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Yorwort.

Wahrend fir die beschreibenden Gebiete der Zoologie, Systematik,
Morphologie, Entwicklungsgeschichte usw. eine reiche Literatur zu-
sammenfassender Darstellungen vorliegt, insbesondere auch eine ganze
Reihe vortrefflicher Lehrbiicher vorhanden ist, kann das gleiche nicht
gelten fiir ihren jiingsten, in neuerer Zeit michtig sprossenden Zweig,
die Experimentalzoologie, welche neben und als wesentliche Ergénzung
der beschreibenden Betrachtungsweise vor allem die kausale Frage-
stellung in den Vordergrund riickt. Zwar ist das vorliegende Buch nicht
die erste Zusammenfassung dieser Art, aber die Darstellungen, iiber
welche wir bisher verfiigen, sind zum Teil — mit Riicksicht auf die
rasch fortschreitende Erweiterung des Gebietes — schon alter und be-
diirfen daher notwendig der Erginzung durch Beriicksichtigung der
neueren und neuesten Ergebnisse, oder sie beschiftigen sich zum Teil
mehr oder minder vorzugsweise nur mit einem engeren Kreis von Pro-
blemen und lassen wichtige Fragen ganz beiseite, oder endlich sie sind
nach Anlage und Umfang weniger geeignet, als Einfilhrung in das
experimentelle Gebiet zu dienen.

Neben anderen Ursachen ist es sicherlich diesem Mangel in der
Literatur zuzuschreiben, wenn die Experimentalforschung in weiteren
Kreisen noch nicht das Interesse und das Verstindnis gefunden hat,
das ihr zweifelsohne gebiihrt, und wenn rein spekulative Behandlung
wichtigster Probleme vielfach mehr Anklang findet, als eine niichternc
Forschung, die ihre vornehmste Aufgabe darin erblickt, neue Tat-
sachen festzulegen und durch induktive Verwertung derselben die
Naturerkenntnis auszubauen.

Allerdings hat die experimentelle Forschung noch lingst nicht
so viel erreicht, daB eine liickenlose Darstellung aller in Betracht kommen-
den Probleme méglich wire, etwa wie in einem Lehrbuch der vergleichen-
den Anatomie, aber der jetzige Stand der Experimentalzoologie 1aBt
doch bereits eine zusammenhéngende Behandlung zu, mag die Sachlage
auch so sein, dall mancherorts statt einer Losung nur eine scharfere
Fassung des Problems geboten werden kann.

Vorliegendes Buch will in erster Linie eine Einfiihrung sein, es
will vor allem nur mit den wichtigsten Fragen und ihrer Bearbeitungs-
weise bekannt machen. Daraus ergibt sich ohne weiteres, daB manche
an sich sehr interessanten Spezialprobleme beiseite geblieben sind und
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dafl auch im Bereich des Beriicksichtigten nur wieder mit Auswahl
vorgegangen werden konnte, so daB manche Einzeluntersuchung keine
Aufnahme finden konnte. Daher bedeutet das Fehlen einer Abhand-
lung kein Werturteil. Eine weitere absichtliche Beschrinkung ist
dadurch herbeigefiihrt worden, dafl die Darstellung moglichst nur auf
Versuchen aufgebaut wurde, wobei der Umfang des Begriffs ,,Versuch®
ziemlich weit gefaBt ist. Fir viele Fragen kommt zur Zeit entweder
ausschlieBlich oder doch in erheblichem Umfange die reine Beobachtung
in Betracht. So hat es sich nicht ganz vermeiden lassen, daB auch
hin und wieder nicht experimentell ermittelte Befunde herangezogen
wurden, aber doch nur dann, wenn fiir das fragliche Gebiet auch Ver-
suche verwertet werden konnen; einzelne Fragen mufiten dann allerdings
ganz ausscheiden. Wenn man darin tiberhaupt einen Nachteil erblicken
will, so ist darauf hinzuweisen, daB er sich aus dem gewollten Charakter
des Buches ergibt und daB erginzende Darstellungen des nicht Beriick-
sichtigten in der Literatur geniigend zu Gebote stehen. Eine dritte
Gebietsbeschrankung ist darin gegeben, dafl nur das Tierexperiment
zugrunde gelegt worden ist. Manche Probleme sind fiir Tier und Pflanze
die gleichen, gleichwohl konnte ich mich nicht entschliefen, den ge-
steckten Rahmen zu tiberschreiten. Aus dem gleichen Grunde blieben
auch die Versuche iiber sogenannte anorganische Analogien unberiick-
sichtigt; (itber die Physik der Zelle sehe man das vortreffliche Re-
ferat Rhumblers 1914). .

Die Einteilung des Stoffes ergibt sich ohne weiteres, wenn es sich
darum handelt, abgesehen von der Organfunktion, das Geschehen am
lebendigen Organismus darzustellen. Gebrauchen wir die Sprechweise
der Morphologie, so handelt es sich durchweg um Vorginge, welche zu
Formbildungsprozessen in Beziehung stehen, und wir kénnen zugleich
zwischen der Formbildung im Leben des Individuums und der Form-
bildung im Leben der Art unterscheiden. Das Gemeinsame in beiden
Gebieten sind vor allem die inneren Faktoren, oder, da diese an ein
Substrat gebunden sein miissen, der Triger dieser Faktoren, den wir
wiederum in morphologischer Ausdrucksweise als Anlagenmasse oder
auch als Idioplasma bezeichnen kénmen. So ist nach Darstellung des
Beginnes der Embryonalentwicklung das Verhalten des Idioplasmas
runéchst im isoliert betrachteten Individuum zu verfolgen und daran
das Verhalten des Idioplasmas im Zusammenhange der Generationen
anzuschlieSen.

Manche der dahin gehérenden Probleme haben bereits eine gesonderte
vortreffliche Darstellung erfahren, und daher ist es selbstverstandlich,
daf} der sachliche Inhalt vociegenden Buches sich stellenweise mit dem
anderer Werke decken mu8 ; ferner auch, daBl andere Werke tiber einzelne
Abschnitte ausfithrlicher und-eingehender unterrichten, als es hier mag-
lich ist. Andererseits wird man aber wohl hier auch Fragen naher er-
ortert finden, die anderswo mehr in den Hintergrund gestellt sind.

Die Darstellung geht durchweg auf die Originalabhandlungen zu-
riick, doch wurden auch hin und wieder andere zusammenfassende
Werke benutzt, wie die verschiedenen Lehr- und Handbiicher der Ent-
wicklungsgeschichte, der Vererbungslehre, und auch die Zusammen-
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fassungen experimenteller Art, da die dort gebotene vielfach vortreff-
liche Darlegung eben als mustergiiltig anzusehen ist. Die einschligigen
Titel sind im Literaturverzeichnis aufgefilhrt. Bei Behandlurg des
Vererbungsproblems wurde — aufler dem Schépfen aus den Original-
quellen — die Darstellung einzelner Fialle und die Schreibung der
Symbole in den Erbformeln an das ausgezeichnete Lehrbuch R. Gold-
schmidts angelehnt; im {ibrigen waren wertvolle Hilfsmittel die Werke
von Roux, O. Hertwig, Korschelt, Lang, Morgan, Bateson u. a.

Als Ziel dieses Buches ist zu betrachten der Versuch, Beschaffen-
heit und Verhalten der Entwicklungsfaktoren von verschiedenen Seiten
zu beleuchten und dadurch dem Verstindnis ndherzubringen. Diesem
Bestreben ist daher vor allem auch die Darstellung der Vererbungs-
versuche untergeordnet, insbesondere die Schilderung des Mendel:smus,
welche sich infolgedessen auf Ableitung der wesentlichen Grundlagen
an Hand typischer bekannter Falle beschrinkt. Da, wie gesagt,
keineswegs alle Einzelabhandlungen beriicksichtigt werden konnten.
sondern meist eine sich in Beispielen bewegende Auswahl aus der
erfreulichen Fiille der Untersuchurgen getroffen werden mufite, bietet
auch das Literaturverzeichnis bei weitem keine Vollstindigkeit, die
gar nicht erstrebt wurde; es sind nur diejenigen Abhandlungen und
Werke aufgenommen worden, welche im Text unmittelbar durch
Nennung der. Verfasser zitiert werden. Um Platz zu sparen, sind
ofters nur die neuesten Abhandlungen eines Autors mit vollem Titel
aufgefithrt, da sich dann mit ihrer Hilfe dltere Untersuchungen des
gleichen Verfassers iiber denselben Gegenstand leicht ermitteln lassen.

Das Manuskript wurde im Juli 1917 abgeschlossen, worauf alsbald
mit der Herstellung des Satzes begonnen wurde, jedoch konnten auch
nach dem genannten Zeitpunkt erschienene wichtige Abhandlungen,
soweit sie bei den schwierigen Zeitverhiltnissen zugénglich waren,
herangezogen werden.

Besonderen Dank schulde ich den Herren Professoren Spemann
und Steinach, die mir in liebenswiirdigster Weise Originalphoto-
gramme als Vorlagen fiir Abbildungen iiberlieBen.

Allen Schwierigkeiten zum Trotz hat der Verlag die Herstellung
des Buches durchgefiihrt; dafiir sowie fiir das allenthalben bezeugte
Entgegenkommen gebiithrt dem Herrn Verleger mein verbindlichster
Dank.

Gottingen, den 20. Dezember 1918.

B. Diirken.
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Erstes Kapitel.

Einleitung,

1. Umgrenzung und Einteilung des Gebietes.

Es ist selbstverstandlich, daB es schon den naiven Naturmenschen
dazu dringt, die Natur zu beobachten. Sie bildet ja die Umwelt, in
der er nicht wie ein Fremdkorper steht, sondern mit der er durch tausend
Faden aufs innigste verbunden ist. Diese naive Beobachtung richtet
sich zunichst auf diejenigen Dinge, welche einen Nutzen oder eine
Gefahr in sich bergen, dann auf alles das, was Furcht und Schrecken
oder Staunen und Bewunderung auslést. So ist der Mensch schon
frith dazu gekommen, die Dinge der Umwelt zu unterscheiden und zu
benennen, ihnen oft zugleich eine, wenn auch falsche, Deutung zu geben.

Auch die alteste und einfachste Naturwissenschaft ist eine rein
beobachtende und beschreibende. So entstanden in den biologischen
‘Wissenschaften die Systematik, die Anatomie, die Entwicklungs-
geschichte, denen sich die Physiologie, die Lehre von den Funktionen
des Organismus und seiner Organe, zugesellt. Namentlich dadurch,
daB jene Disziplinen lernten Hand in Hand zu arbeiten, entfalteten
sie sich vor allem seit den Tagen Cuviers und Darwins zur hochsten
Blitte.

Zugleich wurde ihr Ausbau ungeahnt geférdert durch Schaffung
des wichtigsten Hilfsmittels, des Mikroskops, und durch die mit ihm
ermoglichten Entdeckungen.

Alle diese Wissenschaften geben aber nur eine Beschreibung,
hochstens eine formale Erklirung des Geschehens. Damit soll allerdings
keineswegs gesagt werden, dafl die beschreibenden Wissenschaften gering
einzuschitzen seien, ganz und gar nicht, nur daB sie einer notwendigen
Weiterbildung bedurften. Die Fragestellung: Wie? mufite eine Er-
ganzung finden in der Frage: Wodurch ?

Das formale, rein auf Beschreibung beruhende Verstindnis der
Natur geniigt auf die Dauer nicht; der nach Erkenntnis ringende
Menschengeist sucht vor allem nach kausaler Erklirung, nach dem
ursichlichen Zusammenhang im Naturgeschehen.

Schon die vergleichende Anatomie oder die vergleichende Morpho-
logie, wie sie auch bezeichnet wird, gibt die Ansitze zur kausalen Analyse
der Formbildung bei den Lebewesen. Indem sie durch Vergleich unter
Zuhilfenahme der Entwicklungsgeschichte zeigt, welche Organe bei den
einzelnen Tieren gleichwertig sind, und die oft recht verschiedene Aus-

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 1



2 Einleitung,

bildung solcher Organe auf das Gemeinsame zuriickfiihrt, lehrt sie ver-
stehen, weshalb der Aufbau der Organismen manche Besonderheiten
und manches Gemeinsame aufweist. Aber im Vordergrund steht doch
noch die auf das Formale gerichtete Aufmerksamkeit, und Morpho-
logie heiflt ja auch nichts anderes als Formenlehre oder Lehre von der
Gestalt.

Erst in der zweiten Halfte des vorigen Jahrhunderts steigerte sich
mehr und mehr das Bediirfnis nach kausal-analytischer Untersuchung.
Die Fragestellung in den biologischen Wissenschaften wurde dadurch
eine andere. Es handelte sich nunmehr darum, die Vorginge und Zu-
sténde auf die sie kausal bewirkenden Faktoren oder Ursachen zuriick-
zufithren und auch diese Faktoren, die oft keine einfachen, sondern
zusammengesetzte, komplexe GroBen darstellen, mit kausal-analytischen
Methoden zu durchforschen.

Als wesentliches Hilfsmittel fiir diese Aufgabe wurde das Experiment,
das in den anorganischen Wissenschaften schon lingst eingefiihrt war,
auch fur die biologische Forschung dienstbar gemacht.

Das Experiment allein bedeutet allerdings, wie C. Herbst zu-
treffend bemerkt, noch keinen wesentlichen Fortschritt gegeniiber den
rein beschreibenden Disziplinen. In der Physiologie ist es zur Ermittlung
der Organfunktion schon linger in Gebrauch. Aber soweit sie es nur
zu diesem Zwecke benutzt, bleibt sie eine beschreibende Wissenschaft.
Erst die Fragestellung nach dem kausalen Wirken der Faktoren gibt
der modernsten Tochter der Biologie das Recht, ihr Gebiet als etwas
Neues und als einen wesentlichen Fortschritt zu betrachten.

Auch in der Morphologie sind eine grofe Anzahl Experimente
moglich und auch schon manche ausgefithrt, deren Ergebnisse nur rein
beschreibender Natur sind. Sie sind keineswegs ohne Bedeutung,
bilden vielmehr eine oft ganz wesentliche Erweiterung und Fortbildung
der deskriptiven Zweige und sind gar nicht mehr zu entbehren.

Die auf die Erforschung der kausal wirkenden Faktoren des Ge-
schehens gerichtete Wissenschaft erhielt von ihrem eigentlichen Be-
grinder W. Roux den Namen ,,Entwicklungsmechanik®. Vielen war
diese Bezeichnung nicht recht sympathisch, vielleicht wohl, weil sie
zu sehr an physikalische Mechanik erinnert, obwohl der Ausdruck nur
in dem weiteren Sinne verstanden werden darf, dafl das Entwicklungs-
geschehen der Kausalitit unterliegt (vgl. auch Roux). Darauf soll
gleich noch etwas naher eingegangen werden. Es sind noch andere
Bezeichnungen gebraucht worden, wie Entwicklungsphysiologie, ex-
perimentelle Morphologie, Experimentalzoologie. Aus historischen
Griinden soll aber hier die erste Bezeichnung beibehalten werden,
wahrend der indifferente Ausdruck Experimentalzoologie fiir den ganzen
weiteren Bereich des experimentellen Forschens angewandt werden
soll, der sich nicht nur die Ergrimdung der urséchlichen Zusammen-
hiange, sondern auch eine experimentelle Erweiterung der beschreibenden
Gebiete zur Aufgabe macht. Den letzteren Forschungskreis wird man
dann zweckmiBig als experimentelle Morphologie bezeichnen, so dafl diese
letztere und die Entwicklungsmechanik als die beiden sich gegenseitig
erganzenden Abteilungen der Experimentalzoologie angesehen werden.
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Die hier als Entwicklungsmechanik und experimentelle Morpho-
logie einander gegeniiber gestellten Gebiete unterscheiden sich also
durch die Fragestellung; gemeinsam haben sie die experimentelle Me-
thode. Sie lassen sich keineswegs immer ganz getrennt voneinander
darstellen, sondern greifen vielfach ineinander, wie auch schon die reine
Beobachtung Grundlage und Einleitung fiir experimentelles und kausales
Forachen liefert. Manchmal ist ein morphologisches Experiment erst
mobglich auf Grund eines kausalen oder auch umgekehrt, so daB ein
Versuch auch gemischten Charakter tragen kann und sowohl kausal-
analytische wie morphologische Ergebnisse liefert. s ist darum im
folgenden auch davon abgesehen, beide Gebiete schematisch voneinander
zu trennen. Nicht zum Bereiche der Experimentalzoologie rechnen
wir die eigentliche Physiologie, obwohl sie auch experimentell arbeitet.
Soweit wenigstens, wie sie sich mit der Funktion der ausgebildeten Organe
befafBit, ist sie im allgemeinen rein deskriptiv; sie nimmt ein fiir sich
gut umgrenztes Gebiet ein, das wir hier ausscheiden.

Die ersten experimentellen Arbeiten auf zoologischem Gebiete reichen
bis in das 18. Jahrhundert zuriick. Jedoch erst die neueste Zeit brachte
die Begriindung der eigentlichen Entwicklungsmechanik durch Wilhelm
Roux, dessen erste hierfiir bedeutsame Arbeiten in den Jahren 1884
bis 1888 erschienen. Seine Antrittsrede zur Einweihung des anatomischen
Instituts zu Innsbruck (1889) legte in glinzender Weise zum ersten
Male das Programm der jungen Wissenschaft dar, deren Begriindung
eine neue Epoche bedeutete. Das von ihm herausgegebene ,,Archiv
fir Entwicklungsmechanik der Organismen® ist die bedeutendste
Fachzeitschrift auf diesem Gebiete.

Die Aufgabe der Entwicklungsmechanik (vgl. besonders die Schriften
von Roux) ist die Ermittlung der Ursachen des Entwicklungsgeschehens
der Lebewesen, also der Ursachen sowohl der typischen Entwicklung
des Einzelwesens wie seiner Variationen und deren Vererbung; dazu
fugen wir mit Roux auch noch die Erforschung der Ursachen der , Er-
haltung® der Gestaltungen. Dieser Teil bildet die ontogenetische Ent-
wicklungsmechanik. Ihr ist aber noch anzufiigen die Erforschung der
Ursachen der Stammesentwicklung, der Phylogenese, so wenig weit
solche Erforschung jetzt nachtriglich noch méglich ist. Die Ent-
wicklungsmechanik der Lebewesen umfafit also die ganze urséchliche
Bildungslehre und die gestaltliche Erhaltungslehre des Gebildeten,
nicht aber die Betriebslehre, also die Physiologie im jetzt gebréuchlichen
engeren Sinne....Wir haben es also stets mit den ,,Ursachen zu
tun (Roux).

Das vornehmste Hilfsmittel der entwicklungsmechanischen For-
schung ist das Experiment. ZEin solches ist schon dadurch ausgefiihrt,
dafl ein normaler Vorgang willkiirlich zum Zweck der Beobachtung
hervorgerufen wird. FEin solcher Versuch kann im allgemeinen nur
beschreibende Ergebnisse liefern. Kausale Erklirungen ergeben sich
aus der zweiten Art des Experiments, das normale Geschehen selbst
abzuadndern durch Abianderungen seiner Bedingungen oder Faktoren.
Alg willkommene Erginzung bieten sich dazu die in der Natur beob-
achteten MiBbildungen, welche gleichsam das Ergebnis von Versuchen

}ﬁ
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sind, die von der Natur selbst angestellt wurden. Sie haben neuerdings
auch eine grindliche zusammenfassende Bearbeitung erfahren
(Schwalbe).

*  Entwicklungsmechanische Fragen findet man im Zusammenhang
behandelt in den Werken von Davenport, O. Hertwig, Korschelt
und Heider, MaaB, T. H. Morgan, Przibram, Roux u. a.

Es kommt aber nun nicht darauf an, dafl iiberhaupt experimentiert
wird, sondern dall dies planmiBig mit bestimmten Zielen geschieht.
Es geniigt nicht, einen Versuch zu machen, um zu sehen ,,was dabei
herauskommt*‘, sondern erst gilt es eine Frage, ein Problem aufzustellen,
dann systematisch diesem Problem entsprechende Experimente zu unter-
nehmen. Sonst besteht die Gefahr, dal unfruchtbare Arbeit geleistet wird.

2. Berechtigung der kausalen Fragestellung. Ihr Verhiiltnis
zu Konditionismus und Teleologie.

Naturgemi#B beanspruchen in erster Linie die kausalen Frage-
stellungen, also die entwicklungsmechanischen Versuche und Probleme,
das allgemeinste Interesse.

Aber wie, wenn es gar keine Ursachen gibe ?

© Zwar nicht nur im vulgiren Sprachgebrauch, auch in durchaus
wissenschaftlicher Ausdrucksweise pflegt man vom Grund, von der
causa, von der Ursache des Geschehens zu reden und mit ihr zu rechnen,
aber neuerdings ist in der Naturforschung eine Richtung aufgetaucht,
die tiberhaupt das Vorhandensein der Ursache, also des kausalen Verlaufs
des Geschehens, leugnet, die nur Bedingungen gelten LBt und an die
Stelle der kausalen Anschauungsweise die konditionale setzen will:
nicht causa, sondern conditio! Diese Richtung bezeichnet sich selbst
als Konditionismus (Verworn).

Wie man sieht, handelt es sich um keine Kleinigkeit. Fallt der
Begriff der Ursache als unberechtigt, so fiallt damit auch die ganze
auf das Erkennen der Ursachen gerichtete Forschung, die Entwicklungs-
mechanik. Wie steht es damit? Auf diese Frage hat Roux eine
treffende Antwort erteilt, deren wichtigster Gedanke hervorgehoben sei.

Ursache und Wirkung stehen im notwendigen konstanten Zu-
sammenhange. Die Wirkung als notwendiges Resultat des Faktors
oder der Ursache gehort wesentlich zu dem Inhalt des Ursachenbegriffs,
Bleibt bei philosophischen Erérterungen diese in der Natur stets vor-
handene Verkniipfung fort, so ist allerdings mit dem Begriffe der Ur-
sache nichts Brauchbares anzufangen, und es ergeben sich dann Ge-
dankengiinge, wie Verworn sie in seinem Konditionismus verficht.
Eine Ursache oder ein Faktor ohne konstante Wirkung ist ein Unding.
Auf dieser falschen Trennung beruht der ganze Konditionismus.

In der Entwicklungsmechanik ist das Wort ,,Bedingung** durchaus
gebriuchlich. Dann insbesondere spricht man von Bedingungen, wenn
es sich um Anordnung eines Versuches handelt, der ein bestimmtes
Ergebnis liefern soll. Zu diesem bestimmten Ablauf des Versuches
sind bestimmte Bedingungen notwendig, und indem man diese Bedin-
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gungen setzt, bewirkt man dadurch den vorausgedachten Ausgang des
Versuches. Die Bedingungen sind also am Zustandekommen des Ge-
schehens beteiligt, sie sind zu dem bestimmten Geschehen auch not-
wendig und bewirken das gedachte Ergebnis. Mit anderen Worten, was
wir Bedingung nennen, ist nichts anderes alsein Faktor, als eine Ursache,
welche einen bestimmten Effekt bewirkt. Ursachen und Bedingungen
unterscheiden sich nicht wesentlich, sondern nur dadurch, da8 sie von
ungleichem Standpunkte aus gesehene verschiedene Formen ein und
desselben Begriffs sind. Beobachtet man das Geschehen in der Natur,
so sehen wir, dafi es vor sich geht, weil es durch bestimmte Faktoren
bewirkt wird; es ist die einfach kausale Folge dieser Faktoren. Setzen
wir dagegen einen bestimmten Gang des Geschehens, so sind zu seinem
Ablauf bestimmte Bedingungen notwendig, damit es in dieser vorge-
dachten Richtung sich vollzieht. Die Bedingungen nehmen aber sofort
den Charakter von Faktoren, von Ursachen an, sobald das durch sie
hervorzurufende Geschehen wirklich eintritt, denn dann bewirken sie
kausal dieses Geschehen; jeder Unterschied von Bedingung und Ursache
ist dann beseitigt. Im Konditionismus ist die Ursache von der zu ihr
unlgslich gehdrenden Wirkung getrennt. Betrachtet man die Faktoren
an sich, so sind sie Bedingungen; faBt man aber das ganze wirkliche
Geschehen ins Auge, so sind sie Ursachen.

Von rein philosophischem Standpunkt hat neuerdings F. Roder
den Bedingungsbegriff des Konditionismus kritisiert; hier kann nur
darauf verwiesen werden. ‘

Auf speziellere Irrtiimer in der Lehre des Konditionismus braucht
nicht eingegangen zu werden; das oben Gesagte geniigt bhier zu der
Feststellung, daf auch das organismische Geschehen von Ursachen
bedingt ist, und diese Ursachen bilden das lohnende Ziel der ent-
wicklungsmechanischen Forschung.

Fragen wir nun, was vom Standpunkte der Entwicklungsmechanik
als ,,Ursache“ zu bezeichnen ist, so kann die einzig brauchbare Ant-
wort nur lauten: Als Ursache gilt uns die Gesamtheit aller Faktoren;
der einzelne Faktor ist nur eine Teilursache; dementsprechend kann
als Wirkung nur gesetzt werden das vollstindige, das Gesamtgeschehen.
Im tiglichen Leben pflegt man im allgemeinen nur von einer Ursache
eines Vorganges zu reden, und auch in wissenschaftlichen Abhandlungen
kann man diese Ausdrucksweise finden. Namentlich denjenigen Faktor,
den man zeitlich als den letzten bemerkt und der den Vorgang auslost,
bezeichnet man gern als die Ursache. In Wirklichkeit sind aber stets
mehrere vorhanden.

Wenn z. B. die reife Eizelle durch das Eindringen des Samenfadens
zur Entwicklung gebracht wird, erscheint bei oberflichlicher Betrachtung
der Vorgang der Befruchtung allein als die Ursache der am Ei eintretenden
Veranderungen. Garz abgesehen davon, daB die Befruchtung als Faktor
genommen gar keine einfache, sondern eine komplexe Grofle ist, und
abgesehen davon, daf fir die Entwicklung auch bestimmte #uflere
Faktoren notwendig sind, gehért zu den Ursachen der Entwicklung
ein ganzer Kreis von Erscheinungen im Bereiche der REizelle selbst.
so deren ganze komplizierte Organisation und ihre Reifung.
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Allerdings kann unter den an einem Geschehen beteiligten Faktoren
einer derselben dem Vorgange eine bestimmte Richtung oder einen
bestimmten Charakter geben, und wenn wir diesen allein ins Auge
fassen, so kénnen wir von einer Ursache reden, die aber doch nur einen
bestimmten Teil des Geschehens bedingt, so daB diese eine Ursache
relativ aufzufassen ist; sie bewirkt nur ein Teilgeschehen. An dem
Ganzgeschehen sind stets mehrere oder viele Ursachen beteiligt und
zu diesen gehoren auch alle diejenigen Faktoren, welche wir mit unseren
Sinnen oder Hilfsmitteln nicht wahrnehmbar machen kénnen, und mit
der Wirkung ist nicht nur das sichtbare Resultat der Bewirkung be-
zeichnet, sondern das Gesamtgeschehen auch in seinen fiir uns nicht
wahrnehmbaren Teilen.

Die Erklirung, welche die Forschung von dem ganzen komplizierten
Geschehen zu geben hat, besteht darin, diese komplizierten Vorginge
und Zustinde in eine Anzahl kausal bedingter Einzelvorginge auf-
zulésen und diese wiederum auf eine mdoglichst kleine Zahl kausaler
Beziehungen zuriickzufiihren.

Uber die Art der Ursachen oder Faktoren vermag die reine Speku-
lation nichts auszusagen; das ist Sache der Beobachtung und vor allem
des Experiments, und darum ist es auch durchaus verfehlt, sich in
dieser Hinsicht von vornherein auf eine bestimmte Grundanschauung
festzulegen.

Hier ist nicht der Ort und es liegt auch nicht im Rahmen dieses
Buches, auf die Stellung der beiden grundsstzlichen Auffassungsweisen
des Mechanismus und des Vitalismus zueinander niher einzugehen und
die Richtigkeit des einen oder anderen zu beweisen oder zu untersuchen,
ob die Alternative ,Mechanismus oder Vitalismus® @berhaupt richtig
gestellt ist. Nur einige klirende Bemerkungen tiber das Verhiltnis
der kausalen Forschung zu den beiden erscheinen angebracht. .

Der reine Mechanismus ist bestrebt, alle organismischen Vorginge
auf rein chemisch-physikalische Wirkungsweisen zuriickzufithren. Solche
erscheinen dem Menschen ,einfacher’ und darum ,,verstindlicher.
Nun ist es ein allgemein anerkannter Grundsatz der Wissenschaft,
daf} dann, wenn ein ,, Einfacheres* zur Erklarung ausreicht, ein ,,Weniger-
einfaches® nicht herangezogen werden darf. Daraus folgt die Berechti-
gung des Mechanismus als heuristisches Prinzip. Die Forschung muf
also nach chemisch-physikalischen Faktoren im organismischen Ge-
schehen suchen; ob und in welchem Umfange sie gefunden werden,
dariiber entscheidet nicht die Spekulation, sondern das Experiment.
Es scheinen nun 6fters reiner Mechanismus und Entwicklungsmechanik,
die lediglich kausale Erklirung anstrebt, identifiziert zu werden. Das
ist keineswegs zulissig, wenn man die oben gegebene Definition des
Begriffes Entwicklungsmechanik festhilt. Diese besagt nur, dafl alles
Geschehen kausal bedingt ist. Ob es sich dabei stets um chemisch-
physikalische Faktoren handelt, das eben ist zu priifen. Kausale Er-
klirung und reiner Mechanismus bilden keine Gegensatze, sind aber
von vornherein auch nicht identisch.

Der Vitalismus (vgl. z. B. Driesch) behauptet eine besondere
fiir das Organismische spezifische Art des Geschehens, die sich im Be-



Berechtigung der kausalen Fragestellung. 1

reich des Anorganismischen nicht findet, und bringt zugleich durch
die Hervorhebung der auf dieser Autonomie der Lebensvorginge be-
ruhenden Zweckmifigkeit ein teleologisches Moment in die Natur-
auffassung hinein. Wenn nun Autonomie der Lebensvorginge
und teleologisches Geschehen als zu Recht bestehend angenommen
werden, so wird dadurch keineswegs das Streben nach Auflésung des
Ganzgeschehens in kausal bedingte Einzelvorginge hinfillig. Ebenso-
wenig wird durch das Aufweisen kausaler Verkniipfungen von
vornherein eine teleologische Auffassung unméglich gemacht, denn
auch das auf ein bestimmtes Ziel gerichtete Geschehen wird durch
kausale Verkettungen von Ursache und Wirkung gebildet. Wenn z. B.
eine Granate gegen eine Befestigung abgefeuert wird, so besteht der
ganze Vorgang von der Explosion der Pulverladung des Geschiitzes
bis zum Einschlagen der Sprengstiicke der Granate aus einer gréBeren
Anzahl kausalbedingter Einzelvorginge; das gleiche gilt von dem Laden
und Richten des Geschiitzes. Aber wer konnte leugnen, daf der ganze
Vorgang durch einen Zweck determiniert ist, also teleologisches Ge-
schehen darstellt ?

Wie man sieht, wird weder durch mechanistische noch vitalistische
Auffassung die kausal-analytische Forschung gegenstandslos gemacht,
und andererseits hat letztere fiir sich genommen ohne weiteres nichts
mit dem reinen Mechanismus im oben gegebenen Sinne oder mit dem
Vitalismus zu tun. Und nur darauf kann es uns hier ankommen, daf
der Streit zwischen Vitalismus und Mechanismug nicht bei der Frage
nach dem Verhiltnis dieser beiden zu kausal-analytischer Forschung
beginnt, welche unbeirrt durch den oft mit Leidenschaft gefiihrten
Anschauungskampf ihren Weg zu gehen hat. Denn man darf niemals
vergessen, dafl die Aufgabe der exakten Naturforschung nicht darin
besteht, durch Deduktion von aligemeinen Prinzipien her die Natur
erkliren zu wollen und deswegen die Tatsachen in vorgefate Meinungen
hineinzupassen, sondern daBl diese Aufgabe darin zu erblicken ist,
aus moglichst vielen Einzeltatsachen induktiv eine allgemeine Auf-
fassung des Naturgeschehens erst zu gewinnen.

Das alles ist eigentlich selbstverstandlich, aber es scheint, daf
man zuweilen auch Selbstverstandlichkeiten vergit, zum Schaden
einer objektiven kausal-analytischen Forschung, deren Ergebnissen wir
uns nunmehr zuwenden wollen.



A. Erster Hauptteil.

Versuche iiber Individualentwicklung. Die Faktoren
der Embryonalentwicklung. DasIdioplasmaimisoliert
betrachteten Individuum.

L. Der Beginn der Embryonalentwicklung. Entwiéklungs-
erregung; Befruchtung und Parthenogenese.

Zweites Kapitel.

a) Die kiinstliche Besamung.

Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung bildet die Vereinigung der
mannlichen und weiblichen Sexualzelle die Grundlage fiir den werdenden
Organismus. Die Vereinigung der beiden Generationszellen erfolgt in
der Befruchtung meist durch das Eindringen des ménnlichen Samen-
fadens in das weibliche Ei. Wir kénnen hier von einem Eindringen
des Spermatozoon reden, weil es einmal durchweg bedeutend kleiner
ist als das Ei, dann im allgemeinen eine grofe aktive Beweglichkeit be-
sitzt, durch welche es befshigt wird, sich dem Ei zu nghern, und endlich
weil man beobachtet, daB der Kern der Samenzelle, der sogenannte
minnliche Vorkern, innerhalb der Eizelle auf deren Kern, den weib-
lichen Vorkern, hinwandert und sich mit diesem vereinigt. Eben die
dauernde Verschmelzung der beiden Vorkerne, deren jeder nur die halbe
(haploide) Chromosomenzahl seiner Art besitzt, zum vollwertigen Fur-
chungskern bezeichnet den eigentlichen Vorgang der Befruchtung.
Was aus dem Zelleib, dem Cytoplasma des Spermatozoon wird, ist noch
nicht geniigend aufgeklirt. Offenbar wird es wenigstens zum Teil
in das Cytoplasma des Eies aufgenommen, doch ist iiber seinen weiteren
Verbleib nichts Sicheres bekannt.

Zur Untersuchung des Befruchtungsvorganges ist es nun von be-
sonderem Wert, daf8 man nicht allein auf den in der Natur beobachteten
Eintritt des Prozesses angewiesen ist, sondern die Vereinigung der
Sexualzellen in vielen Fillen willkiirlich bewirken kann. Man spricht
dann von kiinstlicher Betruchtung, doch ist es gut, sich stets dabei
gegenwartig zu halten, daB nur die Ubertragung der mannlichen Zellen
in die N#he des Eies oder unmittelbar an dieses mit kiinstlichen Mitteln
bewirkt wird, die Befruchtung selbst dabei aber den ganz normalen
natiirlichen Verlauf nimmt; richtiger ist es daher, nur von kiinstlicher
Besamung zu reden. Sie macht den Eintritt der Befruchtung unab-
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hangig vom Ort und in gewissem Grade auch von der Zeit, so daBl sie
eins der wichtigsten experimentellen Hilfsmittel ist, ganz abgesehen
davon, daf ihr zu Kreuzungszwecken auch grofie praktische Bedeutung
zukommt.

Schon im 18. Jahrhundert hat der als Naturforscher berithmte
Abt Spallanzani (1729--1799) kiinstliche Besamung an Froscheiern
ausgefithrt, indem er solche mit Sperma betupfte. Seitdem ist sie bei
den mannigfachsten Formen, bis hinauf zu den Siugern, vorgenommen
worden.

Als klassisches Objekt ist vor allem das Seeigel-Ei zu nennen, das
wegen seiner Durchsichtigkeit sich vorztiglich zum Studium der Be-
fruchtungserscheinungen eignet. Es geniigt, die einem Q Tier kiinst-
lich entnommenen Eier mit der auf gleiche Weise erhaltenen Samen-
flissigkeit im Meerwasser zu mischen. Aber auch in unserer Binnen-
landsfauna finden sich geeignete Objekte, an denen unter dem Mikroskop
die Vorginge der Befruchtung und Eifurchung verfolgt werden kénnen.
Man kann dabei absehen von den Eiern unserer Amphibien, von denen
besonders das Froschei sehr gute Bilder gewisser Entwicklungsstufen,
wie z. B. der Gastrulation, liefert; aber bei dem Dotter- und Pigment-
gehalt dieser Eier ist ein Verfolgen der eigentlichen Befruchtungsprozesse
im Leben nicht mdéglich. Vorziiglich eignen sich aber dazu die Eier
der Nematoden; das bekannteste Objekt aus dieser Gruppe ist das Fi
des Pferdespulwurms (dAscaris megalocephala). In den Eirohren der
Q Exemplare finden sich stets von auBlen eingedrungene Spermatozoen,
so dal man nur die Eimassen auf Objekttrager aufzustreichen braucht,
an denen sie durch Antrocknen festhaften, um geeignete Stadien zu
finden. Solche Priparate kann man trocken in einem kalten Raume
monatelang unverdndert aufbewahren. Bei Zimmertemperatur geht die
Entwicklung langsam weiter, bei hoherer Temperatur schneller. Da
die Eier eine ganz auflerordentlich feste Schale haben, die gegen Schidi-
gungen jeder Art erfolgreichen Widerstand leistet, jedoch die Beobachtung
nicht behindert, so ist das Ascarisei geeignet, die Befruchtung nicht
nur, sondern auch die Embryonalentwicklung bis auf vorgeschrittene
Stadien im Leben verfolgen zu lassen. Wie M. Y. Hogue angibt,
ist starkes Zentrifugieren — mindestens 3900 Umdrehungen in der
Minute — der auf Objekttriger aufgestrichenen Ascariseier imstande,
alle Dotterkornchen usw. aus dem Inneren so an einen Pol zusammen-
zudringen und die Klarheit des Objektes dadurch in einem solchen
Grade zu erhohen, dafi es gelingt, im lebenden Ei die Chromosomen
und ihre Teilung zu sehea.

Da nun aber der Pferdespulwurm keineswegs immer ohne Schwierig-
keit beschafft werden kann, sei hier noch auf ein anderes zur Beob-
achtung der in Rede stehenden Erscheinungen sehr geeignetes Objekt
hingewiesen, das iiberall mit Leichtigkeit zu haben ist, nimlich auf
Rhabditis nigrovenosa, ebenfalls einen Nematoden, der in der Lunge
unserer Frosche lebt. Da die Tiere in dieser schmarotzenden Generation
hermaphrodit sind, ist es nicht schwer ein Befruchtungsstadium zu
erhalten. In manchen Gegenden ist so gut wie jeder Frosch mit diesen
Parasiten behaftet. Das Ei dieser Form ist durchsichtig genug, um
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den Kern klar erkennen zu lassen; auch ist es giinstig, dafl keine dicke
Schale vorhanden ist. Durch Zerzupfen der Lungen erhilt man die
Wiirmer, die in einem Tropfen Froschblut oder physiologischer Koch-
salzlosung oder einer Mischung von beiden auf dem Objekttriger in
moglichst feine Stiickchen zerschnitten werden. Man findet dann die
verschiedensten Entwicklungszustinde zwischen den Korperteilchen des
Wurmes, die ihrerseits in erwiinschter Weise das Deckglas stiitzen.
Bei Anwendung geeigneter Kiihlvorrichtungen lassen sich derartige
Praparate auch mit dem Projektionszeichenapparat vorfithren (Diirken).

Das Befruchtungsstadium ist durch starke améboide Bewegungen
des einen Eipoles gekennzeichnet, so dafl es leicht aufgefunden wird.

Neben ihrer wissenschaftlichen Seite kommt der kiinstlichen Be-
samung auch ein praktischer Wert zu. DaB sie in der Fischzucht eine
Rolle spielt, ist bekannt. Bereits von Spallanzani ist sie auch am
Hund ausgefiihrt worden. In RuBland wird sie sogar in der Pferde-
zucht angewandt, da damit eine bedeutende Ersparnis an Hengsten
erzielt wird (Iwanoff). Das Sperma, das in den Uterus eingespritzt
wird, kann mit physiologischer Kochsalzlosung verdimnt werden.
Wenn es bis 24 Stunden nach dem Tode dem Hoden eines Stieres ent-
nommen wird, ist es zur Befruchtung noch geeignet; auch kann es bis
26 Stunden bei einer Temperatur von 2—3° aufbewahrt werden, ohne
seine Wirksamkeit zu verlieren. Auch beim Menschen gelingt die kiinst-
liche Besamung durch Injektion des Sperma in die Hohlung des Uterus,
doch kann die Injektion in die Vagina auch schon von Erfolg begleitet
sein; die allermeisten Fille endigen jedoch wohl mit negativem Ergebnis
(Doderlein). Der wissenschaftliche Wert derartiger Versuche bei den
Saugern liegt einmal darin, daB sie fiir Vererbungsstudien wichtig sind,
zumal hierbei die natiirlichen Hindernisse, die 6fters bei Kreuzungs-
versuchen die Paarung vereiteln, fortfallen; dann aber kann das
kiinstlich dem Hoden entnommene Sperma vor seiner kiinstlichen
Injektion in Scheide oder Uterus der Einwirkung bestimmter Faktoren
ausgesetzt werden, so dafl sich hier ein Ausblick von grofer Tragweite
erofinet. Wir werden spiter noch darauf zuriickkommen (vgl. S. 36).

b) Die Anniherung und das Eindringen des Spermatozoon.

Was nun zunidchst am Vorgang der Befruchtung interessiert, ist
die Frage nach den Faktoren, welche die Anniherung und das Ein-
dringen des Spermatozoon in das Ei bewirken. Die Verhaltnisse liegen
dabei keineswegs so einfach, wie es auf den ersten Blick scheinen méchte.
Aber noch wichtigere Probleme schlieBen sich daran an, vor allem zu-
néchst die alsbald eintretende Folge der Befruchtung, der Beginn der
Embryonalentwicklung, also die Entwicklungserregung. Es gibt aller-
dings Fille, in denen auf die Verschmelzung der Q und @ Zelle nicht
sofort Entwicklungsvorginge folgen, sondern zunichst eine Ruhe-
pause eintreten kann (Rhizopoden), doch ist das immerhin eine Aus-
nahme, der allerdings fiir die allgemeine Beurteilung des Vorganges
Bedeutung zukommt. Ferner bleibt vor allem zu erdrtern, welche
Rolle das Vereinigungsprodukt der beiden Vorkerne, der Furchungs-
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kern, in der weiteren Geschichte des ganzen Prozesses spielt. Die
Fortpflanzungszellen sind ja das einzige Bindeglied zwischen dem aus
ihnen entstehenden neuen Organismus und seinen Vorfahren. Nur
durch sie bhangen bei geschlechtlicher Vermehrung die einzelnen Gene-
rationen zusammen, sie sind also das einzige Mittel, Eigenschaften deér
Vorfahren auf die Nachkommen zu iibertragen. Es erhebt sich also
die Frage, in welchen Beziehungen steht die Befruchtung zur Vererbung ?
Und da der Kern im Leben der Zelle eine ausschlaggebende Rolle spielt,
richtet sich von vornherein auf ihn auch in diesem Punkte das Haupt-
augenmerk. Dieses Problem soll jedoch hier zunachst zuriickgestellt
werden, um in geeigneterem Zusammenhange naher darauf einzugehen.
Dabei wird auch zu erortern sein, ob nicht auch dem Cytoplasma der
Fortpflanzungszelle eine dahingehende Bedeutung eigen ist.

Sind zu den hier angedeuteten Fragen schon beachtenswerte experi-
mentelle Beitrige geliefert, so sind andere noch gar nicht in Angriff
genommen, wie z. B. das Problem, in welchen Beziehungen die Be-
fruchtung zur Vollendung der Eireifung steht. Die im iibrigen schon
erzielten Ergebnisse gestatten aber bereits Stellungnahme zu den wichtig-
sten Fragen.

Untersuchen wir nun zunschst, wodurch die 3 Zelle dem Ei an-
gendhert und veranlaft wird in dasselbe einzudringen. Damit, dafl das
Spermatozoon aktiv beweglich ist und in die Niahe des Eies gebracht
wird, ist die Sache keineswegs geklirt, wie schon die Beobachtung lehrt,
daB ein Spermatozoon nicht in ein beliebiges Ei eindringt, sondern
im allgemeinen nur in ein artgleiches oder hochstens in ein solches ver-
wandter Art.

Bei Pflanzen, welche frei bewegliche minnliche Sexualzellen be-
gitzen, also bei Farnen und Moosen, spielt bekanntlich der Chemo-
tropismus der Spermatozoide eine gewisse Rolle. Die die Eizelle ent-
haltenden Archegonien der Moose scheiden Rohrzucker aus, der eine
chemotaktische Wirkung auf die mannlichen Generationszellen ausiibt;
ebenso findet sich in den Archegonien der Farne Apfelsiure oder eine
Losung apfelsaurer Salze, welche die Spermatozoide chemotaktisch
anzieht. Hiervon ausgehend hat man vielfach auch bei tierischen Eiern
die Chemotaxis als denjenigen Faktor hingestellt, der die Annaherung des
Spermatozoons an das Ei und damit die artgleiche Befruchtung be-
wirke.

Das setzt voraus, daB vom Ei irgendwelche Stoffe ausgeschieden
werden, welche sich in abnehmendem Konzentrationsgefille um das Ei
ausbreiten. Diese Stoffe wiirden einen Reiz auf das Spermatozoon
ausiiben, der es veranlaft, sich nach der Reizquelle hin zu bewegen.
Eine zunehmende Konzentration des reizenden Stoffes nach dem Ei
zu ist dabei unerliBlich, da nur dadurch der chemotaktische Reiz in
der Richtung auf das Ei hin wirken kann.

Wenn nun auch wohl feststeht (Loew), daB auch tierische Sperma-
tozoen chemotaktische Reizbarkeit durch die Sekrete der Uterusschleim-
haut in positivem Sinne aufweisen, so zeigt doch eine kurze Uberlegung,
dal damit die Frage noch nicht gelst ist, zumal der Vaginalschleim
ungiinstig fir die Fortbewegung der Samenfiden wirken soll (Mus; Canis).
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Zunichst ist zu beachten, da8 mit der chemotaktischen Wirkung
von Sekreten der weiblichen Organe keineswegs die Spezifitat der Be-
fruchtung gesichert ist. Denn z. B. die verschiedenen Farne locken
durch Apfelsiure die verschiedensten Spermatozoide an, aber nur die
artgleichen dringen wirklich in die Eizelle ein. Oder bei tierischen
Spermatozoen wirkt alkalisch reagierende Darmschleimhaut ebenfalls
positiv chemotaktisch. Das zeigt also schon, daB es sich hierbei nicht
um eine so fein abgestufte Wirkung handelt, wie sie fiir die Erreichung
einer Spezifitit der Befruchtung notwendig ist. Auch hat sich bei
genauer Prifung gezeigt, daBl gerade dort, wo es auf die richtige Fiihrung
der Spermatozoen besonders ankommt, namlich im Meerwasser, in dem
ja alle méglichen Geschlechtsprodukte durcheinander gemischt sind,
keine chemotaktische Einwirkung der Eizellen nachgewiesen werden,
konnte. Bei innerer Begattung ist ja die artgleiche Befruchtung in
den meisten Fallen schon durch &uBiere Mittel wie Instinkte der Tiere,
Form der Geschlechtsteile usw. gesichert. DaB, wenn auch Chemotaxis
fur die Weiterleitung der Spermatozoen in den Uterus eine Rolle spielt,
diese nicht je nach der Art fein abgestuft ist, zeigt schon die Tatsache
der naturlichen Kreuzung verwandter Formen. Diese artmaBige Ab-
stufung erscheintja nun hier nicht notwendig, da, wie angedeutet, die
artgleiche Begattung und damit artgleiche Befruchtung anderweitig
im allgemeinen gewahrleistet wird. Fiir die Untersuchung der Chemo-
taxis der Spermatozoen sind darum vor allem heranzuziehen solche
Fille, in denen keine innere Begattung erfolgt, sondern beiderlei Ge-
schlechtsprodukte frei in das umgebende Medium entleert werden.
Auch aus einem anderen Grunde noch ist bei Entscheidung der grund-
satzlichen Frage auf die letztgenannten Objekte der Hauptwert zu legen;
denn nur bei diesen wird sich mit Sicherheit feststellen lassen, ob die
chemotaktische Wirkung vom Ei selbst ausgeht oder nur von seiner
Umgebung, wie etwa von den Sekreten der Uterusschleimhaut. Ledig-
lich im ersten Falle bringt die Chemotaxis die beiden Geschlechtszellen
zur Vereinigung; im letzteren Falle dagegen dient sie nur in gleichem
Grade dieser Aufgabe wie etwaige Gallerthiillen des Eies, an denen die
Spermatozoen festhaften. Wenn also auch bei innerer Begattung die
artgleiche Befruchtung im allgemeinen nicht in Frage steht, so gentigt
keineswegs das Vorhandensein chemotaktischer Wirkungen der Sekrete
der weiblichen Organe, die Vereinigung der @& Zelle mit dem Ei zu
erkliren; sie beginstigt nur ihre Annsherung.

Ferner liegen zuverlissige Mitteilurgen dariiber vor, daff die weib-
liche Sexualzelle auf eine gewisse Entfernung hin eine anziehende Ein-
wirkung auf die ménnliche Zelle ausiibt, ohne da Chemotaxis vorliegen
kann. Wir sehen hier von Beispielen pflanzlicher Objekte ab und er-
wahnen zunichst eine Beobachtung iiber die Befruchtung von Vorticella
microstoma (Engelmann).

Bekanntlich bilden sich bei diesem Infusor durch Knospung frei
schwirmende ménnliche Zellen, die mit den groBeren weiblichen Indi-
viduen konjugieren. Engelmann konnte u. a. in einem Falle folgendes
feststellen: ,,Eine frei schwirmende Knospe kreuzte die Bahn einer mit
grofler Geschwindigkeit durch den Tropfen jagenden, grofen Vorticelle
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die auf die gewohnliche Weise ihren Stiel verlassen hatte. Im Augen-
blick der Begegnung — Berithrung fand inzwischen durchaus nicht
statt — #nderte die Knospe plotzlich ihre Richtung und folgte der
Vorticelle mit sehr groBer Geschwindigkeit. Es entwickelte sich eine
formliche Jagd, die etwa 5 Sekunden dauerte. Die Knospe blieb wahrend
dieser Zeit nur etwa 1/;; mm hinter der Vorticelle, holte sie jedoch nicht
ein, sondern verlor sie, als dieselbe eine plotzliche Seitenschwenkung
machte. Hierauf setzte die Knospe mit der anfianglichen geringeren
Geschwindigkeit ihren eigenen Weg fort.”” Kommt darin eine gegen-
seitige Anziehung der Geschlechtsprodukte auf eine gewisse Entfernung
hin zum Ausdruck, so zugleich die Unméglichkeit chemotaktischer
Faktoren dabei. Denn die chemotaktische Bewegung beruht auf dem
Konzentrationsgefille einer von dem anziehenden Punkt ausgehenden
Losung ; wire eine solche bei der Vorticelle vorhanden gewesen, so bleibt
es unverstandlich, daB die minnliche Knospe plotzlich die Spur verlor;
denn die Chemotaxis wirkt zwanglidufig.

Ferner berichtet Fol tiber eine Einwirkung des Samenfadens auf
das Ei von Asterias glacialis, das eine diinne Gallerthiille besitzt. Nahern
sich dieser die Spermatozoen, so itlbt das am weitesten vorgedrungene,
obwohl noch durch die Hiille von der Eizelle getrennt, auf diese gewisser-
mafen eine Anziehung aus, welche die Bildung eines bald stumpfen,
bald spitzen Fortsatzes, des sogenannten Empfangnishiigels, zur Folge
hat. Mit Recht bemerkt Fol, dafB der Mechanismus dieser Fernwirkung
nichts weniger als klar ist.

Man sieht also, daB hier ein sehr bedeutendes Problem vorliegt.
Jedenfalls spielt die Chemotaxis bei der Befruchtung des tierischen
Eies nicht eine sehr bedeutende Rolle.

Wie steht es nun mit der experimentellen Priifung der Frage?

Schiicking hat an Material von Asterias glacialis, Strongylo-
centrotus lividus, Arbacia pustulosa festgestellt, dafl die sauer reagierende
Eimasse die Spermatozoen eigener und fremder Art hemmt oder gar
totet; in geringer Menge bewirken die von der Eizelle ausgeschiedenen
bzw. in deren Gallerthillen enthaltenen Substanzen eine voriibergehende
Agglutination der Samenfiden, die jedenfalls fir das Festhalten der-
selben am Ei von Bedeutung ist; ein Einbohren des Kopfes des Samen-
fadens in das Ei wurde nicht beobachtet; vielmehr wird nach Schiicking
der Spermakopf von einem plasmatischen Fortsatz des Eies erfalit
und in dieses hineingezogen.

Buller hat durch kiinstliche Befruchtung des Echinodermeneies,
insbesondere des Seeigeleies, dariiber im einzelnen folgendes festgestellt.
Bei der kiinstlichen Besamung wird irgendwelche Anziehung der
Spermatozoen durch das Ei nicht beobachtet; ihre Bewegungsrichtung
wird durch das Ei gar nicht beeinfluft. Auch scheiden die Eier keinen
Stoff aus, der chemotaktisch wirksam sein kénnte, wie folgender Versuch
beweist. F:ische, aus dem Ovidukt entnommene Eier von Arbacia wurden
nach Waschen in Seewasser in frisches Wasser gebracht, in dem sie
mehrere Stunden verblieben. Dann wurde dieses Wasser in Kapillar-
rohrchen gesaugt und deren offenes Ende in einen reichlich frisches
Sperma enthaltenden Wassertropfen gebracht; es fand gar keine An-
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ziehung der Spermatozoen durch einen etwa von den Eiern ausgeschie-
denen Stoff in die Kapillare hinein statt. Dabei waren die Eier durchaus
lebens- und entwicklungsfahig, wie die nachtrigliche gut gelingende
Befruchtung zeigte. Auch gelang es nicht, durch Anwendung einer
groflen Anzahl Salze und organischer Stoffe (Pepton, Alkohol, Diastase
usw.) irgendwelche chemotaktische Erscheinungen am Seeigelsperma
hervorzurufen. Auf die Bedeutung der von Buller beobachteten
spiraligen Bewegung der Spermatozoen, die auch von Dewitz bei
Insekten in ganz dhnlicher Weise festgestellt wurde, fiir die Vereinigung
der Geschlechtszellen haben wir gleich noch etwas einzugehen.

Auch Dungern lehnt (ebenso wie Drago) das Vorkommen wvon
Chemotaxis der Spermatozoen gegeniiber den Eiern bei Seeigeln und
Seesternen ab. Es bleiben aber doch zwei Fragen noch zu priifen:
erstens sind in den Eiern Substanzen vorhanden, welche das Eindringen
fremder Samenfiden verhindern ? und zweitens wird die Befruchtung
mit gleichartigem Sperma durch eine besondere Funktion des Eiplasmas
begiinstigt ¢

Beide Fragen sind zu bejahen. Allerdings beruht das Fernhalten
artfremder Samenfiden vom Seesternei (Astropecten, Asterias) nicht auf
Chemotaxis, sondern auf einem Gift, das in allen Geweben des See-
sternes, also nicht bloB im Ei, enthalten ist, in das umgebende Wasser
diffundiert und in geringer Dosis das Seeigelsperma abtotet. Die Giftig-
keit schwankt nach Verschiedenheiten der Art und auch der Individuen.

Dieses spezifische Gift erhalt man zu Versuchszwecken am ein-
fachsten durch Zerreiben von Seesterneiern. Um 2 ccm Spermatozoen-
Suspension von Echinus zu téten, geniigt unter Umstéinden 0,08 g
solcher Eisubstanz. Die Seeigel besitzen ein Gift, das Seesternsamen
tétet, nur in besonderen Driisen; an den Pedicellarien wird ein Stoff
hervorgebracht, der diese Eigenschaft besitzt, seine Schutzwirkung
kommt also jedenfalls nur in der niheren Umgebung des Seeigels zur
Geltung.

Ein weiterer Schutz gegen das Eindringen fremder Samenfiaden
ist in den agglutinierenden Substanzen gegeben, welche in den Gallert-
hiillen der Eier vorkommen und fremdes Sperma, in geringem Grade
auch arteigenes, zur Verklebung bringen.

Es mag zunichst unwahrscheinlich klingen, daBl beim Seeigelei
die Befruchtung mit fremdem Samen dadurch verhindert wird, daB
die Bewegung der Spermatozoen durch bestimmte Reize angeregt wird.
Und doch ist dem so. Die Seestern-Spermatozoen machen im Wasser
hiufig gar keine Bewegung. Setzt man aber nur wenig zerriebene Eier
eines Seeigels hinzu, so tritt lebhafte Bewegung ein. Wie auch Buller
feststellte, bewegen sich die Spermatozoen in Schraubenlinien ; allerdings
ist die Spirale meist so steil, daB sie als solche nicht hervortritt. StoBen
die Samenfiden nun auf eine Oberfliche, wie eine Luftblase oder ein
Ei, so wird unter EinfluB des Berithrungsreizes die Drehbewegung
lebhafter, so daB die Spirale ganz flach wird und schlieBlich der Samen-
faden nur noch tangentiale Schlingelbewegungen ausfithrt. Dadurch
wird ein Eindringen in das Ei unmoglich. Die gleiche Tangentialstellung
tritt aber unter Wirkung eines chemischen Reizes auch ein, wenn See-
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igeleier mit Seesternsamen zusammengebracht werden, der dann, wie
gesagt, besonders lebhafte Bewegungen zeigt, und zwar tangential zur
Eioberfliche.

Auch bei artgleicher Besamung der Seeigeleier kommen an den
Samenfiaden solche tangentialen Schlingelbewegungen vor, aber nicht
regelmiBig bei allen Spermatozoen und auch bei den einzelnen Eiern
in ungleichem Grade. Die nicht zu lebhafteren Bewegungen gereizten
Spermatozoen stellen sich senkrecht (radial) zum Ei; dadurch wird
das Eindringen begiinstigt. Da, wie wir sahen, eine Erhohung der Be-
wegung die Radialstellung verhindert, muf} es sich hier um Herabsetzung
der Erregung handeln, und tatsichlich verlieren die Spermatozoen
nach Zusatz von artgleicher Eisubstanz die Beweglichkeit, welche nach
Verdiinnung mit Seewasser wieder eintritt. Das gleichartige Proto-
plasma besitzt also als besondere Funktion die Hemmung jener Wirkung
des Beriihrungsreizes, zugleich artfremdem Samen gegeniiber die Funk-
tion, dessen Beweglichkeit zu erhéhen. Durch diese beiden Wirkungen
wird die Spezifitit der Befruchtung gesichert und, da die einzelnen
Spermatozoen sich ungleich verhalten, ist zugleich monosperme Be-
fruchtung begiinstigt.

Wie weit diese Ergebnisse verallgemeinert werden diirfen, steht
noch dahin; das Problem der Anziehung der beiden Geschlechtszellen
kann jedenfalls noch nicht als gelost angesehen werden; auch die zuletzt
angefithrten Ergebnisse bringen ja keinen positiven AufschluB iiber die
,Fernwirkung‘‘ der Sexualzellen aufeinander. Wahrscheinlich handelt
es sich dabei um sehr komplizierte Erscheinungen. Vorlaufig kann
man daher mit O. Hertwig diese Wechselwirkungen der Geschlechts-
zellen als sexuelle Affinitat bezeichnen, welche zur Folge hat, dall
eine mannliche und weibliche Fortpflanzungszelle, wenn sie auf eine
bestimmte Entfernung einander nahegebracht sind, sich anziehen und
verbinden, ,gleichsam wie zwei chemische Koérper, zwischen denen
nicht gesittigte chemische Affinititen bestehen‘. Aufgabe der kausalen
Forschung ist es, zu den wenigen bereits bekannten weitere Einzel-
faktoren dieser Affinitit aufzudecken. Bemerkenswert ist jedenfalls
noch, daB diese Affinitit gewissen Schwankungen unterliegt, wie wir
ja auch bei den Dungernschen Versuchen sahen, daf das Verhalten
der Samenfiden dem artglelchen Ei gegeniiber ein verschiedenes ist. Auf
diese Weise ist es moglich, dafl unter Umstanden art- und sogar gattungs-
fremder Samen in ein Ei eindringt; darauf beruht ja die Bastardbildung,
die uns noch naher beschaftigen wird.

¢) Das Wesen der Befruchtung.

1. Kiinstliche Entwicklungserregung (kiinstliche ,,Partheno-
genese’) durch physikalisch-chemische Agentien.

Der Befruchtung des Fies folgt im allgemeinen der Beginn der
Embryonalentwicklung, indem die Furchung das befruchtete Ei erst
in 2, dann in 4, 8 und viele Zellen zerlegt. Man konnte auf den ersten
Blick annehmen, in dieser Entwicklungserregung bestéinde eben geradezu
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das Wesen der Befruchtung. Aber schon die Tatsache der natiirlichen
Parthenogenese laBt das Irrige dieser Anschauung erkennen, und zwar
besonders in denjenigen Fallen, in denen das Ei ein und desselben Indi-
viduums sich bald mit, bald ohne Befruchtung, also parthenogenetisch,
entwickelt, wofiir ein klassisches allgemein bekanntes Beispiel ja das
Ei der Honigbiene liefert. Nicht minder wertvoll sind u. a. auch in
dieser Hinsicht die zahlreichen Versuche iiber kiinstliche Partheno-
genese, die sehr geeignet sind, uns dem Verstindnis des Befruchtungs-
vorganges naher zu bringen.

Unter kiinstlicher Parthenogenese ist nichts anderes zu verstehen,
als die Erregung der Entwicklung an einem FEi, das normalerweise hierzu
der Befruchtung bedarf, durch die verschiedensten Einwirkungen, nur
eben die Vereinigung des Eies mit einer @ Zelle ausgeschlossen, wobei
als Vollendung dieser Vereinigung und zugleich als Kennzeichen der
wirklichen Befruchtung die dauernde Verschmelzung des @ und @ Vor-
kernes zum neuen vollwertigen Zellkern angesehen wird. Die zur Er-
reichung kimnstlicher Parthenogenese tauglichen Mittel sind héchst
mannigfaltig.

Winkler brachte Seeigeleier dadurch zur Entwicklung, daB er
einen durch Ausschiitteln des Spermas in destilliertem Wasser oder
Seewasser mit 20°/, Salz erhaltenen Extrakt des Seeigelspermas hinzu-
setzte. Allerdings kam die Entwicklung sehr bald zum Stillstand;
im giinstigsten Falle wurde das 16zeilige Stadium erreicht. Aber immer-
hin geht schon aus diesem Versuche hervor, dall die Anregung des Eies
zur Teilung keine vitale Funktion des Spermatozoon ist, sondern auch
durch einen unbelebten in dem Extrakt enthaltenen Stoff erfolgen kann.

Bei der Befruchtung des Seeigeleies wird nach dem Eindringen des
Spermatozoon die sogenannte Dottermembran gebildet, die sich plotz-
lich von dem Ei abhebt. Diese Membran kann nach Herbst durch.
chemische Reize am unbefruchteten Ei hervorgerufen werden, indem
man Stoffe wie Chloroform, Xylol, Toluol u. a. auf das Ei einwirken
laBt. Durch Umwandlung der hyalinen AuBenschicht des Eies ent-
steht die Membran, die sich dadurch von dem Ei abhebt, daf die zwischen
Eihaut und Ei befindliche gallertartige Substanz von auBlen Wasser
aufnimmt. Eine Fliussigkeitsabgabe vom Ei aus findet nicht statt,
das Ei behilt den alten Durchmesser. Das Spermatozoon hat bei dem
normalen Vorgang der Membranbildung nur die Rolle, den auslosenden
Reiz auf das Ei auszuiitben. Die Entstehung der Befruchtungsmembran
des Seeigeleies hat neuerdings Schaxel nidher untersucht. Danach
bildet sie sich durch Vakuolisierung der hyalinen AuBenschicht und
schliefiliches Zusammentlieflen dieser Vakuolen. Die Vakuolenflissigkeit
soll aber aus dem Inneren des Eies stammen.

Hier lassen sich nun vor allem die schonen Versuche Loebs an-
schliefien, die darauf hinauslaufen, durch chemische Einwirkungen auf
das Ei nicht nur die Bildung der Dotter- oder Befruchtungsmembran
zu erzielen, sondern die Entwicklung selbst in Gang zu setzen. Die
Versuche sind in erster Linie mit Echinodermen-Eiern (Seeigel), aber
auch mit Anneliden-Eiern (Chaetopterus) angestellt worden. Durch
Zusatz verschiedener Salze zum Seewasser, insbesondere von KCl,
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NaCl, MgCl,, CaCl,, wurden die Eier zur Furchung angeregt. Besonders
ginstige Ergebnisse wurden am Seeigelei mit MgCl, erzielt, doch spielt
dieses Salz dabei keine spezifische Rolle, wie ja auch die erfolgreiche
Anwendung anderer Salze zeigt. Auch kommt es nicht darauf an,
daB der einwirkende Stoff ein Elektrolyt sei; denn auch durch Zusatz
einer Zuckerlgsung 1aBt sich die Entwicklung auslésen. Ebenfalls
eignen sich dazu Séuren und Basen.

Die Seeigeleier entwickeln sich in giinstigen Fallen bis zum Pluteus
mit normalem Skelett und Darm; dann erfolgt Absterben. Eine Membran
wird bei den kiinstlich zur Teilung angeregten Eiern nicht gebildet.
Die Folge davon ist, daf die einzelnen Furchungszellen nur lose aneinander
hangen, und sich soweit voneinander trennen kénnen, daB Mehrfach-
bildungen aus einem Ei hervorgehen, indem sich jede Furchungszelle
fir sich weiter entwickelt. Auf derartige Erscheinungen, die hier nur
nebenbei erwihnt seien, werden wir unten eingehend zuriickkommen
(S. 93). Bei Chaectopterus schritt die Entwicklung bis zur Bildung
einer Trochophora vor.

Es fragt sich nun, wie die Entwicklungserregung ausgeldst wird.
Auf der einen Seite macht Loeb dafiir verantwortlich die Verinderung
des osmotischen Druckes, die durch den Zusatz der Chemikalien be-
wirkt wird. Das Plasma der Eizelle enthalt in erster Linie kolloidale
Proteide, deren Zustand auBerordentlich leicht verindert werden kann.
In den Versuchen liegt der Fall vor, dafi durch eindringende Ionen
eine solche Verianderung herbeigefithrt wird, so daBl das Protoplasma
Wasser abgibt. Dabei handelt es sich vielleicht um &hnliches wie bei
der Bildung der Befruchtungsmembran bei normaler Befruchtung, die
sich auch durch Flissigkeitsausscheidung vom Ei abhebt (vgl. jedoch
oben Herbst). Damit stinde in Einklang, dafi alle Mittel, welche die
Bildung einer solchen Membran — die aber bei den oben genannten
Versuchen nicht hervorgerufen wird - veranlassen, die Entwicklung
anregen. Auf der anderen Seite aber denkt Loeb auch an spezifisch
chemische Wirkungen seiner Losungen, besonders in seinen Chaefopterus-
Versuchen schreibt er den K-Ionen solche zu. Indem er gute Ergebnisse
mit verschiedenen K-Salzen (KBr, KCl, KNO;, K,SO,) erhalten hat,
schlieBt er daraus, daB nicht das Molekiil der verschiedenen Salze das
Wirksame sei, sondern das K-Ion, das in allen enthalten ist. Wenn zu
wenig K-Tonen in der Losung enthalten sind, bleibt die Entwicklung aus.
. Wenn das Seewasser nur einen etwas gréBeren Anteil an K enthalten
wiirde, wiirden wir finden, daB Chaetopterus ,normal‘ parthenogenetisch
ware.” Die zu den Versuchen benutzten Eier beginnen auch ohne jede
Einwirkung in normalem Seewasser sich schlieflich zu furchen, wenn
auch die Entwicklung auf frithestem Stadium stehen bleibt. Das ein-
dringende Spermatozoon beschleunigt nur den schlieflich auch ,,von
selbst in Gang kommenden ProzeB der Furchung. Substanzen aber,
welche einen chemischen oder physikalischen ProzeB8 beschleunigen,
nennen wir Katalysatoren. Es ist daher die Annahme gerechtfertigt,
daB das Spermatozoon katalytische Substanzen in das Ei bringt. Auch
die K-Tonen wirken als Katalysator. Diese Anschauung Loebs ist
geradezu eine ,.chemische Befruchtungstheorie** genannt worden, doch

Dirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 2



18 Der Beginn der Embryonalentwicklung.

kann von einer solchen nicht die Rede sein, denn abgesehen von allem
anderen kommt nach Loeb selber bei Echinodermeneiern keine spe-
zifische Wirkung bestimmter Ionen, sondern nur die Verinderung des
osmotischen Druckes als Entwicklungsanregung in Frage.

Neuerdings hat Loeb gezeigt, da die durch Chemikalien angeregte
Entwicklung des Seeigeleies (Adrbacia) nachtriglich wieder zum Still-
stand gebracht werden kann. Ob allerdings dafiir die Bezeichnung
,»Umkehrbarkeit der Entwicklungserregung gut gewihlt ist, moge
dahingestellt bleiben. Werden Eier von Arbacia durch Buttersiure
oder Basen zur Entwicklung angeregt, so konnen sie durch nachtrig-
liches Ubertragen in Wasser, das Cyannatrium enthalt, in den Zustand
ruhender Eier zuriickgefithrt werden. Durch Befruchtung mit Samen
konnen solche Eier jederzeit wieder zur Entwicklung gebracht werden.

Ahnliche Versuche wie von Loeb wurden u. a. auch von Hindle
ausgefiihrt, die noch wegen Zihlung der Chromosomen ein besonderes
Interesse haben. Wenn man Eier von Strongylocentrotus purpuratus
erst mit Buttersiure, dann mit hypertonischem Seewasser behandelt,
so tritt Entwicklung ein, die bis iiber das Blastula-Stadium hinausgeht.
Im Blastulastadium konnte noch die Zahl der Chromosomen festgestellt
werden, sie betrug bis dahin stets 18, nach Hindle die reduzierte
(baploide) Zahl, wie sie fiir die reifen Geschlechtszellen zutrifft. Darin
ist ein sicheres Charakteristikum der parthenogenetischen Entwicklung
gegeben, denn durch Befruchtung wird sie auf 36, die Normalzahl der
somatischen Zellen, erginzt. Auf die Chromosomenzahl geht auch ein
Delage, der an Strongylocentrotus und Asterias Versuche iiber kiinst-
liche Parthenogenese angestellt hat.

Als Mittel zu ihrer Auslosung wurde aufler Zusatz von Salzen,
vorallem KCl, das die besten Ergebnisse lieferte, Erhohung der Tempe-
ratur angewandt oder aber Zusatz von Chemikalien mit Temperatur-
steigerung kombiniert. Sowohl bei Strongylocentrotus wie bei Asterias
findet sich in allen Zellen der durch kiinstliche Parthenogenese erzielten
Larven die Chromosomenzahl 18, die nach Delage der vollen somatischen,
nicht der haploiden (in den reifen Eiern reduzierten Zahl) entspricht.
Das kiinstlich zur Entwicklung gebrachte Ei reguliert also selber seine
Chromosomenzahl, und zwar nach Delage dadurch, da nur ein Rich-
tungskorper gebildet wird. Das ist auch der Fall bei Eiern, die sich auf
natiirlichem Wege parthenogenetisch entwickeln, wie das bei Asterias
zuweilen vorkommt. Ob Befruchtung oder kiinstliche Parthenogenese,
die Normalzahl 18 wird stets erreicht. Beziiglich Strongylocentrotus
liegt hier ein Widerspruch zu Hindle vor, der fiir diese Form die soma-
tische Chromosomenzahl 36 annimmt; die reduzierte dementsprechend
mit 18 angibt; von Wilson ist das von Hindle behauptete Verhalten
der Chromosomenzahl bestatigt worden, ebenso von O. Hertwig (s. u.).

Wir werden unten sehen, dafl die von Delage angenommene Re-
gulation der Chromosomenzahl durch neueste Untersuchungen bestatigt
ist, daB aber auch die Ansicht von dem Vorhandensein der reduzierten
Zahl bei kiinstlicher Parthenogenese zu Recht besteht.

Bei Asterias wurden die giinstigsten Ergebnisse erzielt durch Kom-
bination von Salzlssungen und Hitze, wie folgende Tabelle als Beispiel
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eines der Experimentalfalle fiir ,,Hitze -+ KCl* veranschaulicht; die Zahl
der zur Entwicklung gekommenen Blastulae ist in Prozenten angegeben.

Temperatur Hitze allein Hitze -+ KCl1

400 0 19/,
359 49/, 49/,
300 259/, 409/,
259 269/, 409/,
200 239/, 309/,

Nach Loebs Angaben hat auch Wilson Eier von Toxopneustes
zur parthenogenetischen Entwicklung gebracht, und zwar wurde ein sehr
gutes Ergebnis erzielt durch voriitbergehenden Aufenthalt der Eier in
einer Mischung von gleichen Teilen Seewasser und */y n MgCl,. In
einigen Fillen ging die Entwicklung bis zum Pluteus. Bei der Furchung
lieB sich die haploide Chromosomenzahl 18 feststellen, die ja deshalb
zu erwarten ist, weil nur der Kern der reifen Eizelle in die Entwicklung
eingeht.

Uber die Entwicklungserregung durch Temperaturerhshung sind
durch Lillie besonders genaue Mitteilungen gemacht worden. Plstz-
liche voriibergehende Temperatursteigerung wirkt auf die Eier von
Asterias forbesii als Entwicklungsauslésung. Die Reaktionsfahigkeit der
Eier auf diese Einwirkung schwankt betrichtlich nach ihrem Reife-
und Alterszustand. Am giinstigsten ist das Ergebnis in einer kurzen
Periode (10—20 Minuten) vor Abschniirung des ersten Richtungskérpers,
wenn die Membran des Eikernes bereits undeutlich geworden ist. Man
bringt die Eier ungefahr 70 Sekunden in eine Temperatur von 35°;
oder 40—50 Sekunden in 36°; 30 Sekunden in 37°; 20 Sekunden in 38°.
Es wird eine typische Befruchtungsmembran gebildet, viele Eier liefern
frei schwimmende Larven. -Eine auffallende Zunahme des Prozent-
satzes der zur Entwicklung gelangenden Eier erhilt man, wenn die
Eier, nachdem sie der Temperaturerh6hung ausgesetzt waren, in eine
Losung von Kaliumcyanid (Cyankali) gebracht werden (KCN =—- 2000
Seewasser). Dann nahert sich das Ergebnis, was Zahl der entwickelten
Larven anbelangt, normal befruchteten Eiern. Wie diese Wirkung des
Kaliumcyanids zustandekommt, 148t sich nicht angeben, nur eines
erscheint dabei ausgemacht. Man konnte auf den Gedanken kommen,
die Temperaturerhbhung wiirde eine Erhohung der oxydativen Prozesse
im Ei nach sich ziehen, die dann die Entwicklungsauslosung mit sich
bringen wiirde. Nun hat aber eine Beobachtung an reifen Eiern gezeigt,
dafl durch Kaliumeyanid die Oxydationen unterdriickt werden. Die
Eier bleiben nidmlich in einer solchen Losung taﬂelang unverandert,
ohne die typischen koagulativen Verinderungen zu zeigen, die von
Oxydationsvorgingen abhingig sind. Fir die Entwicklungserregung
erscheint somit eine Erhshung der intrazellularen Oxydation nicht
ausschlaggebend zu sein. Das steht im Einklang mit einer unten noch
nidher zu erwihnenden Beobachtung Samassas, dall reiner Sauer-
stoff die Entwicklung sogar zum Stillstand bringen kann.

o%
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Die Entwicklungsauslgsung kann sogar bewirkt werden durch
mechanische Reize, wie Versuche von Tichomiroff, Mathews,
Bataillon, Lewy gezeigt haben. Lediglich durch Schiitteln brachte
Mathews Seesterneier zur Entwicklung; zuweilen, besonders wenn
die fast reifen Eier mehrere Stunden im Seewasser gelegen haben, geniigt
das Ubertragen der Eier mit einer Pipette in ein anderes GefaB, um die
Entwicklung, welche bis zur Bipinnaria vorschreitet, in Gang zu setzen.
Das gleiche Ergebnis erzielte Tichomiroff an den Eiern des Seiden-
spinners (Bombyx mori) durch Biirsten oder Eintauchen in konzentrierte
Schwefelsiure. Von ganz besonderem Interesse sind die Experimente
Bataillons, die von Lewy wiederholt wurden, weil sie die Méglichkeit
parthenogenetischer Entwicklung bei Wirbeltieren nachweisen. Eier
von Rana fusca wurden mit einer feinen Nadel im Gebiete der schwarzen
(animalen) Zone, in der normalerweise das Spermatozoon eindringt,
angestochen. Um jede spezifische chemische Wirkung auszuschliefen,
bestand diese Nadel aus Platin oder Glas, also Stoffen, die in chemischer
Hinsicht sehr bestandig sind und nicht leicht Reaktionen mit der Ei-
substanz eingehen diirften; der Durchmesser der Nadel betrug 30 bis
80 w. Aus 10000 Eiern wurden etwa 120 Embryonen erzielt, darunter
jedoch nur 3 lebensfahige Formen, die bis nach der Metamorphose am
Leben erhalten wurden. ‘

Einen etwas giinstigeren Erfolg brachten die dhnlichen Versuche
Lewys an Eiern von Frosch, Kréte und Molch. Das Anstechen geschah
mit einer Platinnadel von 20—50 u Dicke. Durchschnittlich treten
dabei etwa 9,759, der Eier in die Furchung ein, doch ist diese, um einen
Ausdruck von Born zu gebrauchen, in vielen Fallen barock, d. h. sehr
unregelmiflig. Es gelang Lewy, zwei parthenogenetische Frosche
durch die Metamorphose zu bringen; eine Rana esculenta lebte noch
1 Tag, eine Rana temporaria 1 Monat als Frosch auf dem Lande. Die
Tiere waren nur halb so groB wie normale Frosche. Die Zellkerne sind
ebenfalls kleiner als in normalen Tieren ; ihre Chromosomenzahl ist kleiner
als 24, wie auch Bataillon angibt, sie ist kaum gréBer als 12. Es ist
dabei zu bemerken, daB die Normalzahl fiir die Chromosomen somatischer
Kerne bei den genannten Amphibien 24 betragt. Wenn hier auch die
genaue Zahl der Chromosomen also nicht ermittelt werden konnte, so
ist doch die Feststellung bemerkenswert, daf3 sie offenbar geringer war
als die somatische Normalzahl.

2. Entwicklungserregung durch fremdartiges Sperma.

Ubertroffen durch die Anzah! der giinstigen Ergebnisse sowohl
wie durch die gréBere Bedeutung der Methode werden die Anstichversuche
durch eine Art der Entwicklungserregung, die zwar als Kreuzbefruchtung
oder als Bastardierung bezeichnet worden ist, in den weitaus meisten
Experimenten jedenfalls aber sehr eng sich letzten Endes an die genannten
Anstichversuche anschlieft. Die Grundlage fir diese nunmehr zu be-
sprechenden Versuche besteht in der Besamung von Eiern mit Sperma,
das nicht etwa bloB einer anderen Art angehért, sondern einer anderen
Gattung, ja einer anderen Familie entstammt als die Eier. Es handelt
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sich dabei, wie wir sehen werden, keineswegs um echte Bastardierung,
bei welcher die Qualitdten der weiblichen und ménnlichen Fortpflanzungs-
zelle in der Befruchtung vereinigt werden.

Schon Rusconi hat Fier von Rana esculenta mit Sperma von
Bufo kimstlich besamt und festgestellt, dafi sich zwar einige Embryonen
bilden, die aber nicht zur vollstindigen Entwicklung kommen, sondern
sehr bald absterben. Von der Frage, ob es sich dabei um echte Be-
truchtung handele, ist allerdings noch keine Rede. Diese taucht erst
in jingster Zeit auf. So hat Herwerden den EinfluB der Sperma-
tozoen von Ciona tnfestinalis (Ascidie) auf die unbefruchteten Eier
von Strongylocentrotus lividus (Echinide) untersucht. Es sind gewisse
Hilfsmittel erforderlich, um die Spermatozoen von Ciona zum Eindringen
in die artungleichen Eier zu veranlassen und die Entwicklung dadurch
in Gang zu setzen. Zunichst wird das Seewasser durch Zusatz von
wenig Natronlauge schwach alkalisch gemacht; nur in alkalischem
Medium durchdringen die Spermatozoen die Gallerthiille der Eier.
Ferner wird die Befruchtungsmembran der Eier dadurch hervorgérufen,
daB ein durch Auskochen von artgleichem (Strongylocentrotus-) Sperma,
erhaitener Extrakt den Eiern zugesetzt wird. Weder dieser Sperma-
extrakt noch der Zusatz von Natronlauge soll nach Herwerdens An-
gaben die Entwicklung in Gang setzen, da Eier nach alleinigem Zusatz
dieser beiden Stoffe ohne Cioma-Samen sich nicht entwickelten. Die
mit dem fremden Sperma besamten FEier entwickelten sich zum Teil
bis zur Gastrula, entweder nach Bildung einer Membran oder auch
ohne solche. Die Gastrula zeigt rein miitterliche Merkmale; ihre Zell-
kerne sind bei weitem kleiner als die einer durch normale Befruchtung
erzielten Gastrula, und zwar verhilt sich der Durchmesser der Kerne
einer normalen Gastrula zu dem der Kerne einer aus der Besamung
mit fremdem Sperma erzielten Gastrula wie 3 : 2; die Kernoberflichen
verhalten sich also wie 9 : 4. Die aus der ,,Kreuzbefruchtung‘ erzielten
Larven haben also kleinere Kerne, was jedenfalls auf eine geringere
Chromatinmenge zuriickgeht. Damit steht in Einklang, dafl von dem
ménnlichen Kern im Ei nach der ,,Befruchtung* nichts zu finden war;
es ist sogar zweifelhaft geblieben, ob der Kopf des Samenfadens iiber-
haupt ins Ei eindringt. Es wird sich darum hier nicht um Befruchtung
mit fremdem Sa.men sondern um kiinstliche Parthenogenese handeln.

Ahnliche Versuche liegen vor von Loeb und Godlewski. Ersterer
hat u. a. Seeigeleier mit Samen von Seesternen behandelt. Zum Ge-
lingen des Versuches ist es auch in diesem Falle notwendig, dafi das
Seewasser alkalisch gemacht wird. Nach Loeb handelt es sich dabei
um wirkliche Ba,sta.rdierung, nicht um parthenogenetische Entwicklung
der Eier, von denen einige eine Gastrula liefern. Klarer liegen beziiglich
der Frage Parthenogenese oder Befruchtung die Ergebnisse Godlewskis.
Wahrend Herwerden das Schicksal des gpermakerns nicht verfolgen
konnte, gelang es Godlewski, das ménnliche Chromatin wshrend
und nach der ,,Befruchtung* zu beobachten. Wir werden sehen, daf
dadurch die Ansicht Loebs, es handele sich bei der Xreuzbefruchtung
oder der , heterogenen Hybridisation'* um wirkliche Befruchtung, ver-
standlich wird und zugleich der parthenogenetische Charakter der Ent-
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wicklungserregung hervortritt. Godlewski besamte Seeigeleier mit
Sperma von Chaetopterus (Polychaet). Dadurch wird die Bildung einer
Dottermembran veranlaBit. Die Entwicklung setzt ebenfalls ein, schreitet
aber nur bis zum Zweizellenstadium vor. Werden die Eier aber nach
Bildung der Membran 22 Minuten lang mit hypertonischem Seewasser
behandelt (100 ccm Seewasser + 15 cem 2'/, n NaCl), so kann das Pluteus-
Stadium erreicht werden.

Der 3 Kern vereinigt sich mit dem weiblichen Vorkern zu einem
einheitlichen Furchungskern. Dann aber wird das @& Chromatin in
das Protoplasma des Eies ausgestoBen. An der gleich beginnenden
Mitose beteiligen sich nur die @ Chromosomen. Damit stimmt iiberein,
daf die Larven rein miitterliche Merkmale zeigen, also echte Plutei
darstellen. Die Vereinigung der beiden Vorkerne tauscht eine Be-
fruchtung vor, die aber in Wirklichkeit nicht zustande kommt, da ja
das Chromatin des @ Kernes bei der Kernteilung nicht verwandt wird;
die Kernvereinigung ist also nur eine voriibergehende, keine dauernde
wie bei echter Befruchtung. Die Entwicklung der Larven erfolgt darum
auch ginzlich nach dem parthenogenetischen Typus; sie zeigen keine
viterlichen durch das Spermatozoon iibertragenen Merkmale.

Allerdings trittin allen bis jetzt genannten Versuchen iiber heterogene
Bastardierung noch nicht ganz klar zutage, daf lediglich der Vorgang
des Eindringens eines Spermatozoon irgendwelchér Art eine rein partheno-
genetische Entwicklung auslost. AuBer der fremdartigen Besamung
sind stets noch Zusitze zum Seewasser angewandt worden. Beide
Faktoren spielen bei der Entwicklungsauslosung eine Rolle, wie God-
lewski ausdriicklich betont. Weder die Kreuzbefruchtung allein noch
die kurz dauvernde Einwirkung der hypertonischen Salzlgsung allein
reicht aus, die Entwicklung in Gang zu setzen. Erst beide Faktoren
zusammen geben diesen Erfolg. Es liegen aber auch Versuche vor,
in denen die artfremde Besamung allein eine zweifellos parthenogenetische
Entwicklung in Gang setzte.

Zunichst sind anzufithren die schonen Untersuchungen Kupel-
wiesers, der Seeigeleier durch Zusatz von Molluskensamen zur Ent-
wicklung brachte. Das gleiche Ergebnis erzielte Loeb. Kupelwieser
besamte Echinideneier mit Sperma von Mytilus. Damit die Sperma-
tozoen in das Ei eindringen kénnen, mul die Schleimhiille entfernt
werden. Das eingedrungene Spermatozoon verliert wie normal Schwanz-
faden und Spitzenstiick. An jedem @ Vorkern entsteht eine Strahlung,
der ein echtes, d. h. von dem Spermatozoon stammendes Centrosom
zugrunde liegt. Nach Anniherung der beiden Vorkerne teilt sich das
Centrosom und fiithrt dadurch zur Spindelbildung. Der 3@ Kern bleibt
unveriindert; er geriit in einen Pol der Spindel und gelangt so bei der
im tibrigen normal erfolgenden Teilung des @ Kerns und der Durch-
schniirung des Eies in eins der beiden !/, Blastomere, wo er allem An-
schein nach zugrunde geht. Da keine Dottermembra.n gebildet wurde,
trat im allgemeinen Uberbesamung ein, infolge welcher eine abnorme
Entwicklung einsetzen muB. ¥Es wurden aber auch einige normale
Larven von rein miitterlichem Typus beobachtet, die woh! auf monosperm
‘besamte Eier zuriickgehen. Jedenfalls liegt hier rein parthenogenetische
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Entwicklung vor, wie sie auch in den vorher genannten Versuchen
vermutet wurde. Die Entwicklung wird durch das Eindringen eines
Samenfadens lediglich in Gang gesetzt, ohne daB eine Kernvereinigung,
nicht einmal eine voriibergehende, geschweige denn dauernde, eintritt.
Damit fallt das wesentlichste Moment des Befruchtungsvorganges fort;
die Entwicklungserregung ist eine parthenogenetische. Der eindringende
Samenfaden spielt hier dieselbe Rolle wie die feine Nadel in den An-
stichversuchen von Bataillon und Lewy.

3. Entwicklungserregung durch fremdartige Besamung mit
experimenteller Ausschaltung des Spermakernes.

Noch einwandfreier und deutlicher zeigt sich das in den ferner zu
erwihnenden prachtvollen Hertwigschen Versuchen. Wihrend auch
in den Experimenten von Kupelwieser ein normaler Samenfaden in
das Ei eindringt, wird in den Hertwigschen Versuchen Sperma ver-
wandt, das in bestimmter Weise geschidigt ist, insbesondere wird dabei
der Kern des Samenfadens ausgeschaltet, so daf} eine echte Befruchtung
— dauernde Vereinigung des @ und @ Vorkerns zum bleibenden Fur-
chungskern — vollstindig ausgeschlossen wird.

Als wichtigstes Hilfsmittel zur Ausfiihrung dieser Experimente
dient das Radium. Die 8- und y-Strahlen des Radiums wirken in gut
abzustufender Weise vornehmlich auf die Kernsubstanzen, so dafl diese
die Fahigkeit verlieren zu wachsen und sich zu vermehren.

Werden z. B. befruchtete Ascaris-Eier mehrere Stunden den Strahlen
eines Radiumpriparates ausgesetzt, so werden die Kernteilungen patho-
logisch; statt der bekannten schleifenférmigen Chromosomen bilden
sich unregelmiBige Haufen von Chromatinkérnern, und schliefllich
zerfallen die Kerne unter Karyolyse. Wenn Samenfiden des Seeigels
mehrere Stunden lang kriftig mit Radium bestrahlt werden, so behalten
sie zwar ihre Beweglichkeit und vermégen in das Ei einzudringen, bilden
auch noch einen mannlichen Vorkern, aber normale Chromosomen bildet
dieser nicht mehr. Die Folge davon ist, daB der & Kern nur unvoll-
kommen oder gar nicht sich an der Entwicklung beteiligt und frither
oder spiter ganz oder teilweise davon ausgeschlossen wird. Auch beim
Froschei ist ein solches Verhalten des mit Radium bestrahlten Samen-
fadens nachgewiesen (P. Hertwig).

Werden mit solchen stark bestrahlten Spermatozoen normale Eier
befruchtet, so zeigen Schnittbilder auf dem 2- und 4-Zellenstadium
einwandfrei, dal eine starke Schadigung des Spermachromatins vor-
liegt. Es beteiligt sich nicht an der Teilung des Kies, auch vereinigt
es sich nicht mit dem Chromatin des Eikernes. Auf dem 4-Zellen-
stadium wird das Spermachromatin als offenbar degeneriertes Gebilde
in einem der !/, Blastomere gefunden. Da aber trotzdem das Froschei
durch das Eindringen des Spermatozoon zur Furchung angeregt wird,
liegt unzweifelhaft parthenogenetische Entwicklungsauslosung vor.

Mit Erfolg ist von G. Hertwig die Radiumbestrahlung des Sperma
mit der Bastardierung kombiniert worden; diese Methode hat gleich-
falls zur Parthenogenese gefiihrt.
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Eier von Bufo vulgaris wurden mit Sperma von Rana fusca, das
mehrere Stunden der Einwirkung eines starken Radiumpriparates
ausgesetzt war, besamt. Es setzte Entwicklung ein, die fast normale
Embryonen lieferte. Nur besteht ein erheblicher GroBenunterschied
zu normalen Kontrollarven. Einige Larven erreichten ein Alter von
37 Tagen; viele starbén vorher an verschiedenen Krankheitserschei-
nungen. DaB es sich um parthenogenetische Entwicklung handelt,
folgt aus dem oben geschilderten Verhalten des Spermachromatins
nach Radiumbestrahlung und wird vor allem bestétigt durch Messung
der Zellkerne. Die Radiumlarven haben viel kleinere Kerne als die
normalen Kontrollarven; die Quadrate der Kernradien, denen die
Oberflichen der Kerne, wenn diese als Kugeln angesehen werden, pro-
portional sind, verhalten sich wie 1 :2; die Oberfliche der normalen
Kerne ist also doppelt so gro wie die der Radiumkerne (Fig. 1 und 2).

Den kleineren Kernen kommt eine geringere Chromatinmenge zu,
was darauf zurtickgefiihrt werden muf}, daBl der & Kern sich infolge
der Radiumbestrahlung nicht an der Bildung des Furchungskerns be-

Fig. 1. Flossensaumepithel-Kerne einer  Tig. 2. Flossemaumepithel—Kéme einer
28 Tage alten parthenogenetischen gleichaltrigen normalen Kontrollarve.
Krotenlarve. Vergr. etwa 750. Vergr. wiein Fig. 1. (Nach G.Hertwig.)

teiligte. Das ergibt aber eben die parthenogenetische Entwicklung.
Bei normaler Kreuzung von Frosch und Kréte erreicht die Entwicklung
kein vorgeschrittenes Stadium; das Kreuzungsprodukt stirbt im Gegen-
satz zu dem Verhalten bei der geschilderten parthenogenetischen Ent-
wicklung sehr bald ab (vgl. oben Rusconi S. 21). Der Grund fir das
Absterben des normalen Kreuzungsproduktes wird jetzt klar. Er liegt
offenbar in der ,,disharmonischen Idioplasmaverbindung*, die dadurch
zustande gekommen ist, daB das in den beiden Vorkernen, von denen
der eine von der Krote, der andere vom Frosch stammt, enthaltene
Chromatin, das wir in erster Linie als den Vererbungstriger ansehen
miissen (vgl. unten S. 266), in dem bei der Befruchtung sich bildenden
Furchungskern vereinigt wird. Da es sich dabei aber um Vereinigung
zweier fremdartiger Vorkerne handelt, liegt offenbar ein disharmonisches
Verschmelzungsprodukt vor, und in dieser abnormen Beschaffenheit
des Furchungskernes .ist jedenfalls der friihzeitige Stillstand der Ent-
wicklung gegeben. Bei Besamung mit radiumbestrahltem Samen wird
keine solche disharmonische Idioplasmaverbindung erzeugt, da ja der
@ Kern sich nicht an der Bildung des Furchungskernes beteiligt; die
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Trolge davon ist eine lingere Lebensfihigkeit des Embryos. Wenn gleich-
wohl bei diesem Krankheitserscheinungen auftreten, so kann der Grund
dafiir zunéchst einmal darin liegen, daB durch die Bestrahlung unter
Umstanden das ménnliche Chromatin nicht génzlich zerstort ist, so
daB es sich noch mit dem Q Vorkern vereinigen und Stérungen der
Entwicklung hervorrufen kann. Ferner haben ja die Kerne der partheno-
genetischen Larve nur verminderte Chromatinmenge, sie haben nur
haploide Kerne. Das harmonische Verhaltnis zwischen Zellkern und
Zellplasma, das durchweg ncrmalerweise streng gewahrt wird (Kern-
plasmarelation nach R. Hertwig), ist dadurch gestért. Auch darin
ist wohl ein Faktor fiir die Abnormitaten in der Entwicklung zu erblicken.

Fig. 3. Parthenogenctische Larve von ¥ig. 4. Normale Kontrollarve von
Triton, erzeugt durch Besamung des Triton; beide Larven 27 Tage alt.
FEies mit radiumbestrahltem Sperma. (Nach O. Hertwig.)

Von besonders schénem Erfolg gekrént waren die Versuche
O. Hertwigs iiber Parthenogenese bei Triton. Sperma von Triton
und Salamandra maculata wurde 2—21/, Stunden mit einem kriftigen
Mesothoriumpréparat, das ja ebenso wirkt wie Radium, bestrahit.
Die Bewegungsfihigkeit der Spermatozoen bleibt dabei erhalten. Mit
diesem Sperma wurden Eier von Triton besamt. Das Ergebnis war
bei beiden Spermaarten, ob artgleich oder artfremd, im wesentlichen
gleich; es entwickelten sich, wie wir gleich hinzusetzen konnen, partheno-
genetische Larven, die ein Alter von mehreren Wochen erreichten
(Fig. 3 und 4).

Die Entwicklung verluft im grofien und ganzen nach der Norm;
jedoch sind die parthenogenetischen Larven bedeutend kleiner als die



26 Der Beginn der Embryonalentwicklung.

normalen Kontrolltiere und zeigen im einzelnen mancherlei Defekte.
Besonders sind die Kiemenfiden kiimmerlich entwickelt; das Gallert-
gewebe ist hiaufig hypertrophiert; neben anderen Mifibildungen
kommen embryonale Geschwiilste am Gehirn, am Riickenmark, an
der Retina vor.

Der parthenogenetische Charakter der Larven wird schlagend be-
wiesen durch die Zahlung der Chromosomen, die in zwei Fallen an Kernen
des Flossensaumepithels von 24 Tage alten Larven einwandfrei gelang
(Fig. 5 und 6, a, b). Statt der normalen Zahl von 24 Chromosomen
in den somatischen Zellen zeigen diese Kerne nur 12 Chromosomen,
eine Zahl, die der reifen Geschlechtszelle zukommt. Da die aus dem
Spermatozoon stammende @& Chromosomengarnitur durch die Be-
strahlung zerstért ist, besitzen die parthenogenetischen Larven nur die
aus der reifen Eizelle herriihrende @ Chromosomengarnitur. Der ge-
ringeren Chromosomenzahl entspricht eine geringere Kerngréfie.

Fig. 5a. Fig. 6a.

@ &S

Fig. 56, a, b. Kerne aus der Epidermis des Flossensaumes einer 24 Tage alten
parthenogenetischen Larve von Triton; b, die Uberzeichnungen der photographischen
Aufnahmen a. (Nach O. Hertwig.)

Bei der Parthenogenese, der natiirlichen sowohl wie der kiinst-
lichen, ist nur eine Zelle, das Ei, die Grundlage fiir die Entwicklung des
neuen Individuums. Es liegt nun die Frage nahe, welche Bedeutung
kommt der @ Fortpflanzungszelle zu, wenn es offenbar, wie das die
Versuche iiber kiinstliche Parthenogenese beweisen, fiir den Beginn der
Entwicklung nicht wesentlich ist, daB eine m#nnliche Zelle sich mit
dem Ei vereinigt. Vielmehr wird ja die Entwicklung auch angeregt
durch alle moglichen anderen Faktoren oder auch durch das Eindringen
eines Samenfadens, dem der eigentliche Zellcharakter dadurch ge-
nommen ist, daB sein Kern durch die Bestrahlung mit Radium ode:
Mesothorium zerstért worden ist.



Das Wesen der Befruchtung. 27

4. Ephebogenesis (Merogonie).

Die Zellkerne des sich bei Parthenogenese entwickelnden Embryos
stammen lediglich ab von dem Eikern, also dem Q@ Vorkern. Wére es
nun nicht méglich, ein Individuum zu erzeugen, dessen Zellkerne um-
gekehrt nur von dem & Vorkern abstammen und wiirde nicht durch
einen solchen Versuch Licht fallen auf die Bedeutung der @ Fortpflan-
zungszelle bei der Befruchtung ? Solche Versuche sind in der Tat bereits
ausgefithrt worden. Von der Eizelle beteiligt sich dabei nur das
Cytoplasma oder gar nur ein Teil desselben an der Bildung des
Embryos, Da also kein @ Vorkern hinzutritt, bildet im wesentlichen
die @ Zelle die Grundlage der Entwicklung, wenn auch das benutzte
Fiplasma bei der Bewertung nicht ginzlich vernachlissigt werden
darf. Immerhin liegt hier in gewissem Grade das Gegenteil der
Parthenogenese, vor allem der kiinstlichen, vor. Wie bei letzterer
nur der haploide @ Kern fiir die Entwicklung in Betracht kommt,
so hier nur der haploide @ Kern. Daher mdge fiir diesen Vorgang,
der nicht in der freien Natur beobachtet wird, eine Bezeichnung
benutzt werden, welche diesen Gegensatz zum Ausdruck bringt; wir
wihlen dafiir nach Rawitz die Benennung Ephebogenesis (Jiing-
lingszeugung). Der vielfach angewandte Name Merogonie (Bruch-
stiickentwicklung), der von Boveri stammt, hebt nicht so deutlich
das Wesen der Sache hervor und wird besser fiir bestimmte Spezial-
falle benutzs.

Alle iiber Ephebogenese gemachten Versuche laufen darauf hinaus,
ein kernloses Ei oder kernloses Eistiick mit einem normalen Spermatozoon
zu besamen. Dadurch wird der @ Vorkern mit einem hinreichend
grof3en Zelleib versehen, der zugleich das notwendige Nahrmaterial ent-
halt, wihrend die winzige Protoplasmamenge des Spermatozoons nicht
geeignet ist, diesem langere Zeit ein selbstéindiges Leben zu erméglichen.
Das eigentliche Charakteristikum der Befruchtung, nimlich Vereinigung
cines Q mit einem @ Vorkern, fehlt hierbei vollstindig. Inwieweit das
von der Eizelle stammende Protoplasma als Entwicklungsgrundlage
vernachlissigt werden und als blofler , Nihrboden* fiir die & Zelle
angesehen werden darf, das ist allerdings eine noch zu priifende Frage.
Hier geniigt es, daf} die fiir die Ephebogenesis aufgestellte Bedingung
erfillt ist, dall nur minnliche Chromosomen die Grundlage fiir die
Zellkerne des Embryos abgeben.

In der Bestrahlung einer Zelle mit Radium ist nun ja ein Mittel
gegeben, den Kern zu zerstoren und auf diesem Wege kernlose Eier
zu erhalten.

Die ersten dahinzielenden Versuche sind von G. Hertwig ange-
stellt worden. Durch die Radiumbestrahlung wurden Kréteneier ,,ent-
kernt** und mit Sperma von Rana fusca besamt. Es trat Entwicklung
ein, die aber auf dem Blastulastadium stehen blieb. Neuestens hat
diese Methode sehr bedeutende Ergebnisse geliefert (vgl. unten).

Eine andere Art der Entkernung ist von Rawitz angewandt worden.
Dieser Autor brachte unreife Eier von Holothuria tubulosa in eine Losung
folgender oder &hnlicher Zusammensetzung: Lésung von Magnesium-



28 Der Beginn der Embryonalentwicklung.

chlorid 4,7%/, 150 ccm ~+ Borax 2,19, 45 cem - Calciumphosphat
0,1%/, 5 ccm. Von dieser Losung werden 30 ccm mit 60 cem Seewasser
gemischt. Die Eier verbleiben darin 2 Stunden und kommen dann
in eine Mischung von 500 cem Seewasser mit 50 ccm jener Ldsung.
Ein Teil der Eier zeigt keine Veranderungen, bei einem anderen Teil
werden aber solche eingeleitet durch amoboide Bewegungen des Kernes.
Gleichzeitig streckt sich das noch von der Kapsel umgebene Ei in die
Lange und der Kern wandert in den einen Pol (Fig. 7—10), wo er zur
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Fig. 7—10. Kinstlich bewirktes AusstoBen des Eikernes bei unreifen Eiern von
Holothuria tubulosa. (Nach Rawitz.)

Ruhe kommt und wieder Kugelform annimmt. Dann reiflt die Kapsel.
das nackte Ei tritt aus und kugelt sich ab, doch tritt alsbald wieder eine
Streckung ein, wihrend welcher der Kern halb ausgestoBen wird. Da-
durch nun, daB die Oberfliche des Eies héckerig wird, d. h. nach allen
Seiten Pseudopodien sich bilden, wird die Langsstreckung des Eies
riickgangig gemacht, bis es sich ganz von dem Kern zuriickgezogen hat.
Der frei liegende Kern zerfallt nach und nach und das ,.Ei nimmt
wieder Kugelgestalt an.

Durch Einwirkung von artgleichem oder artfremdem Samen wird
diese kernlose Plasmamasse zur Furchung gebracht, und bei Besamung
mit Sperma von Sphaerechinus granularis wurde ein 12zelliges Stadium
erzielt (Fig. 11—16). Der AusstoBungsstelle des Eikernes gegeniiber
erkennt man zuerst den Spermakern als hellen Fleck. Bei den wieder-
holten Kern- und Zellteilungen wird nun eine fortschreitende Verkleine-
rung der KerngroBe beobachtet, da die Tochterkerne sich offenbar in
dem fremden Plasma nicht zur GréBle des Mutterkernes zu ergénzen
vermogen. Auf diese mehr und mehr abnehmende Kerngrofe ist auch
wohl der friihzeitige Stillstand der Entwicklung zuriickzufithren, da
sehr bald ein abnormes MiBverhaltnis von Kern und Plasma eintritt
und der Kern zu klein wird, um einen regulatorischen EinfluB auf den
unverhiltnismiBig groBen Zelleib ausiiben zu konnen.

Jedenfalls beweisen aber diese Versuche die grundsitzliche Moglich-
keit einer Entwicklung unter alleiniger Beteiligung des mannlichen
Vorkernes (Ephebogenesis). Weitergehende Ergebnisse haben die be-
kannten Versuche von Boveri am Seeigelei gebracht, die zwar wieder-
holt angefochten worden sind, deren Beweiskraft aber nicht wohl be-
stritten werden kann.
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Durch lingeres Schiitteln in einem Reagenzrohr zerfallen Seeigeleier
leicht in Bruchstiicke, von denen nur eines den Kern enthilt, wihrend
die anderen kernlos sind. An sorgfaltig isolierten Eifragmenten von
HEchinus microtuberculatus wies Boveri die Entwicklungsfihigkeit kern-
loser Eibruchstiicke nach und benannte deren Entwicklung als Merogonie.
Thre Entwicklung fithrt Boveri allerdings nicht zuriick auf den bei
der Besamung dieser Bruchstiicke mit artgleichem Sperma eindringenden
3 Kern, sondern auf das mit dem Samenfaden in das Fragment ge-
brachte Centrosom, das im reifen tierischen Ei fehlt. Aus der Hilfte
der isolierten kernlosen Eibruchstiicke gingen unter Einwirkung des
Spermatozoons Plutei hervor, die sich nur durch geringere GréBe von
normalen Plutei unterscheiden. Nach Boveri vermag noch ein Ei-
fragment von !/, des urspriinglichen Eivolumens einer Zwerglarve den
\ g

i,

/ :
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Fig. 11—16. Teilung eines entkernten Eies von Holothuria tubulosa unter Einflull
des Spermakernes. (Nach Rawitz.)

Ursprung zu geben. Wichtiger noch als dieser Nachweis der Ent-
wicklungsfahigkeit kernloser Eistiicke, der u. a. auch von Morgan und
Delage erbracht worden ist, ist nun der von Boveri gefiihrte Beweis,
daB die ménnliche Zelle dabei die eigentliche Grundlage der Entwicklung
ist, so daB die ,,Bruchstiickentwicklung* (Merogonie) in der Tat eine
Ephebogenese darstellt. Eier von Sphaerechinus granularis lassen sich
mit Samen von FHchinus microtuberculatus befruchten. Das KErgebnis
ist eine echte Bastardlarve, die eine vollkommene Mischung der viter-
lichen und mitterlichen Eigenschaften darstellt. Dabei ist hervor-
zuheben, daf} die Larven der beiden Seeigel sich sehr stark voneinander
unterscheiden und dementsprechend die Bastardform eine sehr cha-
rakteristische ist. Aus geschiitteltem Eimaterial von Sphaerechin?w,
das mit Sperma von Echinus besamt wurde, erhielt Boveri einige
Zwerglarven mit rein viterlichen Eigenschaften (Fig. 17 und 18)*). Dlese
Larven sind wegen ihrer geringen GréfBe aus Eibruchstiicken herzuleiten,

1) Vgl. dazu die einschréinkenden Bemerkungen S. 268.
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und ihre Form, die eine reine Hchinus-Form ist, beweist, daB die be-

stimmende Grundlage ihrer Entwicklung die Samenzelle war. Daf} die

Entwicklung auf dem Pluteusstadium ihr Ende erreichte, diirfte in

erster Linie darin zu suchen sein, daB es auBerordentlich schwierig ist,

im Aquarium auch bei normaler Befruchtung die Seeigellarven durch

die Metamorphose zu bringen; in der Regel

hort im Aquarium auch die normale Entwicklung

mit dem Pluteusstadium auf. Der rein viterliche

Charakter der Zwerglarven kommt auch darin

zum Ausdruck, daB sie kleinere Zellkerne

besitzen als gleichgroe Bastardlarven, da ja

ihre Kerne nur von dem @ Vorkern abstammen.

Die Frage, ob nicht diese Larven doch noch

gewisse miitterliche Eigenschaften durch das Ei-

plasmaiiberkommen haben (Chemismusder Zellen,

Art und Schnelligkeit der Furchung usw.), ist

hier von nebensichlicher Bedeutung; hier kommt.

es darauf an, festzustellen, daB ein kernloses und

darum nicht mehr dauernd lebensfihiges Eistiick

durch Aufnahme des @ Kernes nicht nur seine

Lebensfahigkeit bewahrt, sondern auch den

Teilungen dieses Kerns mit seinen Furchungen

folgt, und ferner daBl dadurch hier eine Ent-

wicklung statthat, bei der ebensowenig wie bei

Parthenogenese eine Befruchtung voraufging,

Tig. 17. NormaleLarve gondern bei der der mafigebende Faktor einzig und

von S?’h“eg".}”’"“s g7~ allein ein (haploider) Vorkern, und zwarder @ Vor-

narss. kern ist. s wird dieser Vorgang darum mit
Recht als Ephebogenesis angesprochen.

Die schénsten Ergebnisse in der Entwicklung halbkerniger Em-
bryonen erzielte neuerdings P. Hertwig, welche die Methode der
Radiumbestrahlung zur Entkernung benutzte. Eier von Triton, die
durch Operation dem Q Tier entnommen waren, wurden, um Verwechs-
lungen auszuschlieBen, auf Objekttriger aufgesetzt und aus einer Ent-
fernung von 3 mm mit Mesothorium (= 51 mg reinem Radiumbromid)
bestrahlt. Die Zeit der Bestrahlung schwankte zwischen 5 Minuten
und 1/, Stunde. Nach Verlauf dieser Zeit wurden die Eier mit normalem
Samen kiinstlich befruchtet. Ein Teil der Eier starb bald ab, aus einer
ganzen Anzahl entwickelten sich Larven, deren Lebensdauer 12, 14—17,
67 Tage im Durchschnitt betrug. Ein wesentlicher Unterschied durch
ungleich lange Bestrahlung machte sich nicht bemerkbar. Durch die
Bestrahlung wird der @ Vorkern getdtet, die Larven haben also nur
Keme, welche allein von dem @ Vorkern abstammen; es sind also
halbkernige Larven. Ganz wie in den oben besprochenen Versuchen
iiber Parthenogenese zeigen auch diese Larven Zwergwuchs. Der Be-
weis fir das alleinige Vorhandensein haploider Kerne konnte durch.
Kernmessung und Chromosomenziéhlung einwandfrei erbracht werden.
Die Volumina der Kerne der Radiumlarven verhalten sich zu normalen
Kernen wie 1 :2, was auf der geringeren Chromosomenzahl jener be-
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ruht. Diese betrigt in den Mitosen des Flossensaumes der Radium-
larven 12, also genau die Halfte der normalen somatischen Zahl. Es
kann keinem Zweifel unterliegen, daB die haploiden Kerne nur die
vaterliche vom Spermatozoon gelieferte Chromosomengarnitur be-
sitzeq.

Wahrend, wie gesagt, im allgemeinen die Radiumlarven Zwerg-
wuchs aufweisen, entwickelte sich nun eine Larve, welche durchaus gleiche
GréBe und gleichen Ausbildungsgrad aufwies wie
gleichalte Kontrolllarven. Die Kernuntersuchung
ergab, dafBl ein diploider Kernapparat vorhanden
ist, d. h. daB die somatischen Zellen 24 Chro-
mosomen besitzen. Schon die nur 5 Minuten
bestrahlten Eier liefern haploide Kerne. Diese
Larve entwickelte sich aber aus einem Ei, das
18 Minuten der Radiumbestrahlung ausgesetzt
war. Eine solche lange Bestrahlung macht aber
nach allen Erfahrungen den Eikern vermehrungs-
unfihig. Auch ein Versuchsfehler erscheint bei
der angewandten Sorgfalt ausgeschlossen. Daher
ist nur der SchluBl zulissig, da8 hier die viiter-
liche Chromosomengarnitur nachtriglich ver-
doppelt ist; es hat Autoregulation stattgefunden, ]Z"g' 18. Ausgewachsene

L werglarve mit reinem
wie sie von Delage und ungenau auch schon von  Eehinustyp aus einem
Bataillon beobachtet ist. Da aber diese Re- Eifragment von Sphaer-
gulation nicht immer eintritt, bleiben auch die echinus bei Befruch-
Mitteilungen giiltig, nach denen in Fallen kimst- ¢ tung m‘éf?’g”““sf
licher Parthenogenese nur haploide Kerne vor- *‘.-’Een' ?m};’- (13;

! ¢ 1 groBerung wie Fig. 17.
handen sind. Die Faktoren, welche die Auto- (Nach Boveri aus
regulation bewirken, bleiben noch zu ermitteln. Haecker.)

Der letztgenannte Fall beleuchtet trefflich
die hervorragende Rolle des XKernes im Entwicklungsgeschehen.

Wir wollen damit das Gebiet der Partheno- und Ephebogenese
verlassen und uns zu einer anderen Gruppe interessanter Versuche
wenden.

5. Polyspermie.

Im allgemeinen dringt bei der normalen Befruchtung nur ein einziges
Spermatozoon in das Ei ein; es kommt jedoch vor, und zwar bei sehr
dotterreichen Eiern, dafl normalerweise mehrere Samenfiden in die
Eizelle eindringen. Eine solche normale ,,physiologische Polyspermie‘
ist beobachtet worden an Fiern von Arthropoden, Amphibien, Se-
lachiern, -Sauropsiden. Was aber wenigstens aus einem Teil dieser
Beobachtungen hervorgeht, ist die wichtige Tatsache, daB nur einer
der eingedrungenen ménnlichen Kerne zum & Vorkern wird und sich
mit dem @ Vorkern zum Furchungskern vereinigt. Die physiologische
Polyspermie ist demnach nur eine Mehrfachbesamung, der monosperme
Charakter der eigentlichen Befruchtung bleibt dennoch gewahrt; die
Befruchtung wird nur von einem Samenfaden ausgefiihrt.
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Werden Eizellen, denen normalerweise monosperme Besamung zu-
kommt, von gewissen Schadigungen betroffen, so dringt mehr als ein
Samenfaden ein; es kommt dann zur Polyspermie. Solche Schidi-
gungen konnen bestehen in Kilte- oder Wirmestarre durch abnorme
Erniedrigung oder Erhéhung der Temperatur oder in mechanischen
Verletzungen oder auch in der Anwendung narkotisierender Substanzen,
indem man die Eier mit Chloroform, Morphium, Nikotin u. a. ahnlich
wirkenden Chemikalien behandelt. Man hat diese Erscheinung als
pathologische Polyspermie bezeichnet und sie damit der physiologischen
Mehrfachbesamung gegeniibergestellt. Das ist aber nur mit groBem
Vorbehalt zulsssig, denn ‘es handelt sich nicht um ein und dieselbe
Erscheinung, die nur das eine Mal immer, das andere Mal nur unter
bestimmten abnormen Bedingungen eintritt, sondern um ganz ver-
schiedene Dinge. Wihrend bei der physiologischen Polyspermie die
eigentliche Befruchtung durchaus monosperm bleibt, ist auch die Be-
fruchtung bei pathologischer Polyspermie polysperm, d. h. in letzterem
Falle gehen mehrere @ Vorkerne Vereinigungen mit dem Eikern ein.
so daBl vor allem die Befruchtung pathologisch wird, was auch in der
weiteren Entwicklung des Eies zum Ausdruck kommt.

Bei der normalen Befruchtung wird die Furchung des Eies dadurch
eingeleitet, daf das Centrosom des eingedrungenen Spermatozoons
sich teilt und dadurch die beiden Pole der Teilungsspindel liefert. Es
entsteht so eine Spindel, in deren Mitte die @ und @ Chromosomen
in gleicher Anzahl liegen und so auf die Tochterzellen verteilt werden,
dal jede eine Spalthilfte jeden Chromosoms erhilt. Dringen mehrere
Samenfiden in das Ei ein, so bilden sich mehrere Teilungsspindeln,
da jeder Samenfaden ein Centrosom einfithrt und im allgemeinen soviel
Spindeln entstehen, als Centrosomen vorhanden sind; jedes Centrosom
teilt sich, und die Tochtercentrosomen bilden zwischen sich die Spindel.
Bei der physiologischen Polyspermie gewinnt nur eine Spindel Be-
ziehungen zu den aus den Q@ Kern hervorgegangenen Chromosomen.
Die anderen eventuell entstehenden Spindeln fithren nur im Bereich
des Dotters zu Teilungen der den betreffenden Samenfiden angehdrenden
rein & Kerne ohne anschlieBende Zellteilung; diese @ Kerne spielen
fir die Entwicklung weiter keine direkte Rolle. Anders bei pathologischer
Mehrfachbesamung. Bei dieser gewinnen in der Regel mehrere Teilungs-
spindeln auch Beziehungen zum Q@ Vorkern, auBerdem tritt Kombination
der Spindeln untereinander ein, so daB ein héchst kompliziertes Bild
entsteht. Da jede Spindel Chromosomen in ihren Bereich zu ziehen
sucht, so ist die Folge eine ganz ungleichwertige Verteilung derselben auf
die meist sich gleichzeitig bildenden mehreren Tochterzellen. Nehmen
wir z. B. den einfachen Fall an, daB zwei Samenfiden in das Ei ein-
gedrungen sind (Dispermie) und dementsprechend sich zun#chst zwei
Spindeln (1, 2) ausbilden (Fig. 19—21). Dann bilden sich zwei @ Vor-
kerne, deren Chromosomen in der Niahe der aus dem @ Vorkern hervor-
gegangenen liegen (Fig. 19). Zugleich aber tritt je eine Spindel auf
zwischen den Tochtercentrosomen des einen Spermatozoon einerseits
und denen des anderen Samenfadens andererseits (3, 4), so dafl zugleich
4 Teilungsspindeln vorhanden sind, die sémtlich Chromosomen in ihren
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Bereich ziehen. Bei der lurchung bilden sich gleichzeitig 4 Tochter-
zellen (vgl. die Andeutung der Teilungsebenen in Fig. 20 durch Pfeile).
auf welche die Chromosomen ganz ungleichmaBig verteilt sind. Bei
Dispermie kann es unter Umstinden zur Bildung von nur 3 Spindeln
kommen (Fig. 21 Triaster); die Folge ist die gleichzeitige Bildung dreier
Tochterzellen. Die bei der normalen Befruchtung und Furchung so
genau ausgefilhrte gleichméBige Verteilung der Chromosomen auf die
Tochterzellen wird also bei kiinstlicher Polyspermie véllig gestért, und

Fig. 19—21. Schema zur Veranschaulichung der mehrfachen Spindelbildung bei
Uberbefruchtung durch 2 S&menﬁi.dgn (Dispermie). 20, vier Spindeln; 21, drei
Spindeln.

darin liegt deren vollige wesentliche Verschiedenheit von der physio-
logischen Polyspermie. Erstere ist eine wirkliche Uberbefruchtung,
letztere nur eine Mehrfachbesamung.

Nun erscheint aber die kiinstliche Polyspermie als ein wichtiges
Hilfsmittel zum Studium der Frage nach der Bedeutung der monospermen
Befruchtung. Denn wenn dieser eine wesentliche grundsiatzliche Be-
deutung zukommt, mufl polysperme Befruchtung Abidnderungen im
Entwicklungsverlanf mit sich bringen, die Schliisse ither das Wesen
der Befruchtung zulassen, vor allem aber Schliisse iiber die Bedeutung

Diirken, Rinfiilhrung in die Experimentalzoologie. 3
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der bei der Befruchtung in erster Linie beteiligten Zellbestandteile.
Wir wollen auf einschliigige Versuche von Boveri und Brachet kurz
eingehen.

Boveri erzielte dadurch an Seeigeleiern Uberbefruchtung, daf3
den frischen Eiern iiberméiBig viel konzentriertes Sperma hinzugefiigt
wurde. Die disperm, d. h. von zwei Samenfiden befruchteten Eier
lagsen sich daran feststellen, daB sie gleichzeitig 4 Tochterzellen bilden
simultane Vierteilung, (vgl. Schema Fig. 20). Werden jedoch iiber-
befruchtete Seeigeleier stark geschiittelt, so findet sich bei manchen
(simultane Dreiteilung vgl. Schema Fig. 21). Diese ist darauf zuriick-
zufithren, daB in disperm befruchteten Eiern sich eins der beiden Sperma-
centrosomen nicht geteilt hat; infolgedessen bildet sich ein ,,Triaster:
mit anschlieBender Dreiteilung. Das reife Ei von Strongylocentrotus
hat 18 Chromosomen; deren Zahl im disperm befruchteten Ei betragt
demnach 3 .18 = 54. Durch deren Spaltung bei der Teilung entstehen
108 Tochterchromosomen, welche auf 4 Zellen verteilt werden. Nimmt
man gleichmifBige Verteilung an, so kommen dabei auf jede Zelle 27 Chro-
mosomen, wihrend bei normaler Befruchtung (18 4 18 = 36) auf jede
der beiden ersten Furchungszellen 36 Tochterchromosomen entfallen:
in jenem Falle also auf jede Zelle 9 weniger als normal. Meist wird aber
bei der simultanen Vierteilung cine ganz unregelmiflige Verteilung
stattfinden; das gleiche gilt fiir die gleichzeitige Dreiteilung. Nun gibt
es ein Mittel, die Wirkung dieser ungleichmi Bigen Chromosomenverteilung
zu prifen. Die ersten Furchungszellen des Seeigeleies (Blastomere)
haben nimlich die Fahigkeit, wenn sie voneinander getrennt werden,
jede fiir sich wie ein ganzes, nur entsprechend kleineres Ei in die Ent-
wicklung einzutreten und normale Larven zu liefern. Diese Isolierung
der Blastomere kann mechanisch durch Schiitteln odet durch Uber-
tragen der Eier in kalkfreies Seewasser erfolgen. Auf diese Dinge wird
weiter unten naher eingegangen werden; hier seien sie nur zum Ver-
standnis kurz erwihnt. Werden nun die Blastomere der disperm be-
fruchteten Eier isoliert, so entwickeln sich zwar viele derselben gar nicht
weiter, aber eine Anzahl liefert kleine Gastrulae; in einzelnen Fillen
geht die Entwicklung bis zum Pluteusstadium. Jedenfalls aber er-
kennt man, daf die einzelnen Abkommlinge der einzelnen Blastomere
sehr verschieden voneinander sind, ebenso wie auch bei der Entwicklung
eines ganzen disperm befruchteten Eies die einzelnen Viertel des Keimes
untereinander grofe Verschiedenheiten aufweisen. Diese Verschieden-
heiten kénnen nur begritndet sein in der bei der Dispermie eintretenden
ungleichméBigen Verteilung der Kernsubstanzen, insbesondere der
Chromosomen auf die einzelnen Blastomere. An dem Zellplasma kann
die Ungleichheit der Keime nicht liegen, weil alle Blastomere gleichartige
Plasmateile vom Eiplasma erhalten. Beriicksichtigt man die Tatsache.
da3 aus kernlosen Eistiicken durch Eindringen eines Spermatozoon
normale Larven hervorgehen konnen, deren Chromosomenzahl nur die
Hslfte der Normalzahl ist (vgl. oben 8. 30), so kommt man zu dem
SchluB, daB nicht die bestimmte Chromosomenzahl, sondern eine be-
stimmte Kombination der Chromosomen zur normalen Entwicklung
notwendig ist. Boveri findet darin einen experimentellen Beweir fiir
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die von ihm vertretene Auffassung von der qualitativen Verschiedenheit
der Chromosomen untereinander; nur wenn diese verschiedenen Quali-
taten richtig kombiniert werden, wie bei der normalen Verteilung nach
monospermer Befruchtung, ist eine normale Entwicklurg moglich.
Da aber ein Teil der Chromosomen fehlen kann (vgl. Merogonie), so
ist zur Entwicklung nur eine Minimalzahl notwendig, welche alle Quali-
titen allerdings enthalten muB.

An den Versuchen von Brachet, der an Eiern von Rane fuscu
ebenfalls durch konzentriertes Sperma Uberbefruchtung erzielte, ist
neben den Mi3bildungen, die entsprechende Schliisse zulassen wie die
Versuche Boveris, besonders von Interesse das Verhalten der ein-
dringenden Samenfiden zueinander. Drirgen nimlich mehrere Sperma-
tozoen in ein Ei ein, so sollen sich deren Centrosomen gegenseitig aktiv
abstoBen, so dal} eine gewisse Verteilung der um die Centrosomen ent-
stehenden Strahlungen eintritt. Wenn zwei Spermatozoen nahe bei-
einander eindringen, so weichen ihre beiden Centrosomen, sobald sie
aktiv werden, d. h. als Strahlungszentren wirksam werden. weit aus-
einander. Das beweist der Verlauf der Pigmentstrafien, welche dadurch
im Ei hervorgerufen werden, dafl die am schwarzen Pol des Eies ein-
dringenden Spermatozoen Pigment mit in das Ei hineinziehen. Diese
Pigmentstralen divergieren in dem genannten Falle stark, zuweilen
in rechtem Winkel. In die Wirkungssphiire eines Centrosoms kann
also kein anderes eindringen. Darin erblickt Brachet einen Haupt-
faktor fiir die normale Monospermie.

d) Zusammenfassung.

Die im  vorstehenden mitgeteilten experimentell ermittelten Ir-
scheinungen geben kein auch nur im entferntesten vollstandiges Bild
des Befruchtungsvorganges, doch ist das ja auch nicht das Ziel unserer
Ausfithrungen.  Vorziigliche Zusammenstellungen aller einschlagigen
Beobachtungen finden sich in dem bekannten Lehrbuch von Korschelt
und Heider und in dem Handbuch von O. Hertwig. Hier handelt
es sich fiir uns aufler dem Kennenlernen der wichtigsten experimentellen
Einzeltatsachen darum zu sehen, inwieweit eben diese Tatsachen das
Befruchtungsproblem erlautern.

Zunichst kénnen wir feststellen, daBl die Anregung des Kies zur
Teilung, die Entwicklungserregung, keine vitale Eigenschaft des Samen-
fadens darstellt, also nicht spezifisch an irgendwelche Lebensvorginge
gebunden ist. Das folgt vor allem aus der durch die verschiedensten
Mittel zu erzielenden kiinstlichen Entwicklurgserregurg oder kiinst-
lichen Parthenogenese, wie auch die natiirliche Parthenogenese einen
Beleg dafiir bildet. Aus dem gleichen Tatsachenbereich ist aber noch
ein anderes Ergebnis zu ziehen, némlich, daf die Entwicklungserregung
iberhaupt keine wesentliche Eigenschaft der ménnlichen Zelle dar-
stellt.. Beruhte sie auf wesentlichen spezifischen Eigenschaften der
Samenzelle, auch wenn es keine vitalen Eigenschaften wiren, so kdnnte
die Entwicklung nicht durch andere Faktoren in Gang gesetzt werden.
Nun ist aber dabei das Spermatozoon sehr wohl zu entbehren. nicht

3* .
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nur bei der natiirlichen Parthenogenese, deren Auftreten immerhin als
spezialisierter Ausnahmefall angesehen werden kénnte, sondern ganz
allgemein bei den verschiedensten Formen auch dann, wenn normaler-
weise das Ei die Furchung erst nach Eindringen der Samenzelle beginnt.
Die Entwicklungserregung fallt wohl tatsachlich meist mit dem Ein-
treten des Spermatozoons in das Ei zusammen, ist aber davon nicht in
spezifischer Weise abhangig.

Somit kann auch die Entwicklungserregung nicht als der das Wesen
der Befruchtung kennzeichnende Vorgang gelten.

Von besonderem methodologischem Interesse ist, daf partheno-
genetische Entwicklungserregung bei allen Tierformen méglich ist:
sie ist ja tatsachlich bei den verschiedensten Formen bis hinauf zu den
Wirbeltieren durchgefiihrt worden, und wir sind durchaus berechtigt
zu der Annahme, dall auch bei den Siugern die kiinstliche Partheno-
genese moglich ist. Den Weg zur Erzielung derselben zeigen die Hert-
wigschen Versuche iiber Entwicklungserregung durch radiumbestrahltes
Sperma, eine Methode der parthenogenetischen Entwicklungserregung,
die in Verbindung mit der ja bereits oft ausgefithrten kiinstlichen Be-
samung auch fiir Siugetiere sehr wertvolle Ergebnisse erhoffen laft.
Die ganze Bedeutung derartiger Versuche wird vor allem bei Besprechung
des Verhiltnisses von Befruchtung und Vererbung (unten S. 266) zu-
tage tretemn.

Mit einigen Worten mag hier auch darauf eingegangen werden,
wie sich die kiinstliche zu der natiilichen Parthenogenese verhilt.
Far die erstere hat als ausgemacht zu gelten, daB in den meisten Fallen
allen Zellen des aus dem reifen Ei hervorgehenden Tieres nur die halbe
(haploide) Chromosomenzahl zukommt, da sie ja nicht durch Hinzu-
treten eines ménnlichen Vorkernes auf die volle Normalzahl der soma-
tischen Zellen erginzt worden ist.

Doch kann, wie wir sahen, eine nachtriigliche Regulierung der
Chromosomenzahl cintreten, so daf dann die volle somatische Zahl
vorhanden ist.

Bei der natiirlichen Parthenogenese liegen die Dinge etwas ver-
wickelter, da ein ungleiches Verhalten zu verzeichnen ist. In manchen
Fallen unterbleibt hier von vornherein eine Reduktion der Chromo-
somenzahl, indem hier entweder eine Reifungsteilung iiberhaupt fort-
fallt (Artemia) oder beide Reifungsteilungen Aquationsteilungen sind
(Aphiden). Es kommt aber auch das entgegengesetzte Extrem vor,
daf durch die Reifungsteilungen die Chromosomenzahl auf die Hilfte
reduziert wird und diese haploide Zahl dann auf alle Zellen des Tieres
iibergeht (Formica &, Apis & ). Dazwischen steht die nachtrigliche
Chromosomenverdoppelung, wodurch die volle Zahl nach vorher-
gegangener Reduktion wieder hergestellt wird (Lastus, Rhodites). Dieses
ungleiche Verhalten zeigt nun vor allem, daB zwischen der kiinstlichen
und natiirlichen Parthenogenese keine uniiberbriickbare Kluft besteht.
Denn in beiden Fillen kommt sowohl die haploide Chromosomenzahl
vor als auch die nachtrigliche Regulation. Nach Delage wird sogar
die Normalzahl der Chromosomen bei der kiinstlichen Parthenogenese
des Seeigeleies dadurch gewahrt, daB die Reduktionsteilung unterdriickt



Das Wesen der Befruchtung. 37

wird. Jedenfalls besteht demnach die Bezeichnung der kiinstlichen
Entwicklungserregung als ,,Parthenogenese* zu Recht. Fiir die weitere
Ausnittzung in der Experimentalforschung ist das von grofier Bedeutung.

Wenn die Entwicklungserregurg tiberhaupt nicht das Wesen der
Befruchtung ausmachen kann, so fillt damit von vornherein auch die
namentlich von Boveri betonte wesentliche Bedeuturg des Sperma-
centrosoms fiir die Befruchtung. Das aus dem Mittelstiick des Samen-
fadens hervorgehende Centrosom tritt alsbald nach dem FEindringen
des Spermatozoon in Teilung ein und liefert dadurch die beiden Pole
der Furchungsspindel. Davon ausgehend, hat man in der Einfithrung
des Spermacentrosoms einen wesentlichen Bestandteil des Befruchtungs-
vorganges erblickt. Doch kann diese Anschauung nicht aufrecht er-
halten werden. Canz abgesehen davon, dafi ein Fall bekannt geworden
ist, in dem die Furchungscentrosomen vom Eicentrosom abstammen
(Myzostoma), sprechen die Tatsachen der natiirlichen und kiinstlichen
Parthenogenese dagegen, bei denen iiberhaupt kein Spermacentrosom
eingefithrt wird. Dasselbe folgt auch aus Beobachtunrgen G. Hertwigs
bei seinen oben erwihnten Versuchen iiber kiinstliche Parthenogenese
bei Bufo. Die mit bestrahltem Froschsperma zur Entwicklung ge-
brachten Kroteneier zeigen vielfach Krankheitserscheinungen. Fir
dieselben ist aber nicht das Froschcentrosom, das durch die Radium-
bestrahlung nicht gestort wird, verantwortlich zu machen. Denn dann
miillten Froscheier, die mit artgleichem bestrahlten Samen zur Ent-
wicklung gebracht werden, wegen der Artgleichheit des Centrosoms
sich besser entwickeln als jene fremdartig besamten Kroteneier.
Das ist nicht der Fall; vielmehr gehen jene Krankheitserscheinungen
auf die disharmonische Plasmavereinigung zuriick. Das Centrosom ist
also fur die Befruchtung indifferent, ihm kommt wesentliche Bedeutung
nicht zu. Die tatsichlich beobachtete Anteilnahme des Spermacentrosoms
an der Eifurchung ist also nicht ein wesentliches Charakteristikum
der Befruchtung.

Die Erscheinungen der Parthenogenese ganz allgemein, insbesondere
die Tatsache, daB es Eier gibt, die sich bald mit, bald ohne Befruchtung
furchen (z. B. Apis), ferner die Beobachtung, daf auch Eier, welche
normalerweise der Befruchtung bediirfen, zuweilen ohne eine solche
.von selbst die Furchung beginnen (Seeigel), hat zur Begriindung
der Anschauung gefithrt, daB} an sich alle Eier ohne Befruchtung zur
Entwicklung fahig sind. Das Eiplasma befindet sich danach im labilen
Gleichgewicht, das durch die mannigfachsten Anlisse gestért werden
kann, wodurch dann die Furchung in Gang gesetzt wird. Fur diese
Ansicht ist besonders ins Feld zu fithren eine Beobachtung von Delage
gelegentlich seiner Versuche iiber kiinstliche Parthenogenese. Kernlose
Bruchstiicke von Seeigeleiern (Strongylocentrotus, Asterias) werden durch
ein eindringendes Spermatozoon erst dann zur Furchung gebracht,
wenn die Plasmareifung (Delage) eingetreten ist. Dieser kritische
Zeitpunkt beginnt, sobald die Membran des Eikernes verschwindet und
damit das Ei sich anschickt, die Richtungskorper zu bilden. Vor und
nach dieser Zeit ist es schwer, ein solches Eistiick zur Furchung zu
bringen. Offenbar tritt dann das Eiplasma in ein labiles Stadium ein.
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das nach Delage wahrscheinlich durch Eindringen von Kernsaft in
das Plasma herbeigefithrt wird. Ein abschlieBendes Urteil iiber diese
Plasmareifung wird erst nach weiteren Versuchen méglich sein. Doch
148t sich ein gewisser labiler Zustand der Eizelle nicht bezweifeln.

Die Versuche itber Ephebogenesis haben gezeigt, dal als Grund-
lage der Entwicklung gewissermafBlen auch die & Zelle, insbesondere
der @ Vorkern dienen kann, daB also mit anderen Worten weibliche
und minnliche Generationszelle einander gleichwertig sind. Das gibt
uns eine Handhabe, das Wesen der Befruchtung zu kennzeichnen.
Es besteht nicht in der Entwicklungserregung, sondern in der Ver-
einigung zweier gleichwertiger Individuen zu einem neuen Qrganismus.
Wenn diese Vermischung mit dem Entwicklungsbeginn bei den Meta-
zoen zusammenfillt, so liegt das davan, daB sie nur auf dem
einzelligen Stadium méglich ist, d. h. dann, wenn der Organismus durch
das Stadium der Geschlechtszelle dargestellt wird. Da dieses einzellige
Stadium fiir die Metazoen aber nur ein voriibergehendes ist, so ergibt
sich daraus das Zusammenriicken der Vermischung mit dem Beginn
der Vielzelligkeit, d. h. Befruchtung und Entwicklungserregung fallen
zZusammen.

Aus dem Verlauf des Befruchtungsvorganges, der in der Vereinigung
der viterlichen und miitterlichen Kernsubstanzen gipfelt, folgt, dafl
das Wesen des Vorganges eben vor allem in dieser Kernvereinigung
zu suchen ist. Diese Vereinigung steht in engsten Beziehungen zur
Vererbung und auf die Bedeutung der Kerne in dieser Hinsicht haben
wir noch zuriickzukommen. Allerdings geht nicht blo3 der @ Vorkern
eine Verbindung mit dem @ Vorkern ein, sondern, wie schon angedeutet
wurde, auch Cytoplasma des Spermatozoon vermischt sich mit dem
Cytoplasma der Eizelle, wie z. B. aus der schonen Untersuchung von
Held am Ascaris-Ei unzweifelhaft hervorgeht. Diese Plasmavermischung
erfolgt bereits vor der Kernvereinigung; wenn in dieser die Befruchtung
gipfelt, wird ihr eigentlicher Beginn bereits durch jene dargestellt. Dic
Bedeutung der Plasmavereinigung bedarf wohl noch der niaheren Unter-
suchung. Jedenfalls ergibt sich als das Wesentliche bei der Befruchtung
die Vermischung zweier Individuen, wobei es zunichst unentschieden
bleibt, ob dadurch die Art homogen gemacht und ihre Besonderheiten
erhalten werden, indem jene Vermischung Mittelformen schafft, welche
die individuellen Variationen verwischen (0. Hertwig), oder ob da-
durch eine grofle Mannigfaltigkeit der Vererbungssubstanzen herbei-
gefiithrt wird, welche einen grofien Reichtum individueller Formbildung
zur Folge hat und so die Méglichkeit bedingt, dal neue Arten entstehen
koénnen (Weismann).

1l. Die iuBeren Faktoren der Embryonalentwicklung.

Drittes Kapitel.
a) Der EinfluB duBerer Faktoren auf die ersten Entwieklungszustinde.

Aus der befruchteten Eizelle entwickelt sich in komplizierter Weise
das neue Individuum. Die Faktoren fiir den Ablauf dieser verwickelten
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Prozesse wird man in erster Linie innerhalb des befruchteten Eies selbst
zu suchen haben. Die inneren Faktoren der Entwicklung sind natur-
gemiaB diejenigen, welche die Richtung der Entwicklung bestimmen.
Aber es drangt sich die Frage auf, sind nicht auch vielleicht die Ver-
haltnisse der Umwelt am Entwicklungsgeschehen beteiligt? Xonnen
und miissen wir nicht auch von 4ulleren Faktoren der Entwicklung
sprechen ? Das kausal-analytische Experiment hat zu dieser Frage
bereits die Antwort gefunden. Es bestatigt die Vermutung, da8 auch
duBlere Faktoren der Entwicklung vorhanden sind. Die Unterscheidung
der inneren und &uBeren Faktoren ist leicht gegeben: als innere werden
alle diejenigen angesprochen, welche innerhalb der Eizelle und spater
tiberhaupt innerhalb des Organismus zu suchen sind, als auBere die-
jenigen, welche zur Umwelt des Eies oder des Lebewesens gehoren.
Diese Einteilung ist eigentlich etwas schematisch; denn als #uBere
Faktoren miissen streng genommen nach Teilung der Eizelle fiir jede
der Furchungszellen auch diejenigen gelten, welche in den anderen
Zellen ihren Sitz haben. Vielleicht spriiche man besser von organis-
mischen und auBlerorganismischen Faktoren. Obige Benennung ist aber
allgemein tblich und soll daher auch hier beibehalten werden.
Welche Faktoren der Umwelt wirken nun auf die Individualent-
wicklung ein und in welcher Richtung tun sie das? Wir fassen zu-
nichst nur die ersten Entwicklungsstadien des Embryo ins Auge.

1. Die Schwerkraft.

Ein Faktor der Umwelt, dem seiner Natur nach alles unterliegen
muf}, ist die Schwerkraft. Sie wirkt auf den Organismus zunichst
selbstverstiandlich nur in physikalischem Sinne, wie sie auf jeden
Korper einwirkt. Damit ist aber von vornherein noch nicht aus-
geschlossen, daB sie auf das Entwicklungsgeschehen eventuell auch
einen spezifischen Einflufi hat.

Nun lehrt die Beobachtung, dafl die Schwerkraft einen richtenden
EinfluB .auf die Lage mancher Eizellen ausiibt. Viele Eier, zu denen
auch diejenigen unserer Frosche gehéren, enthalten reichlich Dotter,
der hauptsichlich an dem einen Pol des Eies sich befindet. Der Dotter
hat ein groferes spezifisches Gewicht als das Eiplasma, das den Zell-
kern enthalt, und die Folge davon ist, dafl der schwerere Dotterpol
beim Froschei, das nach der Ablage ins Wasser frei in seinen Hiillen
rotieren kann, stets an der Unterseite zu finden ist. AuBerlich sind die
beiden Pole des Froscheies dadurch gekennzeichnet, dall der Dotterpol
kein Pigment enthilt und darum weill erscheint, wahrend der entgegen-
gesetzte sogenannte animale Pol schwarz (Rana fusca) oder braun (R.
esculenta) pigmentiert ist. Die durch die beiden Pole gehende Achse
steht beim braunen Grasfrosch (R. fusca) in der Regel senkrecht. Beim
Wasserfrosch (R. esculenta) dagegen nimmt sie eine schrige Stellung
im Raume ein, so dafl in der Ansicht des Eies von oben ein sichelformiger
Bezirk des weiflen Eipoles zu sehen ist (Fig. 22—24).

Ahnliche durch die Schwerkraft bewirkte Raumorientierung findet
sich vielfach, vor allem auch beim Vogelei, itberhaupt bei dotterreichen
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Eiern, deren Dotter an einem Pol (telolecithal) angehsuft ist. Wird
die Ruhelage dieser Eier gestort, so tritt unter Einwirkung der Schwer-
kraft allmihlich die alte Orientierung wieder ein, wenn das Ei nicht
durch irgendwelche Faktoren an der Drehung innerhalb seiner Hillen
behindert wird. Die polare Differenzierung dieser dotterreichen Eier
tritt noch in anderen Momenten als in ihrer Raumorientierung zutage.
Man beobachtet namlich, dafl aus dem nach oben gekehrten Pole sich
vorwiegend die animalen Organe, insbesondere das Nervensystem, aus
dem unteren sich die vegetativen Organe, vor allem der Darm ent-
wickelt; oder der ganze Embryo entsteht aus dem oberen plasma-
reicheren Pol, wihrend der untere Pol in ein Anhangsgebilde des Darmes,
den Dottersack, einbezogen wird. Man nennt jenen daher auch den

Fiz. 22. Ei von Rana Fig. 23 und 24. Ei von Rena esculente. 23. von dor
fusca nach der Befruch-  Seite, 24. von oben gesehen. a—a’ Eiachse; m—m Ebene
tung in normaler Raum- der ersten Furche (nach Korschelt).

lage (ohne Hiillen).

animalen Pol, diesen den vegetativen. Der Ort der Entstehung dieser
Organanlagen ist also offenbar in gewisser Weise abhiingig von der
Einwirkung der Schwerkraft, soweit diese die polare Differenzierung
der Eier zustande bringt.

Die ersten Entwicklungsvorginge bestehen in der Teilung der
Rizelle in Tochterzellen. Es zeigt sich nun, dafl die erste Teilungsebene
des Froscheies senkrecht steht, sie geht durch die Polachse, auch
bei dem Ei von Rana esculenta, bei dem die Polachse schrig steht
(Fig. 25). Zugleich stellt diese erste Teilungsebene, wie besonders durch
Beobachtung am Froschei erwiesen wurde, eine Symmetrieebene dar,
indem sie die rechte und linke Hialfte des Embryos voneinander scheidet
und daher mit der Mittelebene des reifen Tieres iibereinstimmt. Die
zweite Teilungsebene, durch welche das Ei in 4 Zellen zerfallt (B. fusca),
steht wieder senkrecht im Raume und zugleich senkrecht zur ersten
'Teilungsebene. Es werden dadurch die vordere und hintere Halfte des
Embryos voneinander getrennt (Fig. 25~—28). Die dritte Furche endlich
verlsuft wagerecht im Raume und senkrecht zu den beiden ersten
Teilungsebenen; durch sie erreicht das Ei das 8-Zellen-Stadium.

Gestiitzt auf diese Beobachtungen iiber das Verhalten des Frosch-
cies gegeniiber der Schwerkraft und ihrer Richtung kam Pfliger zu
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der Ansicht, daBl die Schwerkraft einen spezifischen Einflu} auf den
Teilungsverlauf des Eies und damit auf die ganze Embryonalentwicklung
ausiibe. Er glaubte die am Frosche gewonnenen Ergebnisse verall-
gemeinern zu diirfen zu einem Gesetze, nach dem ,,die Schwerkraft die
Organisation beherrscht.

Bestarkt in dieser Ansicht wurde er durch Versuche an Frosch-
eiern in Zwangslage. Wenn man dafiir sorgt, daB die Gallerthiille nach
der Ablage ins Wasser nur wenig aufquilit, indem man zu geeigneter
Zeit die Eier aus dem Wasser herausnimmt, so konnen sie sich in der
Hiille nicht drehen. Es gelingt dann leicht, die Eier in einer anormalen
Raumlage festzuhalten, so dal die vom animalen zum vegetativen
Pol gehende Eiachse schriig steht. Diese Achse ist nicht nur gegeben
durch die normale Raumorientierung als der senkrechte Durchmesser
des Eies, sondern auch durch die Verteilung der Dotter- und Plasma-
massen symmetrisch zu dieser Achse. Sie ist also infolge der Anordnung
des Eiinhaltes als die primire Ejachse zu bezeichnen. Sie liegt bei
normaler Raumorientierung in der ersten Furchungsebene. Pfliiger
kam nun zu der Auffassung, daB bei Schrigstellung dieser primiren

25 26 27 28

Wig, 25~—28. Ifurchung des Eics von Rana fusca. 25 Einschneiden der ersten

Furche, Ansicht von vorn, 26 von hinten; 27 Achtzellenstadium nach Vollendung
der dritten Teilung von vorn, 28 von hinten (nach O. Schulze).

Achse die erste Furchungsebene, die auch dann senkrecht stand, nicht
mehr mit der primiren Eiachse zusammenfiel, sondern, je nach der
Lage des Eies, jeden beliebigen Winkel mit ihr bildete. Daraus folgerte
Pfluger, daB nicht die primire Eiachse, also mit anderen Worten die
Architektur des Eies, sondern die Richtung der Schwerkraft die Richtung
der ersten Teilungsebene bestimme, zumal es ihm gelang, durch ganze
Drehung der Eier die Bildung des Nervenrohres aus dem weillen (vege-
tativen) Pole des Eies zu erzielen. Das bedeutet nichts anderes, als
daB die Schwerkraft das Ei spezifisch polarisiert, dafl es also ihrem
spezifischen direkten Einflufl zuzuschreiben ist, wenn die erste Teilung
ohne Riicksicht auf die Dotterverteilung senkrecht erfolgt, wenn weiter-
hin die Anlagen der Organe eben auch durch sie polarisiert entstehen.
Damit wiirde die Schwerk:aft ein unentbehrlicher Faktor der Em-
bryonalentwicklung.

Auch O. Schulze u. a. hat noch die unbedingte Abhingigkeit
normaler tierischer Gestaltung von der Wirkung der Schwerkraft ver-
treten. Er findet eine Stiitze fiir diese Auffassung in folgenden Ver-
suchen. Zunichst lieB er Froscheier im Klinostaten rotieren, so daB
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dierichtende Wirkung der Schwere aufgehoben und durch die Bewegungen
des Klinostaten der Eiinhalt durcheinander gemischt wurde. Die Folge
war ein Absterben der Eier. Der zweite Versuch wurde so vorgenommen,
daB Froscheier genau mit dem weiflen Pol nach oben auf Glasplatten
aufgesetzt wurden. Figt man den Eiern nicht zu viel Wasser zu, so
haften sie mit der Gallerthiille vollstindig fest und konnen sich auch
innerhalb der Hiillen nicht drehen. Zunichst wurden dann die Eier
in normale Raumlage gebracht durch Umwenden der Glasplatten, bis
die erste Furche vollendet war. Dann erfolgte eine Drehung der Glas-
platten um 1809 und in dieser Zwangslage wurden die Eier mit dem
weiBen Pol nach oben festgehalten. Infolgedessen entstanden aus jedem
Ei MiBbildungen, und zwar je zwei mangelhafte Embryonen, die mehr
oder minder miteinander verwachsen waren. Aus dem ersten Versuch
schlieft O. Schulze, die Schwerkraft sei zur Entwicklung notwendig,
und aus dem zweiten, die Schwerkraft iibe einen hochgradig differen-
zierenden Einflul auf die organische tierische Gestaltung aus.

Diese Ansicht ist aber doppelt irrig: die Schwerkraft ist weder ein
notwendiger Faktor noch wirkt sie direkt polarisierend, sondern nur
mittelbar.

Das erstere zeigt ein Versuch von W. Roux. Ein mit Wasser und
losen Eiern nur halb gefiilltes Probierglaschen wurde in radiarer Richtung
auf einem um eine wagerechte Achse sich drehenden Rade befestigt.
Die Zeit einer Umdrehung betrug 2 Minuten. Dadurch wurde erreicht,
daf bei dem bestandigen Durcheinanderrollen der Eier die Schwerkraft
nicht in einer bestimmten Richtung polarisierend einwirken konnte.
Die auftretende Zentrifugalkraft war bei der langsamen Umdrehungs-
geschwindigkeit zu gering, um die Eier in einer bestimmten festen Lage
am Boden des Glases festzuhalten und so ihrerseits eventuell einen
bestimmten Einflufl auszuiitben. Der spezifische, an sich schon zweifel-
hafte EinfluBl der Schwerkraft wie auch ihre ordnende Wirkung waren
dadurch aufgehoben. Gleichwohl entwickelten sich alle Eier zu nor-
malen Embryonen und Froschen. Ahnliche Versuche hat auch Katha-
riner angestellt, der die Froscheier in einem Wasserstrudel durchein-
anderwirbelte und dabei durchaus normalen Furchungsverlauf erhielt.

Von der Notwendigkeit einer richtenden Kraft kann also gar keine
Rede sein. Wenn Schulze bei seinen Rotationsversuchen keine Ent-
wicklung erzielte, so lag es daran, dafl die Architektur des Eies durch
zu heftige Bewegungen zu sehr gestort wurde, also eine direkte Schiidigung
des Eies eintrat. Nur diese Architektur, die allerdings der Wirkung
der Schwerkraft untersteht, ist auf den Teilungsablauf von EinfluB.
Mittelbar kommt also der Schwerkraft durch ihren Anteil an der un-
gleichen Verteilung des Dotters im Ei eine Einwirkung auf die Ent-
wicklung zu, aber eben nur ein mittelbarer, kein spezifischer differen-
zierender Eipflul. Das hat auch Pfliiger (1884) anscheinend schon
erkannt, aber nicht deutlich ausgesprochen.

In hohem Mafle aufklirend gewirkt haben hier die Versuche von
Born. Eier vom Frosch, welche in Zwangslage gehalten werden, wie
bei den Experimenten Pfliigers, bleiben ndmlich keineswegs in Ruhe.
Nur die duBleren festeren Schichten werden an der Orientierungsdrehung
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gehindert; die inneren, etwas fliissigeren orientieren sich neu. Wie also
das normale Ei in der Gallerthiille sich drehen kann und so entsprechend
der polaren Anordnung des schwereren Dotters eine bestimmte Raum-
orientierung annimmt, so tun es die inneren Teile, also die Hauptmasse des
Eies, innerhalb der festen ,,Rinde“. Die Teilung des Eies erfolgt daher
nur scheinbar unter dem spezifischen EinfluB der Schwere so, daB die
schriggestellte Eiachse einen Winkel mit der Teilungsebene bildet.
Denn in Wirklichkeit hat sich die Eiachse durch die im Innern er-
folgten Umlagerungen wieder senkrecht eingestellt, so dafBl sie in der
senkrechten Teilungsebene liegt. Im einzelnen sei folgendes iiber diese
schénen Versuche erwahnt. Die duBerliche Beobachtung ergibt, daB,
wenn die Eier mit dem hellen Pol nach oben in der angegebenen Weise

Fig. 29. Froschei in Zwangslage mit dem weilen Pol nach oben, 5!/, Stunden
nach der Befruchtunglabgetotet. Das Ei nach Umordnung des Inhaltes in Teilung
eingetreten. Die Makromere zeigen teilweise wenigstens noch die dunkle Pigment-
rinde; die Mikromere haben noch eine diinne Rinde weilen Dotters, so daB duBer-
lich eine spezifische Wirkung der Schwerkraft vorgetiuscht werden kann, wihrend
in Wirklichkeit die Lage der Mikro- und Makromere durch die Verteilung des
weillen und des leichteren braunen Dotters bestimmt wird wie beim normalen Ei.
Pgr Pigmentrinde; b D brauner Dotter; k Pigmentstreif, der den Furchungskern
enthilt; w D weiBler Dotter; Pl Platte des weiBen Dotters, die an der Oberseite
des Eies stehen geblieben ist. (Nach Born.)

auf Glasplatten aufgesetzt werden, beim Erscheinen der ersten Furche
der helle Pol zum groBeren Teil unter den ,,Aquator herabgesunken
ist. Dabei handelt es sich nicht um Drehung des ganzen Eies, sondern
um Stromungen im Innern; der grobe schwerere weifle Dotter sinkt
nach unten, die pigmentierten leichteren Massen steigen auf. Die ober-
flachlichen Schichten sind nun etwas fester als die inneren und daher
bleiben beim Absinken des weillen Dotters die oberflichlichen Schichten
stehen, die den aufsteigenden braunen Dotter iiberlagern. Daher
sieht man bei duBlerer Betrachtung ein kleines weifles Feld am ,,oberen‘
Pole des Eies. Auch O. Schulze gibt bei seinen Eiern in Zwangslage
eine Verkleinerung des weillen Feldes an, die offenbar mit der hier von
Born beschriebenen Erscheinung identisch ist. Diese Strémungen be-
wirken also eine Umordnung des Eiinhaltes, so dal die Teilung so oder
doch annghernd so erfolgt wie beim normalen Ei, was eine spezifische



44 Die #uBeren Faktoren der Embryonalentwicklung.

Wirkung der Schwerkraft vortiuscht (vgl. Fig. 29). Nur dadurch,
dafB die Schwere die Lagerung des Dotters orientiert, hat sie mittelbaren,
aber keinen spezifischen EinfluB auf den Furchungsablauf.

2. Die Zentrifugalkraft.

In der Zentrifugalkraft steht uns eine &hnlich wirkende Kraft
zur Verfigung wie die Schwerkraft; auch sie wirkt bei Vermischen von
leichteren und schwereren Substanzen ,,ordnend‘‘, indem unter ihrem
EinfluB die schwereren Teile sich zentrifugal von den zentripetal an-
geordneten leichteren trennen. Dabei hat man es aber in der Hand.
die Starke der Zentrifugalkraft auf die einfachste Weise beliebig ab-
stufen zu konnen. Ist es nun tatsichlich nur die ordnende Wirkung
der Schwerkraft, die ihr einen gewissen Anteil am Entwicklungsverlauf
gibt, so muB ein solcher sich auch bei der Zentrifugalkraft &uBern, und
was wichtig ist, durch Steigerung dieser Kraft muf sich auch ihr Einflufl

auf die Furchung des Eies steigern, und
zwar dadurch, daB sie den Eiinhalt noch
mehr ,ordnet, d. h. leichtere und
schwerere Substanzen noch schirfer
trennt. Das ist nun auch der Fall,
wie Versuche von O. Hertwig beweisen.
Zentrifugiert man Froscheier mit ge-
niigend  gesteigerter Umdrehungsge-
schwindigkeit, so wird die Zentrifugal-
kraft so gro, daf ihr ordnender Einfluf},
Fig. 30. Froschei, durch den Ein- der sich in der stérkeren Ansammlung
flull der Zentrifugalkraft wihrend des schwereren Dotters in der einen
der Entwicklung gesondertin eine  Eihilfte duflert, den ordnenden Einflufy
. Keimscheibe® und eine ungeteilt  der Schwerkraft iibersteigt. Dadurch

gebliebene Dottermasse, in der ' . o
Sich mur einige Zellkerne finden werden Dotter u1'1d Protoplasma schiarfer
(m Merozyten); kh Keimblasen. 2ls normal voneinander gesondert, und

hohle; d ungeteilter Dotter. der Gegensatz zwischen animaler und
(Nach O. Hertwig.) vegetativer Eihdlfte wird gesteigert.
Dieser Gegensatz kommt normalerweise
darin zum Ausdruck, daB die aus der vegetativen Halfte hervorgehenden
Tochterzellen infolge des Widerstandes des trigen Dotters gegen die
Teilungsprozesse groBer sind als die Tochterzellen der animalen Halfte.
Bei groBlerer Konzentrierung des Dotters durch starkes Zentrifugieren
wird schlieBlich erreicht, daf die vegetative Eihalfte sich iiberhaupt
nicht mehr teilt, so daB sie schlieBlich durch eine zellenlose Dottermasse
dargestellt wird, wihrend der animale Pol in zahlreiche kleine Tochter-
zellen zerfallen ist (Fig. 30). Damit gewinnt der Teilungsmodus des
zentrifugierten Froscheies Ubereinstimmung mit dem Verhalten des
normalen Vogeleies, bei dem der sehr dotterreiche Bezirk auch ungeteilt
bleibt, weil der Widerstand der Dottermasse die Krifte des Teilungs-
prozesses lberwiegt.
Die Zentrifugalkraft ist ein wichtiges Hilfsmittel der Forschung
geworden. Zu sehr wertvollen Experimenten ist sie u. a. von Boveri
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benutzt worden, und zwar an Eiern des Pferdespulwurmes (dscaris
megalocephala). Die Eier von dscaris zeigen einen mehr oder minder
ausgepragten polaren Bau, der in der Anordnung der Plasmasubstanzen
und der Einschliisse symmetrisch zu einer bestimmten Achse zum Aus-
druck kommt. Die Einschliisse bestehen aus leichterem Dotter und
schwereren ,,Granula‘“. Die polare Differenzierung unterliegt einer
gewissen Variationsbreite; in ausgeprigten Fallen ist der Dotter deutlich
an einem Eipol, dem vegetativen, angehauft. Die erwihnte Symmetrie-
achse ist die primare Eiachse, die vom animalen zum vegetativen Pol
geht; sie steht also gewissermafBen ,senkrecht* auf der ,,Schichtung*‘
des Eies. Die erste Teilungsebene fallt im Gegensatz zum Froschei
nicht mit dieser Achse zusammen, sondern steht senkrecht auf ihr.
Demzufolge liefert die erste Teilung zwei ungleichartige Blastomere,
weil das eine nur die dem vegetativen Pol zugekehrten, das andere die
dem animalen zugewandten Plasmateile und Einlagerungen erhilt.
Die Ungleichartigkeit der Blastomere tritt auch in ihrem ferneren Schick-
sal hervor. Setzt man die Eier vor der Teilung einer starken Zentrifugal-
kraft aus, so ergeben sich folgende bemerkenswerten Krscheinungen.
Man wihlt am besten Eier, die einen

ausgeprigt polaren Bau besitzen, wie

sie von manchen Weibchen geliefert

werden. Die Eier werden auf Objekt-

trager aufgestrichen, an denen sie sehr

fest haften, und diese Objekttriger

werden in eine schuellaufende Zentrifuge

gebracht (bis 3900 Umdrehungen in der

Minute). Da die Eizellen sich in der

harten Schale drehen konnen, stellen Fig. 31. Zentrifugiertes Ei von
sie sich alsbald entsprechend ihrem  Ascqris mit Ballfurchung. (Nach
polaren Bau mit ihrer Achse so in die Boveri.)

Richtung der Zentrifugalkraft ein, dafl

der leichtere Dotter der Rotationsachse zugekehrt, die schwereren Granula
ihr abgewandt sind. Durch das Zentrifugieren tritt eine noch schirfere
Sonderung der Substanzen ein, so daB .die Granula alle am animalen
Pol zusammengedringt werden. Zugleich tritt in der Richtung der
Eiachse, die mit der Richtung der Zentrifugalkraft zusammenfallt,
eine Abplattung des Eies ein. Treten nun diese Eier wihrend des
Zentrifugierens in Teilung ein, so stellt sich die Teilungsspindel in die
Richtung des groften Eidurchmessers ein, wie das ja im allgemeinen
immer der Fall zu sein pflegt (Hertwigsche Regel, vgl. unten S. 87).
Infolgedessen fillt jetzt die Teilungsebene mit der primiren Eiachse
zusammen, steht also senkrecht zur normalen Teilungsebene. Die Fur-
chung in der Zentrifuge liefert daher zwei gleichartige Blastomere, da
jedes von beiden Anteil hat sowohl am animalen als auch vegetativen
Pol des Eies. Ferner bemerkt man aber noch folgendes. Sind die Granula
durch starkes Zentrifugieren alle am animalen Pol angehsuft, so zeigt
sich die Furchungsspindel nach dem vegetativen Pol hin verschoben.
Thre Wirkungssphére reicht daher nur ungeniigend in den Bereich der
Granula hinein, die der Furchung als trige Masse Widerstand hieten.
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Infolgedessen schneidet die Furchungsebene nach dem animalen Pol
hin nicht gerade durch, sondern weicht nach beiden Seiten den Granula
aus. Die Folge davon ist, daB nicht nur zwei Blastomere gebildet
werden, sondern am animalen Pol noch ein .,Ball®, der die Granula
enthalt (Fig. 31).

Fallt die Eiachse bei ungenauer Einstellung nicht genau mit der
Richtung der Zentrifugalkraft zusammen, so liegen auch die Granula
unsymmetrisch zu ihr; die Teilungsebene schiebt sich infolgedessen
an ihnen vorbei; der ,,Ball” bleibt dann mit dem einen Blastomer in
Zusammenhang. Hier liegt eine groBe Ahnlichkeit mit der Eifurchung
von Mollusken vor, deren Eier auch in zwei ungleich grofie Blastomere
zerlegt werden, deren eines den Dotterlappen erhialt (vgl. Wilson
S. 105).

Die Einstellung der ersten Teilungsspindel erfolgt zunichst immer
senkrecht zur Eiachse; erst dann dreht sie sich in deren Richtung. Durch
das Zentrifugieren wird diese nachtrigliche Einstellung verhindert.
Hort vor der ersten Teilung die Einwirkung der Zentrifugalkraft auf,
5o dreht sich die Spindel normal in ihre endgiiltige Lage. Die Teilung
liefert dann zwei Blastomere, von denen das eine nur Dotter, das andere
nur Granula erhilt, da die Eisubstanzen ja noch schiarfer gesondert
sind als bei normalen Eiern. Aus den Versuchen geht deutlich
hervor, da} die Zentrifugalkraft keine spezifische Wirkung auf den
Furchungsverlauf ausiibt, sondern die Abanderung der Furchung.
die. Ballfurchung, nur mittelbar durch die Anderung der ]marchltektomk
bewirkt.

Wie M. J. Hogue, die Boveris Versuche fortsetzte, bemerkt,
hat die durch das Zentrifugieren bewirkte Stérung der Dottér- und
Granulaverteilung keinen Einflul auf den weiteren Ablauf der Ent-
wicklung; die zentrifugierten Eier entwickeln sich normal, selbst wenn
das vegetative Blastomer gar keinen Dotter erhalten hat, der
ginzlich in dem animalen angesammelt sein kann. Das beweist,
daB der Dotter und die Granula keine organbildenden Substanzen
sind. (Uber organbildende Substanzen vgl. auch S. 257.)

Am Ei von Clepsine sexoculaia hat Schleip Zentrifugierungs-
versuche angestells. Nach Ausbildung der Richtungskérper tritt eine
eigentiimliche Anordnung der Substanzen des ungefurchten Eies ein,
die sich besonders in der Ansammlung von Bildungsplasma am animalen
und vegetativen Pol kundgibt. Durch Zentrifugieren vor oder auch
nach dieser topographischen Sonderung der Eisubstanzen wird diese
gestort und eine dem spezifischen Gewicht entsprechende schichtweise
Anordnung erreicht. Aus dem Vergleich der Furchung solcher zentri-
fugierten Eier und normaler ergibt sich, daBl die Anordnung der
sichtbaren Eisubstanzen ,.einen wesentlichen Einfluf} auf die Teilungs-
richtung, die Teilurgsweise bestimmter Zellfolgen und die Teilungs-
geschwindigkeit besitzt*‘. Ob die verschiedenen Substanzen sogenannte
organbildende Stoffe sind, indem sie das Schicksal der Zellen, in
welche sie gelangen, bestimmen, wurde durch die Versuche nicht
entschieden.
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3. Furchung unter Pressung.

Eine starke Abdnderung des Teilungsverlaufs wird auch dadurch
zuwege gebracht, daB die Eier zwischen Glasplatten gepreBt und ab-
geplattet werden. Auf diese interessanten Versuche wird spater aus-
fithrlicher zuriickzukommen sein (vgl. 8. 87); hier seien sie nur kurz
erwahnt; es wird dabei vor allem eine Anderung der Teilungsrichtung
und Teilungsfolge erreicht, die fiir die Untersuchung der Wertigkeit
der einzelnen Zellen von Bedeutung ist.

4. Wirkung von Bestrahlung.

Auch andere als rein mechanische Faktoren spielen fiir den Ent-
wicklungsablauf eine Rolle.

Was zunéchst das Licht anbelangt, so hat Hertel festgestellt,
dafl Lichtstrahlen aller Wellenlirgen auf die Teilungsprozesse von
Seeigeleiern Einflufi ausiiben. Vor allem ultraviolettes Licht hemmt
die Teilung, so daBl unter seiner Wirkung eine begonnene Teilung wieder
riickgingig gemacht wird. Auch die sichtbaren Strahlen bringen eine
solche Verzégerung hervor, sowohl alle Bezirke des Spektrums als auch
diffuses Licht in geniigender Intensitit. Ahnliches hat Stevens fiir
die Eier von Ascaris und Diirken fiir Rhabditis ermittelt. Tschachotin
hat auf die hemmende und bei geniigend langer Dauer totende Wirkung
der ultravioletten Strahlen eine Zellenoperationsmethode aufgebaut,
wobei durch diese Strahlen einzelne Zellteile gewissermafien exstirpiert
werden. - Im iibrigen liegt jedoch eine Verwertung der Lichtwirkung
noch nicht vor.

Dafi durch Radiumbestrahlung eine ganz spezifische Schadigung
des Zellkernes eintritt, wurde bereits oben (S. 23) erwiihnt. Auf andere
Versuche kommen wir noch zu sprechen.

5. Die Temperatur.

Eine bedeutsame Rolle spielt die Temperatur fiir die ersten Ent-
wicklungsvorgiinge, wie ja fiir alle Lebensprozesse. Es gibt, wie hier
so auch dort, eine obere und untere Temperaturgrenze, deren Uber-
schreitung das Aufhéren der vitalen Vorginge zur Folge hat. Zwischen
diesem Maximum und Minimum der Temperatur, die firr die einzelnen
Lebewesen héchst ungleiche Werte haben, liegt die giinstigste Tempe-
ratur, das Optimum, das auch keineswegs fiir alle Organismen den
gleichen Wert hat. Fiir die Entwicklungsvorginge gilt im allgemeinen
die Regel, dafl niedrige Temperatur die Entwicklung verlargsamt oder
ganz unterbricht, ohne sofort die Lebensfahigkeit zu zerstéren, héhere
Temperatur sie beschleunigt. Auffallend ist die Widerstandsfahigkeit
mancher Eier gegen starke Kalte. Die Moglichkeit, die Entwicklungs-
vorgarge durch Abkiihlung zu verlangsamen oder gar voriibergehend
stillzulegen, ist von grofler praktischer Bedeuturg fiir die Beobachtung,
da dadurch fir diese lingere Zeit zur Verfiigurg steht oder ginstige
Arbeitsverteilung gewdhlt werden kann. Geht die Erwirmung sehr
weit @ber das Optimum hinaus, so treten schidigende, hemmende
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Wirkungen auf, die wie Lahmungen erscheinen. Iir das Ki des Gras-
frosches liegt das Minimum bei 0° das Optimum bei 22°—249 das
Maximum bei 24°—26°; die entsprechenden Zahlen des Hithnereies
sind- 25°, 38% bzw. 42°C. :

Wichtig sind unter anderem die Versuche von H. Driesch iiber
die Wirkung erhohter Temperatur auf das Seeigelei. Eier von Sphaer-
echinus granularis wurden 10 Minuten nach der Befruchtung einer
Temperatur von 30—31°C ausgesetzt. Wihrend normalerweise die
beiden ersten Furchungszellen mehr oder minder in gewisser periodischer
Abwechselung sich berithren und einander eine glatte Fliche zukehren,
liegen sie bei dieser abnormen Temperatur getrennt, und ihre einander
zugewandten Seiten zeigen unregelmiBig hockerige Begrenzung. Die
weiteren Teilungen erfolgen unregelmiBig, und es entsteht ein ziemlich
lockerer Haufen von Zellen, welcher ofters, entsprechend der Lagerung
der beiden ersten Furchungszellen, eine Sonderung in zwei Hilften

erkennen 1a6t. Wird die Erwidrmung nach
Teilung des Eies in 16 Zellen aufgehoben,
so geht die weitere Entwicklung normal
vonstatten, indem die urspriinglichen Un-
regelmifigkeiten nach und nach ausge-
glichen werden. Wird jedoch die Erwirmung
noch linger fortgesetzt, sokanndie Trennung
der beiden ersten Tochterzellen zn Zwillings-
bildungen fithren, indem jeder der beiden
aus jenen hervorgehenden Zellhaufen einen
normalen Embryo und eine normale Larve
o , liefert.
Fig. 32. Pluteus von Sphaer- Driesch erzielte ferner durch Warme-
echinus granularis mit geglie-. . . .
dertem AuBendarm (d), ent- Wirkung abnorme Larven. Wird bei dem
standen durch Wirkung hoher ~genannten Seeigel (Sphaerechinus) 26 Stun-
Temperatur. (NachDriesch.)  den nach der Befruchtung fiir die Dauer
von 18 Stunden eine Temperatur von 30°
angewandt, so stillpt sich bei der Gastrulation der Urdarm nicht nach
innen, sondern nach aufien aus, so daf der Darm einen Anhang der
Larve darstellt. Driesch bezeichnete diese abnorme Bildung deshalb
als Exogastrula, die uns in anderem Zusammenhange noch einmal
begegnen wird. Der Darm wird schlieBlich zuriickgebildet, wahrend
die tbrigen Entwicklungsvorginge normal weiter verlanfen, so daf
ganz darmlose Larven entstehen, sogenannte Anenteria. In einigen
Fallen kann jedoch der AuBendarm als Anhang des Pluteus erhalten
bleiben (Fig. 32).

Auch bei Hithnereiern kénnen durch abnorm erhshte Bruttempe-
ratur Doppelbildungen erzielt werden. Desgleichen durch erniedrigte
Temperatur, ohne dafl aber fiir bestimmte Mifbildungen bestimmbe
Temperaturabdnderungen festgelegt sind. Mitrophanow z. B. er-
zielte durch Steigerung der Bruttemperatur bis hart an das Maximum
und gleichzeitiger teilweiser Lackierurg von Hithnereiern Entwicklungs-
hemmungen allgemeiner Art an dem Teil des jungen Embryo, der unter
dem lackierten Teil der Schale lag. Wie weit und ob hier der veranderte
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Gasaustausch mitspielte, bleibt unentschieden. Durch Uberhitzung

von Hithner- und Enteneiern entsteht eine abnorme Erweiterung des

Canalis neurentericus (Kollmann); dieselbe kann zur Bildung eines

Spaltes fithren, welcher die ganze Embryonalanlage durchsetzt. Da

dadurch der Verschluf8 des Ur-

mundes verhindert wird (aus

dem Material zu beiden Seiten

der Urmundnaht entsteht das

Nervenrohr), kommt es zur

Bildung einer Spina bifida, die

in einer Spaltung des Riicken-

marks besteht. Besonders emp-

findlich gegen eine Temperatur-

erh6hung erscheinen auch Hai-

embryonen. Die normalerweise

gerade gestreckten Embryonen

von Scyllium und Pristiurus

nehmen unter der Einwirkung

geringer Temperaturerhdhung

eine spiralige Aufrollung an

(Fig. 33), so daB sie in ihrer Fig. 33. Embryo von Pristiurus sp.; spi-

suBeren Form an Reptilien- ralige Krimmung des Hinterendes infolge
. . Wirmewirkung. k Kiemenspalten; mh

embryonen erinnern. Um diese Mittelhirn; inf Infundibulum; ep Epiphyse;

Wirkung hervorzubringen, ge- au Auge.

niigt es schon, die Embryonen

in kleinen Behaltern zu ziichten, die infolge der Zimmertemperatur eine

geringe Erwarmung erfahren, so dafl ihre Temperatur ein wenig hoher

ist als die des Meeres oder groBer Becken mit stromendem Wasser.

Diese MiBbildung macht sich darum bei experimentellen Arbeiten leicht

stérend bemerkbar.

MiBbildungen durch geringe Temperaturerhthung stellte O. Hert-
wig auch beim Froseh fest. Schon beim Temperaturmaximum (24—259%)
findet sich Spina bifida (Doppelbildung des Riickenmarks) und Dopypel-
bildung des Schwanzes. Der kausale Zusammenhang der Temperatur-
erhohung und der MiBbildung ist hier wie in den anderen Fallen noch
durchaus dunkel; wir miissen uns zunichst mit den einfachen Tat-
sachen begntigen.

6. Elektrizitdat und Magnetismus.

Der EinfluB elektrischer Stréme und Entladungen auf die ersten
Entwicklungsphasen ist ebenfalls der Gegenstand der Untersuchung
gewesen, ohne jedoch gesetzmiBige Resultate geliefert zu haben; es
traten mannigfache Schiadigungen der Eizellen auf, was weiter nicht
zu verwundern ist; insbesondere werden durch starkere Strome Teile
der Eizelle getotet, die dann in der Regel abgestoflen werden. Von
spezifischer Einwirkung der Elektrizitit kann aber nicht die Rede sein,
ebensowenig wie von einer regelmiBigen konstant gleichen mittelbaren
Wirkung. Dasselbe gilt fiir den Magnetismus. Hier kénnen deswegen
die in dieser Hinsicht angestellten Versuche ruhig iibergangen werden.

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 4
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Dagegen hat sich im Radium ein wichtiger Faktor ergeben, der
Embryonalstadien in typischer Weise beeinfluf3t.

7. Radiumbestrahlung.

O. Hertwig hat zuerst die Wirkung des Radiums auf Eizellen
untersucht. Inzwischen ist das Radium zu einem wertvollen Hilfs-
mittel der experimentellen Forschung geworden, von dem schon oben
die Rede war. Hier seien die dort bereits gemachten Angaben iiber
die Wirkung der Radiumbestrahlung auf Keimzellen noch etwas erginzt.

Es ist gleichgiiltig, ob befruchtete Froscheier im Anfang der Ent-
wicklung oder die Samenfiden vor der Befruchtung bestrahlt werden.
In beiden Fallen treten MiBbildungen auf, die am besten als die Folgen

Tig. 24. Querschnitt durch einen 4 Tage alten Embryo vom Frosch mit Spina

bifida. Bestrahlung der Samenfiden mit Radium 12 Stunden. mr Medullarrohr;

ch Chorda; v Verbindungsstiick zwischen Medullarplatte und Dotter; ms Mesoderm-
segment. (Nach O. Hertwig.)

oder Begleiterscheinungen einer Erkrankung angesehen werden, die,
wie sich gezeigt hat, in erster Linie die Kernsubstanzen betroffen hat.
Es erfolgt vielfach ein Ausstofen von Zellen, auch innerhalb des Gewebs-
verbandes sterben Zellen ab, bis schlieflich die ganze Entwicklung zum
Stillstand kommt und der Tod des Embryos eintritt. Besonders ge-
hemmt wird oft der VerschluB des Urmundes, so daf} ein Riesendotter-
piropf bestehen bleibt, der Spina bifida zur Folge hat. Wie die Ent-
wicklungsgeschichte lehrt, bildet sich die erste Anlage des Zentral-
nervensystems, die embryonale Neuralplatte, aus dem Zellmaterial,
das zu beiden Seiten der Urmundnaht gelegen ist. Wird die Bildung
dieser Naht durch Hemmung des Urmundschlusses verhindert, so bleibt
die Anlage der Neuralplatte in zwei getrennten Teilen bestehen, deren
jeder fiir sich nunmehr ein Nervenrohr bilden kann. Dann entsteht
die sogenannte Spina bifida (Fig. 34), eine Spaltung des Neuralrohres
in zwei Teile. Die Spina bifida ist also eine Hemmungsmifbildung.
Bei nicht ganz so starker Schiidigung unterbleibt nur der SchluB des
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Nervenrohres am Vorder-(Gehirn-)Ende. Die Folge ist Anencephalie,
das Fehlen des Hirne und der Schideldecke. Nachst dem Zentralnerven-
system leidet vor allem die Entwicklung des Herzens und die Blutbildung :
die Haut hat Neigung zu Wucherungen; andere Organe konnen normal
sein, z. B. sind es stets die Nieren.

Far die Gleichwertigkeit der beiden Fortpflanzungszellen ist wichtie.
daf Eier, welche nach einer Bestrahlung von einigen Minuten mit nor-
malem Samen befruchtet wurden, die gleichen MiBbildungen ergeben.
wie bei Befruchtung des unbestrahlten Fies mit bestrahltem Samen.
Bei sehr langer Bestrahlung ist die schadigende Wirkung des Samens
auf das Ei abgeschwiicht. Da schon aus dem gleichen Verhalten der
bestrahlten Eier und des bestrahlten Samens anzunehmen ist, daB nicht
so sehr die ganze Zellmasse, als vielmehr der Kern geschidigt wird

Fig. 35. Ei von Parechinus miliaris 11/, Stunden nach der Befruchtung mit Samen,
der 15 Stunden mit Mesothorium (= 55 mg reines Radiumbromid) bestrahlt
wurde; der Spermakern liegt ungeteilt in dem einen Blastomer. {Nach G.Hertwig.)

und die MiBbildungen auf der Vereinigung eines normalen mit einem
geschiidigten Zellkern in der Befruchtung beruhen, wie durch spitere
Untersuchungen bestéatigt ist (vgl. unten), so ist jene Abschwichung
der schadigenden Wirkung bestrahlten Samens offenbar darauf zuriick-
zufithren, daB bei langer Bestrahlung der Samenkern so stark geschidigt
wird, daB eine Vereinigung mit dem Eikern tiberhaupt nicht mehr statt-
findet. Darauf fuBend sind jene Versuche iiber kimstliche Partheno-
genese angestellt worden, auf welche bereits beim Befruchtungsproblem
eingegangen wurde. Das Schicksal des mit Radium bestrahlten Sperma-
chromatins im Seeigelei hat eine besondere Bearbeitung durch G. Hert-
wig erfahren. Werden Eier mit Samen befruchtet, der mehrere Stunden
mit Radium bestrahlt war, so wird die Teilung verzogert. Bei naherer
Untersuchung der Furchungsstadien findet sich der 3 Kern ungeteilt
neben der Spindel; er gerit in eine der Furchungszellen (Fig. 35). Wenn
der @ Kern aber in den Bereich der Teilungsspindel gerit, so bilden

4*
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sich aus ihm Chromatinbriicken, die in nahe Beriihrung mit den @ Chromo-
somen geraten, wodurch auch diese verindert werden, so daB sie nur
noch kleine Brockchen darstellen. Hier zeigt sich unzweifelbaft, daB
die Radiumschiadigungen durch den & Vorkern auf den Furchungs-
kern und damit auf das befruchtete Ei iibertragen werden. Gerst je-
doch, wie im ersteren Falle, der ungeteilte 3@ Xern in eine der Furchungs-
zellen, so ist nur diese geschiidigt; ihre Teilung wird verzogert (Fig. 36)

Fig. 36. Keint von Purechinus miliaris 8%, Stunden nach der Befruchtang mit

Samen, der 16 Stunden mit einem Radiumpriparat von 7,4 mg hestrahlt wurde,

Die eine Hilfte der Blastula besteht aus nur einer groflen Zelle mit mehreren
Kernen in verschiedenen offenbar gestérten Stadien. (Nach G. Hertwig).

und es entsteht eine Blastula, die auf der einen Seite aus grofien, wenig
geteilten Zellen besteht. Die Furchungszelle, welche nur den haploiden
Q@ Kern besitzt, verhalt sich normal.

8. Die chemische Beschaffenheit des Mediums.

‘Nicht nur physikalische Faktoren greifen in das Entwicklungs-
geschehen ein, ebenso auch chemische. Die chemische Beschaffenheit
des umgebenden Mediums ist von grofer Bedeutung fiir den Ablauf
der Entwicklung. Veranderungen des Mediums bedingen entweder
nur chemische oder nur physikalische Einwirkungen oder beides.

Hierher gehoren die Versuche C. Herbsts zu der Frage, welche
anorganischen Stoffe zur normalen Entwicklung notwendig sind. Is
wurden hauptsichlich Seeigeleier in den Kreis der Betrachtung gezogen.
Thre Entwicklung geht in Meerwasser, also einer ganz bestimmten
Losung von Stoffen, vor sich. Ist nun diese bestimmte Kombination
von Stoffen notwendig zur Entwicklung? Die Versuche wurden so
angestellt, dafl entweder dem zur Zucht benutzten Meerwasser nur
einer der darin normal vorhandenen Stoffe fehlte, oder dafl begonnen
wurde mit einer Losung von Kochsalz (Chlornatrium), der nach und nach
die anderen Stoffe in verschiedener Kombination zugesetzt wurden,
bis normale Larven erzielt wurden. Auf diese Weise lie8 sich feststellen,
daB das Vorhandensein von Phosphor, Schwefel, Chlor, Natrium, Kalium,
Calcium, Magnesium und Eisen im Meerwasser (in der Bindung von
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Salzen) notwendig ist. Bis zu einem gewissen Grade kénnen diese
Stoffe durch andere von dhnlicher chemischer Natur vertreten werden.
Bei anderen Organismen werden andere Stoffe notwendig sein oder
einzelne der genannten fehlen kénnen. Da also eine bestimmte Kom-
bination in der Zusammensetzung des umgebenden Mediums notwendig
ist, reagiert das Seeigelei leicht auf eine Verinderung derselben. Herbst
brachte u. a. Seeigeleier in kalkfreies Seewasser, in dem also das Cal-
cium fehlt.

Die Furchung des Eies geht normal vor sich, aber die Tochterzellen
(Blastomere) bleiben nicht nahe beieinander liegen, sondern riicken
vollstiindig auseinander, so da man 3, 4, 8 oder mehr ganz isolierte
Zellen erhalt. Bringt man diese in normales kalkhaltiges Wasser zuriick,
so geht die Entwicklung der einzelnen Zellen fiir sich normal weiter,
so daf} aus dem einen Ei zwei, vier oder mehr normale Larven entstehen
(vgl. unten S. 99), je nachdem die isolierte Teilung vorgeschritten
war. Werden die isolierten Blastomere durch die Eimembran noch
nahe zusammengehalten, so erfolgt im normalen Wasser wieder eine
Anniherung, so dal nur ein einheitlicher normaler Embryo entsteht.
Nicht nur die ersten Furchungszellen sind auf diese Weise voneinander
zu trennen, auch die weiteren Entwicklungsstadien wie Morula, Blastula,
Gastrula usw. werden in ihre einzelnen Zellen aufgelést. Der Grund
fiir das Auseinandergehen der Zellen ist zu suchen in einer Veranderung
der hellen Oberflichenschicht der Furchungsstadien. Die Zellen des
Seeigelkeimes (und einer ganzen Reihe anderer Tiere) werden namlich
von einer diinnen hellen Schicht, der ,,Verbindungsmembran (Herbst),
zusammengehalten, welche auch noch an den Larven vorhanden ist
und sich kontinuierlich ochne Grenzen iiber alle Zellen des Keimes hinweg-
erstreckt und diese so miteinander verbindet. In dem kalkfreien See-
wasser ist diese sonst so klar begrenzte Schicht undeutlich, vor allem
nicht scharf gegen das umgebende Medium abgesetzt. Durch das Fehlen
des Calciums ist die physikalische Beschaffenheit der Verbindungs-
membran eine andere geworden. Da wir es nicht mit einer festen Mem-
bran, sondern nur mit einer gemeinsamen -Grenzschicht der Zellen von
flissigem Aggregatzustand zu tun haben, so ist vor allem ihre Ober-
tlachenspannung herabgesetzt, wie aus ihrer undeutlichen Abgrenzung
hervorgeht. Der Druck der ,Membran‘ hat also nachgelassen, die
einzelnen Zellen kénnen sich abrunden und dadurch auseinanderweichen.
In kalkhaltiges Wasser zuriickgebracht wird die ,,Verbindungsmembran‘
(natiirlich nicht zu verwechseln mit der Dotterhaut!) wieder deutlicher,
aber nicht wieder normal. Darum diirfte fiir das sekundédre Aneinander-
haften der Zellen wohl noch ein anderer Faktor heranzuziehen sein.

Eine Erginzung erfuhren diese Experimente durch die Versuche
Loebs iiber die chemischen Bedingungen fiir die Entstehung eineiiger
Zwillinge. Werden Eier von Strongylocentrotus nach der Befruchtung
in normalem Seewasser, das schwach alkalisch reagiert, durch Waschen
mit einer neutralen Losung von NaCl vom Seewasser befreit und hierauf
in ein kiinstliches Seewasser gebracht, dem Na, K oder Ca fehlt, so
weichen die beiden ersten Furchungszellen bei der Mehrzahl der Eier
auseinander und liefern, in normales Seewasser zuriickgebracht, Zwillinge,
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da jede dieser Zellen imstande ist, sich zu einer ganzen Larve zu ent-

wickeln, wie wir noch besonders besprechen werden. Die Trennung

der beiden Zellen kommt dadurch zustande, dafl das Ei in der kiinstlichen

Losung sich vor der ersten Teilung mehr streckt als unter normalen

Verhiltnissen. Unter diesen wird die iibermiBige Streckung verhindert

durch eine neben der Befruchtungsmembran vorhandene helle ,,Pseudo-

membran* (= Verbindungsmembran Herbst), die in der kiinstlichen

Losung fehlt. Loeb vermutet, daB zwischen Dottermembran und Ei

eine kolloidale Substanz vorhanden ist, welche nach der Befruchtung

durch Berithrung mit alkalischem Seewasser auf der Eizelle nieder-

geschlagen wird und die Psendomembran bildet; dieser Niederschlag

bleibt in neutralen Losungen aus. Er kann aber nachtriglich durch

normales Seewasser noch hervorgerufen werden, auch dann, wenn

sich die beiden Furchungszellen bereits getrennt haben.

Durch Zusatz verschiedener Kaliumsalze (z. B. Chlorkalium, Kalium-

nitrat, Kaliumsulfat) gelang es Herbst, die Bildung der charakte-

ristischen Kalknadeln der Seeigellarve

(Pluteus) zu verhindern. Der normale

Pluteus besitzt lange armartige Fort-

sitze (vgl. Fig.17 u. 184), in denen diese

diinnen Kalkstibe liegen. Unterblieb

die Bildung dieser letzteren, so wurde

auch die Bildung jener Fortsitze unter-

driickt. Im iibrigen war die innere Or-

ganisation durchaus normal. Herbst

nimmt an, dafl die Kalknadeln einen

Reiz auf die Gewebe ausiiben, der die

Entwicklung der Fortsitze veranlaBt.

Fehlt dieser,, formative‘ Reiz, so unter-

bleibt die Entwicklung der Fortsitze.

Von groflem Interesse ist auch die

Einwirkung von Lithiumsalzen auf die

Seeigeleier, die ebenfalls von Herbst

untersucht wurde. Von einer 3,7°/,igen

Lésung von Chlorlithium in Leitungs-

wasser wurden 2,5 ccm zu 97,5 cem

Iig. 37. Larve eines Sceigels auseiner ~ Seewasser hinzugefiigt. Dann wird bei

Lithiun.lkultur. ga Gastrulawand- der AIllage des Urdarmes (Gastru‘

abschnitt (ektodermal) und ua Ur- lation) dieser nicht nach innen, son-
darmabschnitt (entodermal) haben .. o

sich voneinander abgegliedert; pz dern nach aufen gestulp_t, S0 da[}; eine

Pigmentzellen; mz Mesenchymzellen. Exogastrula entsteht, wie wir sie be-

(Nach Herbst.) reits bei den Temperaturversuchen

von Driesch kennen gelernt haben

(Fig. 37). Die Larve besteht dann aus zwei Teilen, dem Gastrulawand-

abschnitt und dem Urdarmabschnitt. Dieser letztere kann auf Kosten

des ektodermalen Teiles derart vergroBert werden, dafl der Gastrula-

wandabschnitt vollstindig reduziert ist. Dann ist die Larve eine Blase,

die nur aus Entoderm besteht (Holoentoblastia). Um den geschilderten

Erfolg zu erhalten, muB das Lithium auf ungefurchte Eier oder erste
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Teilungsstadien wirken; spater bleibt die Wirkung mehr und mehr aus.
Doch wird diese dadurch nicht aufgehoben, dafl die Larven nach einiger
Zeit in normales Seewasser zuriickgebracht werden. Wichtig fiir spatere
Betrachtungen ist die Folgerung von Herbst, alle Zellen der Blastula,
seien ,,idioplasmatisch gleichwertig®, weil unter Umstanden solche Zellen
Entoderm bilden koénnen, die im normalen Verlauf Ektoderm liefern;
darauf ist noch zuriickzukommen (S. 100).

Als Ursache fiir die Exogastrulation nimmt Herbst nicht chemische
Wirkungen der Lithiumsalze an, sondern nur die durch ihr Wasser-
entziehungsvermégen hervorgerufene Verinderung des osmotischen
Druckes, jedoch nicht so, daB etwa der im Inneren der Blastula
vergroferte osmotische Druck rein mechanisch den TUrdarm nach
aufen treibt, sondern, dafl der Druck als Reiz auf die Zeilen wirkst, so
daB dadurch die Entwicklung in abnorme Bahnen gedringt wird.

O. Hertwig hat neben anderen die Wirkung von Kochsalzlésung
auf die Furchung und Entwicklung des Froscheies untersucht (Rana
fusca). Die Eier wurden eine halbe
Stunde nach der Befruchtung in eine
0,5—19/,ige Kochsalzlosung gebracht.

Die Wirkung war eine Verzégerung

der Teilung besonders in der dotter-

reichen vegetativen Hilfte, so daB der

Unterschied in der Grofle der Zellen

des animalen und vegetativen Poles

zunahm. In der weiteren Entwicklung

wird besonders das Nervenrohr in Mit-

leidenschaft gezogen. Der Riicken-

marksabschnitt schlieft sich im all-

gemeinen normal zum Rohr, der

Gehirnabschnitt bleibt dagegen offen.

Ahnlich wie die Froschlarven verhalten

sich die in 0,6—0,7% iger Kochsalz- . .

losung aufgezogenen Larven des Axo- Fig. 38. Larve von Siredon pisci-

lotl, doch geht bei diesen die Ent- (3™ gezichtet vom 26. XI. bis
hatd - " 13. XII. in Kochsalzlésung von 0,6

wicklung im ganzen normaler vor sich  bis 0,79/,. ki Kiemen; r offene Hirn-

als bei Froschlarven. Geschadigt wird spalte; fl Riickenlosse.

nur das Zentralnervensystem. Der (0. Hertwig.)

Hirnabschnitt bleibt regelmiBig offen

(Tig. 38); Augen und Horblasen werden aber angelegt. Nach Hertwig

liegt eine besondere chemische Wirkung des Kochsalzes auf die in Um-

wandlung zu Ganglienzellen begriffenen Teile des 4ueren Keimblattes vor.

Fir die weitere Entwicklung dieser MiBbildungen wire die Folge
eine mangelhafte Hirnbildung und Fehlen des groBten Teiles des Schadel-
daches. Es wiirden Formen entstehen miissen, wie sie aus der Lehre von
den menschlichen MiBbildungen (Teratologie) als Anencephalie oder
Hemicranie bekannt sind. Hier wie dort ist iibrigens die gleiche Ab-
knickung des Schidelbodens von der Richtung der Langsachse in fast
rechtem Winkel charakteristisch. Wahrend der Zusatz von Kochsalz,
also eine stirkere Konzentration des Mediums, bestimmte Bildungs-
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anomalien auslost, bleibt beim Froschei die vollstindige Entfernung
aller gelosten Salze aus dem Medium ohne EinfltB. Krizenezky
prifte das Verhalten lebender Froscheier und Froschlarven in destil-
liertem Wasser und konnte feststellen, daB8 dieselben darin nicht nur
ungestort zu leben, sondern sich auch vollstdndig normal zu entwickeln
vermégen.

Wie die Hertwigschen Versuche sind auch Experimente von
Stockard von Wert fiir die Erklirung von MiBbildungen, und zwar
der sogenannten Cyclopie. Durch Zusatz von Magnesiumchlorid (MgCl,)
zum Meerwasser erhalten die Embryonen von Fundulus heteroclitus ein
einziges in der Mittellinie des Kopfes gelegenes Auge (Cyclopie). Dieses
entsteht durch Verschmelzung der beiden primiiren Augenblasen, welche
vorn nach der Mitte zusammenriicken. Das unpaare groBe Auge ent-
halt nur eine Linse. Ahnlich wie MgCl, wirken auch schwichere Dosen
von Alkohol, Chloroform und Ather; neben der Cyclopie wird u. a.
nicht selten Spina bifida beobachtet.

Fiir die Entstehung mancher MiBbildungen sind also sicher nicht
mechanische Schadigungen des Embryos notwendig; sie kénnen auch in
der chemischen Veranderung der Umgebung (z. B. des Fruchtwassers)
ihren Grund haben.

9. Gasaustausch und atmosphiarischer Druck.

Auch sonst ist noch die Wirkung vieler Stoffe, auch von Giften,
auf die Eizelle studiert worden. Im allgemeinen handelt es sich um
direkte Schidigungen oder auch um narkotische Wirkungen, wie sie
bei der kiinstlichen Polyspermie erwihnt wurden (oben 8. 32). Da
es sich aber dabei um Substanzen handelt, die im allgemeinen in der
freien Natur nicht in der Umgebung des Eies oder Embryos vorkommen,
so soll hier nicht niher darauf eingegangen werden.

Dagegen interessiert uns noch der Gasaustausch des sich ent-
wickelnden Eies, sowohl unter normalen als auch unter kiinstlichen
Bedingungen, da ja letztere zur Aufklirung tiber die ersteren dienen.
Wichtig fiir das Zustandekommen der Entwicklung ist die normale
Zufuhr von Sauerstoff. Uber den Sauerstoffverbrauch in den ersten
Entwicklungsstadien hat 0. Warburg interessante Studien verdffent-
licht. Die Notwendigkeit des Sauerstoffs wurde von mehreren Autoren
festgestellt. Warburg wies nun nach, dafl befruchtete Eier des Seeigels
sechsmal soviel Sauerstoff verbraunchen als unbefruchtete. Wie die
Entwicklung dabei ausgelést wird, ist gleichgiiltig. Auch bei kiinstlicher
Parthenogenese tritt eine ahnliche Steigerung des Sauerstoffverbrauches
ein. Mit dem Fortschreiten der Entwicklung erfolgt eine weitere Steige-
rung. Damit steht in auffallendem Gegensatz die bei der kimstlichen
Parthenogenese (S. 19) erwdhnte Beginstigung der Entwicklungs-
erregung durch Unterdriicken der Oxydationen mit Hilfe von Kalium-
cyanid und die Tatsache, daB reiner Sauerstoff die Entwicklung ganz
zum Stillstand bringen kann. Samassa brachte Eier von Ascaris
megalocephala in reinen Sauerstoff und unter 2!/, Atmosphéaren Druck.
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Die Entwicklung kam sofort zum Stillstand, und nach 11 Tagen waren
samtliche Eier getotet, wihrend Luft bei dem gleichen Druck die Ent-
wicklung normal fortschreiten liBt. Reiner Sauerstoff verzogert auch
bei normalem Druck (1 Atmosphire) sehr betrachtlich die Entwicklung.
Durch Einwirkung von N (45 Tage), CO, (50 Tage), N,O (66 Tage) wird
der Entwicklungsablauf zwar unterbrochen, aber die Entwicklungs-
fahigkeit der Eier nicht aufgehoben. Froscheier wurden eine Woche
lang in reinem Wasserstoff bzw. reinem Stickstoff gehalten. Die Hier
aus ersterem waren nach dieser Zeit unter allen Umstinden getotet,
withrend reiner Stickstoff die Eier nicht geschidigt hatte, wenn der
Behalter auf Eis gelegen hatte. Die Schiadigung durch H ist also nicht
auf Mangel an O zuriickzufithren, sondern auf eine spezifische Wirkung,
die vielleicht in der reduzierenden Eigenschaft des H zu suchen ist.

Die von Mitrophanow durch Beschrinkung der Luftzufuhr und
gleichzeitige Temperatursteigerung erzielten Mifibildungen wurden schon
erwihnt (S. 48).

Loeb machte die Beobachtung, dafl bei Sauerstoffmangel die ober-
flichliche Plasmamembran der Furchungszellen verflissigt wird, so
daB die Zellgrenzen verschwinden. Es handelt sich wohl um eine Ande-
rung der Oberflichenspannung dieser Grenzschicht. Durch Zufithrung
von Sauerstoff wird diese Grenzschicht der einzelnen Zellen wieder
deutlich.

Rauber wandte unter anderem sein Augenmerk auf die Wirkung
des atmosphirischen Druckes.  Froschejer ertrugen 3 Tage lang einen
Druck von 3 Atmosphéren in Luft bei einer Temperatur von 10° Doch
war wahrend der ganzen Zeit die Entwicklung unterbrochen und die
Embryonen waren dauernd geschidigt, da unter normalen Verhalt-
nissen die Entwicklung nicht iiber den Schluf der Medullarfurche
hinausging. Bei einer Atmosphire Uberdruck (Gesamtdruck also
2 Atmosphiaren) wurde die Entwicklung zwar nicht aufgehoben, aber
verzogert und abgeédndert. Beim Beginn des Versuches war das Medullar-
rohr eben geschlossen: 6 Tage blieben die Embryonen unter dem ge-
nannten Druck. Sie erhielten eine abnorm kurze, gedrungene Form:
die duBleren Kiemen blieben in der Entwicklung zuriick. Die Tiere
waren und blieben unbeweglich, auf Anstofen antworteten sie nur mit
schwachen zitternden Schligen des Schwanzes. Die mangelhafte Aus-
bildung der Kiemen geht wohl darauf zuriick, daf die Atmung durch
den hohen Druck erleichtert war. Eier, auf dem Gastrulastadium in
reinen Sauerstoff gebracht, entwickelten Larvem mit rudimentirer
Operkularfalte, dagegen erhielten Larven mit d4uBeren Kiemen in reinem
Sauerstoff ein sehr stark ausgebildetes Operculum und zugleich eine
blasenformige Auftreibung des Hyoidbogens auf jeder Seite.

Alle die aufgezihlten Versuche zeigen die Abhéingigkeit der tierischen
Entwicklung von duBleren Faktoren. Bevor die Ergebnisse dieser Ex-
perimente zusammengefafit werden, seien sie noch durch andere er-
ginzt, die auf Versuchen mit vorgeschrittenen Entwicklungsstadien
beruben,
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b) Der EinfluB #uBerer Faktoren auf spitere Entwicklungszustinde
und auf das Wachstum.

1. Die Temperatur.

Wie die ersten Entwicklungsstadien des Eies in mannigfacher Weise
von dulleren Faktoren beeinflullt werden, so auch weiter vorgeschrittene
Entwicklungsstufen. Es sind zum Teil dieselben Faktoren, welche
hier ihre Wirkung auflern.

Eingehend untersucht ist die Bedeutung der Temperatur fiir die
Ausbildung mancher Insekten, insbesondere der Schmetterlinge. Diese
zeigen hiufig die Erscheinung des Jahreszeitendimorphismus. Darunter
versteht man das Auftreten mehrerer Varietiten, die sich vor allem
in der Farbung unterscheiden und deren jede fiir eine bestimmte Jahres-
zeit charakteristisch ist. Zugleich macht man die Beobachtung, daf3
ganz ahnliche Varietaten in Beziehung stehen zu einem wirmeren oder
kalteren Klima. Daher lag es von vornherein nahe, diesen Dimorphismus
mit der ungleichen Temperatur der Jahreszeiten in Verbindung zu
bringen. Diese Annahme wurde dureh das Experiment als richtig
erwiesen.

Die ersten Versuche rithren von Dorfmeister her; sie wurden
von Weismann und vor allem von StandfuB und Fischer u. a.
fortgesetzt und erweitert. Weismann erhielt durch Anwendung kiithler
Temperatur aus Material, dasnormalerweise dieSommerformgelieferthatte,
zum Teil Winterformen und Ubergangsbildungen zwischen Sommer- und
Winterform. Auch der umgekehrte Versuch durch Einwirkung hoherer
Temperatur auf die Puppen der Winterform gelang. Von den vielen
Experimenten seien nur einige als Beispiele hier angefithrt. Von
Chrysophanus phlaeas, der in seiner siidlichen Heimat im allgemeinen
dunkle Firbung wund schwarze Bestiubung der Fligel aufweist,
wurden Eier von Neapel nach Freiburg i. Br. gebracht, wo ein Teil
davon bei Zimmertemperatur (14—200) aufgezogen wurde. Das Er-
gebnis war bei einer groBeren Zahl der Schmetterlinge eine geringe
Aufhellung durch Fortfall der schwarzen Bestaubung. Deutlicher war
das der Tall bei einem anderen Teil der Tiere, die nach der Verpuppung
bei einer Temperatur von 7—10° aufbewahrt wurden; sie zeigten noch
manche Eigentiimlichkeiten der italienischen Varietat, naherten sich
aber doch etwas der deutschen Abart. Umgekehrt wurde deutsche
Brut des gleichen Schmetterlings im Treibhaus bei 20—35° geziichtet.
Von 23 Schmetterlingen waren 8 gewéhnliche deutsche Formen, 13
waren etwas dunkler als diese, 2 waren sehr stark schwarz bestdubt
wie die dunkelsten Neapler Exemplare. Daraus folgt schon, dall Warme
im allgemeinen verdunkelnd wirkt, Kalte aufhellend; auBerdem tritt
die Temperatur als Faktor der Varietitenbildung deutlich zutage.

In einer anderen Versuchsreihe wurden Puppen von Pieris napi,
die bei einer Sommertemperatur von 22—25° aufgezogen waren, 6 bis
8 Tage nach der Verpuppung in eine Temperatur von 7—11¢ gebracht.
Die mit einiger Verzogerung schliipfenden Falter ergaben keine Winter-
formen; solche ergeben sich aber, wenn die Puppen den ganzen Winter
in kithler Temperatur itherwintern. 12 von jenen Puppen wurden
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gleich nach der Verpuppung mehrere Tage in einen Eisschrank gebracht
(-++ 99. 11 davon iiberwinterten im kalten Zimmer, sei ergaben simt-
lich ausgepragte Winterformen. Die Abhingigkeit der Jahreszeiten-
Varietaten von der Temperatur ist damit erwiesen.

Die Versuche von Standfufl und Fischer sind besonders an
Vanessa-Arten angestellt worden. Besonders interessant ist dabei auch,
daB sich nicht nur willkiirlich Winter- oder Sommerformen oder klima-
tische Varietiten erzeugen lassen, sondern dafBl durch extreme Tempe-
raturen Formen hervorgerufen werden, wie sie in der freien Natur nicht
beobachtet werden. Die Ergebnisse der Versuche lassen sich kurz wie
folgt zusammenfassen. Die Einwirkung méBiger Kalte gibt Varietéiten,
bei denen meist eine ausgesprochene Aufhellung der Grundfarbe zu
verzeichnen ist. Gelbe Teile der Zeichnung breiten sich auf Kosten
von roten Teilen aus; die roten Stellen verblassen; die Zah! der weien
Schuppen nimmt zu; zugleich erfolgt aber auch eine Vermehrung der
schwarzen Schuppen. MaBige Wirme bewirkt lebhaftere Firbung;
die Grundfarben des Fliigels von Vanessa, rot und gelb, werden stirker.
Gleichzeitig wird héufig die schwarze Beschuppung reduziert. Merk-
wiirdig ist die Erscheinung, daf} extrem entgegengesetzte Temperaturen,
Frost und Hitze, gleichartige Wirkungen erzeugen. Im allgemeinen tritt
dabei eine dunklere Firbung ein, wenn einzelne dunkle Elemente der
Zeichnung auch verloren gehen.

Die durch anormale Temperaturen hervorgebrachten Veranderungen
brauchen sich nicht auf Abdnderungen der Farbung zu beschrinken;
auch die GréBe und sogar die Form der Fliigel kann Verdnderungen
erleiden.

M. v. Linden hat die Versuche von Standfufi und Fischer
wiederholt und #hnliche Frgebnisse erhalten. Die ungleiche Emp-
findlichkeit der Puppen spielt eine grofle Rolle; was fiir die eine noch
ein m#Biger Wirmereiz ist, ist fir andere manchmal bereits Hitze.

Durch Warmewirkung auf die Puppen kann Vanessa urticae in eine
siidliche Varietat, wie sie auf Sardinien und Korsika lebt, durch Kalte
in die lapplandische Varietét umgefirbt werden. Bei der Wirme-
varietat ist die rote Grundfarbe feuriger und satter; die dunklen Elemente
der Zeichnung haben eine Reduktion erfahren. Xilte bewirkt eine
Aufhellung des Fliigelgrundes und Ausbreitung der schwarzen Schuppen-
farbe. Frost und Hitze erzeugen iibereinstimmend eine auffillig starke
Schwiirzung. Beil Vanessa Antiopa wird durch Warmeeinflufl der gelbe
Seitenrand verbreitert, die blauen Flecken werden verkleinert und der
Vorderfligel wird starker geschweift, ahnlich wie bei der Varietit des
Falters in Mexiko und Guatemala. Bei lingerer Wirmeeinwirkung
auf die Puppen (60 Stunden bei 379, dann dauernd bei 24° gehalten,
StandfuB) ist der gelbe Seitenrand dunkel bestdubt. Durch Kalte
wird die Grundfarbe des Fliigels aufgehellt; in einzelnen Fillen wird
sie gelbrot statt dunkel braunrot. Die Hitzevarietit desselben Falters
hat sehr stark verbreiterten gelben Seitenrand, der bisweilen schwarz
bestaubt ist.

Das gleiche gilt von der Frostaberration. Die bei der Kilteform
deutlich gesonderten schwarzen Kostalflecken des Vorderfliigels sind
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Fig. 89. Vamessa antiopa, normal.

V. antiopa. . 26. bis 30. VIL. tiiglich zweimal 1}/, Stunden + 44°C;

Fig. 40.
zwischenein und bis 8. VIII. Zimmertemperatur.

Fig. 42. V. do; Frostexperiment; 15. bis

18. VII. tiglich zweimal 2 Stunden

— 59 (; zwischenein und nachher Tages-
temperatur bis 29. VIL

Fig. 41. Vanessa 7o, normal.

Aberrationen von Schmetterlingen. Originalexemplare

Fig. 39—42. Temperatur-
der Sammlung des Zool.-zootom. Instituts Gottingen.

E. Fischers (Ziirich) in
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zusammengeflossen. ZusammengefaBt ergeben die Verinderungen durch
Wiarme bei den Vanessen (und das gilt in &hnlicher Weise auch von
anderen Formen wie Papilio, Rhodocera) ein satteres feurigeres Rot
(bzw. Gelb), wiahrend die schwarze Beschuppung reduziert werden kann.
Niedere Temperaturen bewirken eine Aufhellung der Grundfarbe, Aus-
breitung gelber Zeichnungselemente auf Kosten der roten, Verblassen
der roten Stellen und zugleich eine Vermehrung der weiBen und schwarzen
Schuppen. Durch extreme Temperaturen (Hitze und Frost) tritt eine
auffallende Vermehrung des dunklen Pigments ein.

Die Wirkungen der Temperatur auf die Entwicklung der Pigmente
bei den Schmetterlingen fithrt Linden in erster Linie auf Beeinflussung
des Stoffwechsels zuriick, da Erhéhung der Temperatur in maBigen
Grenzen den Stoffwechsel férdert, wahrend Kilte und iibermafige
Hitze ihn hemmen. Dadurch erklirt sich die gleichartige Wirkung
von Frost und Hitze. Vielleicht spielt aber auch eine direkte Beteiligung
der Temperatur bei den Farbveranderungen mit. Losungen der gelben
oder roten Farbstoffe werden niamlich auch im Reagenzglase durch
Temperaturerhohung satter und feuriger, bei Abkithlung mit Eis bleibt
dagegen ihr blasser Ton erhalten. Jedoch diirfte dieser direkten Tempe-
raturwirkung nur eine untergeordnete Rolle zufallen, zumal damit in
Widerspruch steht, dall Frostformen sehr dunkel sind. Jedenfalls ist
das Ausschlaggebende die mittelbare Wirkung.

Wie schon hinsichtlich der Fliigel hervorgehoben wurde, kann
aufler der Farbung auch die Form der Organe durch Temperatureinfliisse
geandert werden. So hat Kosminsky durch Frostwirkung Verinde-
rungen in der Form der Kopulationsorgane von Schmetterlingen erzielt.

Vervollstandigen wir jetzt das Bild durch Beriicksichtigung anderer
Tierformen.

Tower hat die Einwirkung veranderter Temperaturen auf Larven
und Puppen des Kartoffelkifers (Leptinotarsa decemlineata) untersucht.
Bei Abweichungen der Temperatur um etwa 5° von der Normaltempe-
ratur (sowohl héher als auch niedriger als diese) neigen die entstehenden
Kéfer zum Melanismus, d. h. sie werden dunkler. Weicht die Tempe-
ratur starker nach oben oder unten ab, so tritt eine mit dem Grade der
Abweichung zunehmende Tendenz zum Albinismus ein; es entsteht
also eine hellere Farbung als normal. Es ist dabei gleichgiiltig, ob die
Temperaturverainderung; wihrend des ganzen Lebens einwirkt oder
nur auf die letzten Larvenstadien und die Puppen. Tower fithrt die
merkwiirdige Erscheinung darauf zuriick, dafl nach seiner Ansicht die
Pigmente durch die Tatigkeit von Enzymen gebildet werden, deren
Wirkung durch geringe Temperaturinderungen (einerlei in welchem
Sinne) geférdert, durch stirkere verziogert werde. Dabei mag geringe
Temperaturerniedrigung vielleicht die Entwicklung des Farbstoffes an
sich auch verzégern; da aber zugleich die Gesamtdauer der Entwicklung
verlingert wird, kann sich trotzdem mehr Farbstoff bilden, so daB die
gleichsinnige Reaktion etwaiger Enzyme auf Erh6hung und Erniedrigung
der Temperatur nicht angenommen zu werden braucht.

Auch bei Wirbeltieren bildet die Temperatur einen Faktor, der
auf vorgeschrittenen Stadien in die Ausgestaltung eingreift. Fischel
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hielt Larven von Salamandre maculosa zum Teil in fliefendem kalten
Wasser, zum Teil in Behiltern mit stehendem Wasser, das gegeniiber
dem flieBenden eine héhere Temperatur annahm. Die Larven in dem
stehenden Wasser wurden bedeutend heller als die anderen. Das beruht
aber nicht etwa auf einer Kontraktion der Chromatophoren, sondern
auf einer viel geringeren Pigmentmenge in den Farbzellen. Die Ein-
wirkung der Warme erstreckt sich nicht nur auf die Haut, sondern auch
auf die Pigmentzellen im Innern des Kérpers, wie die Untersuchung der
Farbzellen des Peritoneums und der Lunge beweist. Interessant ist
es auch, dafl der Grottenolm (Proteus anguineus) bei einer Temperatur
unter 15° unabhingig von sonstigen Faktorenlebendige Junge zur
Welt bringt, wahrend er unter allen Umstéinden bei einer Temperatur
iiber 159 Eier legt (Kammerer). Bei der kithlen Temperatur der
Hohlengewasser ist er in der freien Natur lebendgebirend.

Die Wirkung erh6hter Temperatur auf die frithe Entwicklung des
Frosches haben wir schon oben kennen gelernt. Auch fiir die spiteren
Entwicklungsstadien sind Temperaturabweichungen von ganz cha-
rakteristischem EinfluB. In der Wirme (33° werden z. B. die #uleren
Kiemen grofler und reicher veristelt als in Kaltekulturen (15°, Doms).
Bei Wirme- und Kiltetieren ist. die Urniere gréfier als bei Normal-
kulturen (239), doch nicht infolge gleicher Reaktion auf Wirme und
Kilte. In der Wirme ist die GroBenzunahme bedingt durch starke
Entwicklung der Nierenkanilchen, in der Kilte durch Hervortreten des
lymphoiden Gewebes. Kiltetiere haben eine gré8ere Leber als Warme-
tiere, doch liegt auch hier nicht ein bloBer Gréfienunterschied vor.
denn bei jenen ist das Blutgefafisystem der Leber viel weniger ent-
wickelt als bei diesen, dagegen zeigen die Leberbilkchen eine michtigere
Entwicklung. Die ungleiche Grofienausbildung der einzelnen Organe be-
ruht also auf ungleicher histologischer Differenzierung. Wenn dafir
auch wohl die verinderte funktionelle Inanspruchnahme mitspricht,
so ist als Hauptgrund doch wohl anzusehen die spezifische Reaktions-
weise der einzelnen Gewebe auf verschiedene Temperaturen.

2. Das Licht.

Wir kénnen hier anschliefen die Versuche iiber die Beziehungen
des Lichtes zur Ausgestaltung alterer Entwicklungsstadien. Vor allem
ist in dieser Hinsicht die Ausbildung der Firbung zum Gegenstand
der Untersuchung gemacht worden. Die Pigmentbildung der Insekten
reagiert in hervorragendem Mafle auf Lichteinwirkung; es hat sich dabei
eine spezifische Wirkungsweise der verschiedenen Wellenlirgen fest-
stellen lassen.

Cholodkovsky setzte junge Raupen von Vanessa wurticae der
Wirkung von rotem, gelbem oder blavem Lichte aus. Bei letzteren
beiden Lichtarten zeigten einige Schmetterlinge deutliche Abidnderungen.
Das gelbe Licht bewirkte eine vorwiegend rote Farbung durch das
Zuriicktreten schwarzer Flecken, das blaue ergab eine im ganzen lichte
graubraune Farbung besonders der Hinterfliigel. Was aber noch von
hervorragendem Interesse ist, die Schuppen erhielten eine stark ver-
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dnderte Form, die eine groBe Ahnlichkeit besitzt mit denen der noch zu
erwihnenden Sauerstoff-Schmetterlinge Lindens. Auch diese Autorin
lieB einfarbiges Licht auf Raupen einwirken (Vanessa wurticae und
Vanessa i0). In rotem Licht aufgezogene Raupen ergaben Schmetter-
linge mit leuchtenden hellen Farben, grines Licht bewirkte diistere,
blaues eine blasse Farbung.

Ferner befassen sich mit der Abhingigkeit der Pigmentbildung
bei Insekten vom Licht Untersuchungen von Poulton, Bateson,
Kathariner, Dobkiewicz, Menzel, Diirken und Brecher. Poul-
ton betont dabei besonders, daf} es sich in dieser Abhéngigkeit um eine
Anpassung an die Umgebung handelt, da8 also auf diese Weise Schutz-
farbungen entstehen. Namentlich aus den Versuchen von Diirken geht
aber hervor, dall eine solche Anpassung nicht das Wesentliche der
Reaktion darstellt, dafl dieselbe vielmehr nur eine Begleiterscheinung
sein kann.

Poultons Versuche wurden so angestellt, dafl die Larven auf
farbigem Untergrund oder auch hinter farbigen Scheiben geziichtet
wurden. Es findet namentlich bei Schmetterlingsraupen und Puppen
eine Beeinflussung der Farbung statt. Werden z. B. Raupen von
Amphidasis betularia aunf Zweigen gezogen, welche mit Flechten be-
deckt sind, so nehmen sie in weitgehendem Grade die Farbung dieses
Untergrundes an. Eine Anpassung an grine Zweige tritt jedoch nicht
ein. Das muB} schon die Ansicht ins Wanken bringen, dafl allgemein
genommen eine Anpassungsfirbung vorliegt. Auch die Versuche mit
Schmetterlingspuppen konnen entgegen der Ansicht Poultons dafiir
nicht verwertet werden. Denn zunichst einmal tritt auf einzelnen
Farben anscheinend iiberhaupt keine Reaktion ein, wie bei Vanessa
urticae auf Orange, oder diese erzeugt eine stark kontrastierende Fiirbung,
wie z. B. bei Papilio Machaon Raupen in brauner Umgebung griine
Puppen ergaben oder Vanessa Io auf hellgrinem Untergrunde dunkle
(,,darkish'‘) Puppen brachte. Allerdings ist in einzelnen Versuchen
tatsichlich eine Annidherung der Puppenfirbung an die Umgebung
festzustellen; diese werden aber als Anpassungserscheinungen entwertet
durch die nach Poultons eigenen Mitteilungen leicht zu vermehrenden
widerstrebenden Falle. Dementsprechend unterscheidet auch Hedwig
Menzel, welche Raupen von Vanessa urticae in farbigen Umgebungen
aufzog, bei den erhaltenen Puppen nur dunkle und helle Typen. Sie
&8t als wirksamen Faktor nur den gréBeren oder geringeren Helligkeits-
wert der Farben gelten, dem der Helligkeitswert der Puppen angenghert
sein soll, wihrend Poulton das Hauptgewicht des ausschlaggebenden
Faktors in dem Farbwert der Umgebung sieht.

Geklirt wurde die Sachlage neuestens durch Versuche von Diirken
an Pierts brassicae. Die Puppen dieses Schmetterlings zeigen schon
in der freien Natur eine grofle Variabilitst der Farbung, und es hat
sich nun gezeigt, dall diese Variation durch farbige Umgebung in be-
stimmter Richtung beeinflult wird. Man stellt fiir die Puppen zweck-
méaBigerweise finf Fiarbungsklassen (a—e) auf, von denen jede durch
den Ausbildungsgrad der schwarzen aus Flecken und Strichen be-
stehenden Zeichnungselemente gekennzeichnet ist. Die Klasse a um-
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faflt dann die Puppen, welche alle diese Elemente in starker Ausbildung
aufweisen, wihrend fiir die Klasse ¢ eine extreme Reduktion des Schwarz
charakteristisch ist. Die iibrigen Klassen bilden stufenweise Uber-
ginge. Zugleich bemerkt man nun mit dem Zuriicktreten des Schwarz
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Fig. 43. Variationskurven 'der Puppenfirbung von Pieris brassicae in Zuchten auf

rotem, orangenem und blauem Untergrund. Auf der Abszisse sind die Firbungs-

klassen a—e, auf der Ordinate die Zahl der zugehorigen Individuen in 9/, dér

Gesamtzahl aufgetragen. — Rotzucht; — — — Blauzucht; —« —. —- Orange-
zucht.

eine allmihliche Reduktion des die allgemeine Grundfarbe bildenden
weillen Pigments. Das schwarze Pigment hat seinen Sitz in der ober-
flachlichsten Chitinschicht, das weifle in den Zellen der Hypodermis.
Werden nun diese beiden Farbstoffe zuriickgebildet, so kommt die
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grime Fiarbung des tieferen Gewebes zum Vorschein. Infolgedessen
ist die Grundfarbung der Klasse a weiB3, die der Klasse e gri, in den
abrigen Klassen bemerkt man den Ubergang von dem einen Extrem
zum anderen. Reines Weil kommt allerdings nicht vor, da stets geringe
andersartige Beimischungen vorhanden sind (vgl. Fig. 44—48). Ziichtet

44 45 46

47 48

Fig. 44—48. Die Variation der Zeichnung und Firbung bei Puppen von Pieris
brassicae. 44 Firbungsklasse a; 45 Hauptvariante auf rot und grau (Klasse b);
46 Hauptvariante auf blau und gelb (c); 47 Hauptvariante auf griin (d); 48 Haupt-
variante auf orange (e). Dic Gesamtfirbung der Klasse e ist griin; sie erscheint
daher bei photographischer Wiedergabe im ganzen dunkel (Fig. 48).

man nun die Raupen auf farbigem Untergrund, so kommen zwar stets
mehrere Farbungsklassen auf jedem Untergrund vor, aber eine davon
ist durch die Zahl der Individuen iiberwiegend und so als Hauptvariante
fiir die betreffende Farbe charakteristisch. Die anderen Farbklassen
sind dann nur Ausschlige um diesen Hauptwert (Iig. 43).

Diirken, Einfiihrung in die Experimentalzoologie. 5
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Auf neutralem grauen Untergrund entsteht die Farbungsklasse b
als Hauptvariante; auf Ro: treffen wir ebenfalls als solche die Klasse b,
anf Orange die Klasse e, auf Gelb und Blau liegt die Hauptvariante
in der Klasse ¢; auf Griin endlich in der Klasse d (Fig. 44—48).

Dal es sich nicht um Anpassung und also um Schutzfirbung handelt,
geht vor allem daraus hervor, dal gelber und blauer Untergrund gleich-
artig wirkt und in orangener Umgebung extrem griine Puppen entstehen.
Der absolute Helligkeitswert der Farben ist auch nicht der ausschlag-
gebende Faktor, denn er geht nicht parallel mit dem Helligkeitswert
der Puppenfarbung. Z. B. bildet sich auf dem lichtschwachen Blau
dieselbe Farbungsklasse wie auf dem lichtstarken Gelb; lichtschwicher
als das letztere ist Orange, und doch entsteht auf diesem die sehr wenig
Schwarz enthaltende und darum als ,hell** zu bezeichnende Klasse ¢,
withrend fiir Gelb die mehr schwarze Flecken aufweisende und des-
halb ,,dunklere Klasse ¢ charakteristisch ist. Es ist also der Farb-
wert des Untergrundes, der die Reaktion hervorruft. Der ungleiche
Helligkeitswert spielt allerdings auch eine Rolle, insoweit auf relativ
dunklerem Untergrund ecine allgemein dunklere Ténung der Farbung
auftritt.

Fir das Zustandekommen der Reaktion spielen die Augen keinc
Rolle, denn nach Poulton tritt sie auch bei Ausschaltung derselben
ein. Es handelt sich demnach wn unmittelbare Einwirkung auf das
Integument. Ob dessen Sinnesorgane dabei in Frage kommen, steht
dahin. Das Wesen der Pigmente ist keineswegs geklirt. Nach Ansicht
von Schanz sind es Photokatalysatoren, die unmittelbar in spezifischer
Weise auf die einzelnen Lichtwellenlangen reagieren. Wenn diese Auf-
fassung auch wohl nicht ganz allgemein zutrifft, so hat sie zunichst
fir die vorliegenden Fialle viel fiir sich. Dann wiirde die Wirkung des
Lichtes auf den ProzeB der Pigmentbildung eine ganz unmittelbare sein.

Dirkens Versuchsergebnisse an Pieris wurden von Leonore
Brecher bestatigt. Letztere stellte auflerdem fest, dal die einzelnen
Farbungsklassen der Puppen sich auch in chemischer Hinsicht charakte-
ristisch unterscheiden. Die von ihr als ,hell“ bezeichneten Puppen
entsprechen am besten der oben wmschriebenen Farbungsklasse d. Deren
Bluttyrosinase verfarbt Tyrosin rosa, im Gegensatz zu der violetten
Verfarbung bei den iibrigen Farbtypen. Das Blut der gritnen Puppen
(Farbungsklasse e) bewirkt im Gegensatz zu dem Blut der anderen
Puppen, daf farblose Tyrosinlosung mit der Zeit eine schone griine
Farbe annimmt. Die so erwiesenen Unterschiede des Chemismus,
dessen Verhalten den Gegenstand neuester Untersuchungen von Przi-
bram, Brecher, Dembowsky bildet, diirften weiterhin noch von
Bedeutung werden.

Auf ihr Zustandekommen fallt vielleicht einiges Licht durch die
Versuche von Schanz tber die Lichtreaktion der Eiweifikorper. Er
konnte feststellen, dafl verschiedene Lichtarten in frischen Eiweif3-
losungen spezifische Verinderungen hervorrufen, so dall die Eiweil3-
korper als photorezeptibel erscheinen. Danach liegt der SchluB3 nahe,
daB die chemischen Differenzen der einzelnen Puppentypen auch durch
direkte Wirkung der verschiedenen Lichtwellenlingen hervorgerufen
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sind, eine Auffassung, die mit dem, was sonst iiber das Zustandekommen
der Puppenfirbungen ausgefithrt wurde, gut in Einklang zu bringen ist.
Jedenfalls steht fest, daB fiir die Farbung von Insekten die ein-
wirkende Lichtart von Bedeutung sein kann, dafl die Reaktion sich nicht
in der Schaffung von Schutzanpassungen erschopft, wenn diese auch
als nicht das Wesen ausmachende Erscheinung dabei zustande kommen
konnen, und daB bestimmte Wellenlingen der Bildung bestimmtesr
Pigmente forderlich oder hinderlich sind. Das haben uns auch schon die
Versuche von Cholodkovsky gelehrt (oben 8. 62). Dasselbe geht
hervor aus den Experimenten von Dobkiewicz mit indischen Stabheu-
schrecken (Dixippus morosus). Die aus dem Ei schliipfenden Tiere zeigen
zunichst in farbigen Umgebungen keine erheblichen Schwankungen in
der Farbung. Spater wird das anders. Fiir uns bemerkenswert ist,
daBl die geschlechtsreifen Tiere in gelber und griner Umgebung hell
ohne Pigmentierung sind, wihrend sie in roter neutral schwarz er-
scheinen. Das schwarze Pigment wird also begiinstigt durch rotes,
gehemmt durch gelbes, orangenes und griines Licht.
Schutzanpassung liegt auch bei Dixippus nicht vor, wie schon zur
Geniige aus der Tatsache erhellt, dal auf blauem und weilem Unter-
grund eine hell sepiabraune Farbung erzielt wurde. Auch in diesen
Versuchen handelt es sich also um spezifische Beziehung der Pigment-
art zu den verschiedenen Wellenlingen des Lichtes. (Uber den physio-
logischen Farbwechsel von Dixzippus vgl. Schleip 1910.) AuBer der
Aufzucht der Pierispuppen in farbiger Umgebung bei gleichzeitigem
Zutritt von weillem Tageslicht liegen auch Versuche vor iiber die Wir-
kung farbiger Bestrahlung mit Ausschlufl des weilen Lichtes. Brecher
entwarf zu diesem Zwecke mit dem Licht einer Bogenlampe ein Spek-
trum und brachte die Raupen in kleinen Glaskisten unter die ver-
schiedenen Abschnitte desselben. Die in den einzelnen Farben erzielten
Puppen stimmten mit denen aus den betreffenden Umgebungsfarben
im allgemeinen gut iiberein. Diirken fiihrte entsprechende Versuche
mit grofler Puppenzahl unter farbigen Lichtfiltern aus. Blaues Licht
lieferte ein @hnliches Ergebnis wie blaue Umgebung, orange Licht ein
entsprechendes wie eine orange Umgebung; rotes Licht jedoch erzeugte
im Gegensatz zu roter Umgebungsfarbe (vgl. oben) vorwiegend griine
Puppen, wenn auch nicht in gleich hohem Grade wie orange Licht.
Der letztgenannte Widerspruch diirfte seine Erklirung darin finden,
dal das von der Umgebung reflektierte rote Licht eine andere Zu-
sammensetzung besall als das von den roten Filtern durchgelassene.
Die Falter, welche aus diesen in farbigem Licht gezogenen Puppen
noch unter Einwirkung des gleichen farbigen Lichtes schliipften, zeigten
in ihrer Pigmentbildung keine Verinderung. Im Gegensatz zu den oben
erwahnten Angaben von Cholodkovsky und Linden iiber Vanessa
werden Farbung und Zeichnung des Falters von Pieris weder von rotem
noch von orangenem noch von blauem Licht beeinflusst (Diirken).
Auf die Pigmentbildung der Puppe scheinen auch die ultravioletten
Strahlen eine besondere Einwirkung zu besitzen (Brecher).
Ahnliche Versuche sind auch an anderen Tiergruppen mit Erfolg
angestellt worden.

5%
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Fir Mollusken hat List die Bedeutung des Lichtes fiir die- Ab-
lagerung von Pigment nachgewiesen. Die in tiefen Bohrlochern lebende
Bohrmuschel Lithodomus dactylus wurde lingere Zeit in belichteten
Zuchtbecken gehalten. Da die Tiere die Schale nicht vollstindig schlieBen
kénnen, werden einzelne Teile des Kérpers unter diesen Umstanden
stets von Licht getroffen, und in diesen Teilen, die normal farblos sind,
entwickelt sich ein intensiv braunrotes Pigment, um so kriftiger, je
starker die Belichtung ist.

Auch bei Wirbeltieren spielt das Licht eine Rolle fiir die Pigment-
bildung. Hier sind u. a. zu nennen die Versuche von Flemming an
Salamanderlarven. Werden solche Larven nimlich in dunklen Aquarien-
kisten gezogen, so bleiben sic regelmifBig dunkel; Larven aber, die in
weillen Porzellanschalen grofl werden, erhalten eine helle Farbung.
Dunkelheit wirkt also gerade wie kiihle Temperatur, Helligkeit wie
Wirme (Fischel), was ja durchaus in Einklang steht mit dem rein
physikalischen Verhiltnis der genannten Faktoren untereinander, wenn
man Dunkelheit und Kilte als Fehlen oder Herabminderung der Licht-
bzw. Warme-Energie ansieht. Zur genaueren Priifung wurden von
Flemming Salamanderlarven, die trichtigen Muttertieren entnommen
wurden, in mehreren Gruppen unter verschiedene Bedingungen gebracht:

1. Weiles Gefal am Fenster, bei einer Temperatur von 4—5°
(im Keller).

2. Grauer Aquariumkasten im Dunkeln; Temperatur 4—50.

3. Weilles Gefifl in geheiztem Zimmer (19—20% am Fenster.

4. Braunes halbzugedecktes Gefaf3; Temperatur 19—20°.

Nach 8 Tagen war die erste Gruppe erheblich abgeblichen (hell-
briunlich); die zweite blieb so dunkel wie bei Beginn des Versuchs;
die dritte Abteilung hatte die hellste Farbung von allen, wihrend die
vierte in der Farbung ziemlich mit der ersten iibereinstimmte. Merk-
witrdig ist bei diesen Versuchen die Tatsache, daBl unter dem Einflufl
von Licht weniger Pigment gebildet wird als im Dunkeln, im Gegen-
satz zu den Versuchen Lists an Mollusken.

Das Ergebnis steht auch in Gegensatz mit der Wirkung des Lichtes
auf die Unterseite von Plattfischen oder richtiger gesagt auf die beim
erwachsenen Fisch nach unten gekehrte Seite. Die erwachsenen Platt-
fische sind bekanntlich unsymmetrisch gebaut, im Laufe der Ent-
wicklung riicken beide Augen, die beim jungen Fisch normal rechts und
Iinks am Kopfe stehen, auf die eine Seite hiniiber und diese Seite wira
zur ,,Oberseite’‘; sie ist mehr oder minder stark pigmentiert, wihrend
die scheinbare ,,Unterseite‘‘ fast farblos ist. Werden nun die Fische
in einem Aquarium geziichtet, das von unten her beleuchtet ist, so
bekommt die Unterseite Pigment.

Cunningham benutzte zu derartigen Versuchen junge Pleuro-
nectes flexus von 11—12 mm Lénge, die noch sehr durchscheinend
waren und keine Spur von Pigment aufwiesen. Das linke Auge war
schon in Wanderung auf die andere Seite eingetreten. Die Tiere suchten
sich einem dunklen Untergrund aufzulegen, und da der Boden des
Aquariums frei von Sand war und durch einen Spiegel beleuchtet wurde,
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legten sich die Fische an die undurchsichtig gemachten Seitenwinde.
Sie konnten nur durch ein nahe iiber den Boden gespanntes Netzwerk
daran gehindert werden, das sie zwang, die ,,Unterseite’ dem Licht
zuzukehren. Nach ungefihr 3 Monaten waren von 13 Fischen 10 auf
der Unterseite pigmentiert. Die Pigmentzellen wandern nicht von der
Oberseite heriiber, sondern entstehen an Ort und Stelle.

Ahnliches zeigen die Versuche von Seéerov, der Farbenanpassung
bei der Bartgrundel (Nemachilus barbatula) erzielte, indem er diese
Fische auf verschiedenartigem Untergrund hielt oder mit einfarbigem
Lichte beleuchtete. Tiere, die im Dunkeln aufgezogen waren, nahmen
eine dunkelrotbraune Firbung an; eine ebensolche Farbung wurde
erzielt bei geblendeten Tieren, die im Licht gehalten wurden. Wurden
jene Dunkeltiere geblendet, so hellten sie sich auf hellem Untergrund
nicht mehr auf. Das beweist die Bedeutung der Augen und also des
Nervensystems fiir diesen Proze. Nach den Mitteilungen von Frisch
und Polimanti werden bei diesen Anpassungen der Fische keine neuen
Chromatophoren gebildet, sondern der Farbwechsel beruht auf un-
gleichen Kontraktionszustanden der Pigmentzellen. Dann handelt es
sich also um einen rein funktionsphysiologischen Vorgang, der hier nicht
weiter zu beriicksichtigen wiare.

Eine Neubildung von Chromatophoren ist aber wohl sicher in den
noch zu erwahnenden Versuchen von Kammerer.

Der Grottenolm ist in den lichtlosen Hohlen fast pigmentlos; nur
ein gelbes und ein rétliches Pigment gelangen im Finstern zur Ausbildung,
die beide aber bei hungernden Exemplaren auch zuriickgebildet werden.
Setzt man die Tiere dem Tageslicht aus, so bilden sich braune und
schwarze Farben. Wie Kammerer feststellte, ist rotes Licht zur Er-
zielung der Pigmentierung unwirksam. Ferner wies Kammerer die
Anpassung von Salamandra maculose und Bufo vulgaris an die Boden-
farbe nach!). Wird die erstere Form auf schwarzer (Humus-) Erde
gehalten, so schwinden die gelben Flecken fast vdollig, umgekehrt tritt
auf gelbem Lehmboden eine starke Ausbreitung des Gelb ein. Bei der
Krote nimmt die braungraue Grundfarbe auf Lehmboden rotgelbe,
auf Humus schwarze Schattierung an. Je jiinger die Tiere sind, um so
schneller und vollstindiger tritt die Umfiarbung ein. Salamander mit
moglichst viel Schwarz und solche mit moglichst viel Gelb wurden
auf die angegebene Weise in das Gegenteil umgefarbt. Bei den Tieren
aaf gelbem Boden breiten sich nicht nur die gelben Flecke aus, sondern
es entstehen auch ganz neue; es bildet sich also gelbes Pigment an
Stellen, wo gar keines vorhanden war. Die Anpassung an die Farbe
der Umgebung wird als Schutzfarbung angesprochen, die nach der
Selektionshypothese durch Zuchtwahl erworben sein soll. Nun zeigen
aber vorstehende experimentell gepriifte Fille (Raupen, Schmetterlings-
puppen, Salamander, Krote), daBl die Schutzfirbung, wenn eine solche
bei den Reaktionen der Farbung auf die Umgebung iiberhaupt auftrite,
eine direkte Anpassung ist, die im individuellen Leben erworben wird,
daB also wenigstens in diesen Fillen die Zuchtwahl nicht beteiligt ist.

1) Uber die Farbenanpassung des Feuersalamanders wird demniichst Herbst
neue Untersuchungen verdffentlichen.
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Die Umfirbung der Salamander in die gegenteilige Schutzfarbung

dauerte 3 Jahre, gewif} eine kurze Zeit gegeniiber den ungeheuren Zeit-

riumen, die nach der Selektionslehre dazu nétig sein wiirden. Nebenbei

bemerkt kann iibrigens die Farbung eines Tieres dadurch beeinflufit

sein, daB Bodenbestandteile verzehrt werden. Das hat natiirlich mit

Pigmentierung nichts zu tun, zeigt aber auch, daB die Bodenfarbe des

Tieres nicht allgemein durch Zuchtwahl hervorgerufen ist. Wir sehen

dabei hier ganz ab von einer Erorterung tiber die Berechtigung und den

Umfang des Begriffs der Schutzfirbung, lassen aber die Bezeichnung
gelten fiir Ubereinstimmung des Tieres mit der Umgebungsfarbe.

Auch bei der Farbenanpassung des Salamanders spielt das Nerven-

system eine Rolle. Beiderseits geblendete Tiere zeigen keine Reaktion

auf das vom Boden reflektierte Licht, wohl aber einseitig geblendete.

Das Licht hat nun aber nicht nur Einflul auf die Farbung der

Tiere, sondern unter Umstiinden auch auf Organbildung und Wachstum.

Driesch stellte bei Sertularella polyzonias EinfluB des Lichtes

auf die Wachstumsrichtung fest. Bei einer Form, die aus unbekannter

Ursache Stolonen statt Polypen

hervorbrachte, zeigte sich, daf}

dieRichtung der Stolonen durch

das von einer Seite einfallende

st Licht bestimmt wurde. Der

P erste Stolo wandte sich vom

Fig. 49. Zur Erlduterung des Heliotropismus  Licht ab, er war also negativ
von Sertularella. Stolonenkomplex dem ein- }1eliotr01)iscll‘ die von ihm aus-

allenden Licht entgegengerichtet. st Sto-
fallenden ‘La BogeNeC gehendenTochterstolonen waren

lonen; p Polypen. (Nach Driesch.) L
anfangs positiv heliotropisch,
d. h. sie wandten sich zunachst dem Licht entgegen, kehrten sich aber
davon ab, nachdem sie ihrerseits Tochterstolonen abgegeben hatten; sie
wurden also dann ebenfalls negativ heliotropisch. AuBlerdem war be-
merkenswert, daf3 die Tochterstolonen sich an der belichteten Seite ent-
wickelten (Fig. 49).

Loeb ermittelte fiir einen anderen Polypen, Eudendrium racemosum.
die Abhangigkeit der Polypenbildung vom Licht; im Dunkeln werden
solche gar nicht oder nur in geringer Zahl entwickelt. Die Bildung der
Stolonen ist dagegen vom Licht unabhingig. Besonders die blauen
Strahlen iiben jene férdernde Wirkung aus; die roten Strahlen wirken
wie Dunkelheit. Es ist bemerkenswert, dal also das Licht nicht nur
die Wachstumsrichtung bestimmen, sondern auch fiir die Art der sich
bildenden Organe ausschlaggebend sein kann.

Auch bei den Wirbeltieren kennen wir ein Beispiel fiir die Bedeutung
des Lichtes als organbildender Faktor.

Der Grottenolm (Proteus anguineus) hat als Hohlentier hochst
rudimentire Augen. Kammerer setzte ganz junge Tiere 5 Jahre lang
der Einwirkung von Licht aus. Periodisch wurde das Tageslicht dabei
durch rote Beleuchtung unterbrochen, um zu verhiiten, daf durch
Pigmententwicklung in der Haut (vgl. oben) die darunter liegenden
Augen der Einwirkung des Lichtes entzogen wiirden. Der Erfolg war
eine vollstindige Ausbildung der Augen.
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Hier haben wir aber wohl keine unmittelbare Wirkung des Lichtes
vor un., sondern die Ausbildung eines Organes unter dem Einflu} seiner
Funktion, also funktionelle Anpassung, auf die wir noch zurick-
kommen.

3. Radiumbestrahlung.

Den EinfluB}, welche Radiumbestrahlung auf die Fortpflanzungs-
zellen und die frithesten Entwicklungsstadien ausiibt, haben wir bereits
oben erwihnt. Wie danach zu erwarten ist, besteht ein solcher auch fur
iltere Entwicklungsstufen. Stachowitz bestrahlte u. a. Embryonen
von Rana fusca auf dem Stadium der flachen Medullarplatte mit einem
Priparat von der Starke = 7,4 mg Radium. Zunichst zeigen sich keine
Schiadigungen. Die normale Entwicklung erfihrt aber weiterhin Sté-
rungen, von denen zuerst und hauptsichlich das Zentralnervensystem,
dann die Sinnesorgane, besonders die Augen, betroffen werden. Im
weiteren Verlaufe breitet sich die Radiumkrankheit tiber den ganzen
Organismus aus. Nach den Sinnesorganen wird am stirksten das Herz
in Mitleidenschaft gezogen. Widerstandsfihiger sind die Hérblischen,
am widerstandsfihigsten die Muskeln, Nieren und die Chorda. Der
Ursprung der Schidigungen ist in den Zellkernen zu suchen. Diese
Versuche bilden demnach eine Ergiinzung der Mitteilungen O. Hertwigs
iiber die Bestrahlung der Keimzellen und zeigen zugleich eine Spezifitit
der Reaktion der einzelnen Gewebe.

4. Die Zusammensetzung des Mediums.

Die Zusammensetzung des Mediums, in dem der Organismus
aufwichst, in chemischer Hinsicht ist fiir die Formgestaltung auch vor-
geschrittener Entwicklungsstadien von Bedeutung. Sehr viel erwihnt
worden sind in dieser Hinsicht die Versuche von Schmankewitsch
an Artemia salina, welche durch Aufzucht bei erhhtem oder vermindertem
Salzgehalt des Wassers starke Abanderung erfuhr. Bei vermindertem
Salzgehalt entsteht eine Form, die auBerlich Ahnlichkeit mit der Gattung
Branchipus besitzt; erhohter Salzgehalt setzt die Korpergrofle herab;
zugleich werden die Endlappen des letzten Segmentes, welche normaler-
weise bei 4. salina sehr groB} sind, verkiirzt, wie es fiir eine andere Art
derselben Gattung, A. mihlhausenit, zutrifft. In ersterem Falle kann
jedoch von einer Umuziichtung einer Gattung (Artemia) in eine andere
(Branchipus) nicht die Rede sein, da die Ahnlichkeit der aus jener ge-
riichteten Form mit dieser nur eine dauflerliche ist. Nach neueren Unter-
suchungen trifft aber zu, . daf in stérker salzigem Wasser durchschnittlich
die Korperlange eine geringere, die Beborstung eine schwiichere wird,
withrend umgekehrt in schwicher salzigem Wasser im allgemeinen die
Korperlange etwas zunimmt und die Beborstung eine ausgiebigere wird*
(Samter und Heymons). Die Einwirkung des Salzgehaltes ist aber
nur eine relative, so daf nicht jedes Individuum in gleichem Grade
auf die Abinderung des Salzgehaltes reagiert. Der Kausalzusammen-
hang dieser Reaktion ist nicht ermittelt.

Die Abhangigkeit der Variation von der Beschaffenheit des Mediums
hat auch Hartmann an Bosmina longirostris (einem Cladocer) er-
mittelt.  Besonders Form, Gréfle und Ausbildung von Mucro und
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Antenne weisen Beeinflussung durch den Chemismus der Umgebung
auf. Zusatz von Bodenproben, Jauche oder Chemikalien zum Wasser
bewirkt eine Verschiebung der Variation in spezifischer Weise.

5. Der Feuchtigkeitsgehalt der Umgebung.

Bedeutsam erscheint in manchen Fillen auch der Feuchtigkeits-
gehalt der Umgebung. Darauf hat u. a. Pictet bei seinen unten zu
erwahnenden Versuchen hingewiesen. Tower wies die Bedeutung der
Feuchtigkeit an Leptinotarsa nach (vgl. oben S. 61). Weicht der Feuch-
tigkeitsgehalt der Umgebung nach oben oder unten um hdochstens
8—109/, von dem normalen Feuchtigkeitsgehalt ab, so tritt die gleiche
Umfarbung der Kafer auf, wie bei geringen Abweichungen der Tempe-
ratur (s. oben): die Tiere zeigen Hinneigen zum Melanismus, der bei
Abweichungen von 8-—109, sein Maximum erreicht. Stirkere Ab-
weichungen rufen eine blassere Farbung, also Albinismus hervor, ebenso
wie starke Temperaturabweichungen. Eine spezifische Beziehung hat
sich nicht nachweisen lassen.

Auch Kammerer betont bei seinen Farbenanpassungsversuchen an
Salamandra maculosa die Wirkung der Feuchtigkeit. Trockenheit erzeugt
schwarze Firbung, wihrend Nésse Ausdehnung des Gelb hervorruft. Das
steht im Einklang damit, dal die Tiere auf der stets feuchten Lehmerde
gelb, auf der trockneren schwarzen Gartenerde schwarz werden. Doch
ist die Feuchtigkeit nicht der alleinige Faktor der Umfarbung, sondern
Licht und Temperatur kommen hinzu.

6. Gifte.

Auch wenn Stoffe, die an sich starke Gifte sind, in den Organismus
eingefithrt werden, kdnnen ganz bestimmte Formreaktionen auftreten.
Das gilt z. B. von Arsen und Phosphor. Gies verfiitterte z. B. an junge
Kaninchen Arsenik in allmihlich steigenden Dosen. Bei vorsichtigem
Verfahren tritt direkte Schidigung der Tiere nicht ein. Es bildet sich
starker Fettansatz an Leber, Milz, Nieren und Herz. Das Wachstum
der Knochen wird gesteigert und unter den Epiphysen der Extremititen-
knochen entsteht eine abnorm dichte Knochenmasse. Beachtenswert ist,
daf} die chemische Zusammensetzung der gebildeten Knochensubstanz
normal ist, da} es sich also um eine physiologische Wirkung des Arsens
handelt. Auch Phosphor iibt auf die wachsenden Knochen einen Ein-
fluB aus (Kassowitz). Sehr geringe Dosen Phosphor hemmen die
Einschmelzung des verkalkten Knorpels und der jingsten Knochen-
massen. Infolgedessen behalten die primiaren Markriume geringe Aus-
dehnung; bei langerer Verfiitterung von Phosphor kann sogar die Mark-
hohle zum Schwinden gebracht werden. Groflere Dosen bedingen das
Gegenteil. In den jiingsten Knochenschichten werden die Blutgefille
erweitert und vermehrt. Die Folge davon ist eine bedeutend gesteigerte
Einschmelzung des Knochens und des verkalkten Knorpels.

Enthalt die Umgebung des Tieres Substanzen, welche auf den
Ablauf des Stoffwechsels einwirken, so treten deutliche Reaktionen
ein. Das hat sich besonders bei Schmetterlingen gezeigt (Linden).
In Athernarkose, Kohlensiure-Atmosphire und Sauerstoff entstehen
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Varietiten, die entweder der Kilte- oder der Wirmeform zuneigen,
je nachdem unter dem Einflul des duBeren Mediums der Stoffwechsel
lebhafter wird oder herabgesetzt ist. Sauerstoff, der im allgemeinen
doch die Lebhaftigkeit der LebensiuBerungen erhoht, ergibt aber im
Gegensatz zu Wirmewirkung ein Abblassen der Grundfarbe und haar-
formige Schuppen.

In diesem Zusammenhange sei auch kurz erinnert an die MiBBbildungen,
welche Stockard durch Einwirkung verschiedener Stoffe, insbesondere
von Alkohol und Narkotika, an Fischen erzielte.

7. Nahrung und Stoffwechsel.

Wenn der Stoffwechselablauf von solch bedeutendem Einfluf3 ist,
50 ist von vornherein zu erwarten, dafl die Nahrung als Faktor fiir die

Fig. 50—53. Lasiocampa quercus. (Nach Pictet.) Fig. 50. Normales Weibchen
(Eiche). Fig. 531. Normales Méinnchen (Eiche). Fig. 52. Weibchen, aufgezogen
mit Esparsette. Fig. 53. Minnchen, aufgezogen mit Esparsette.

Ausgestaltung des Organismus eine wichtige Rolle spielt. Das kann
nun sowohl mittelbar wie unmittelbar zutreffen. Das letztere liegt vor
in manchen Fillen, in denen die Farbung der Schmetterlingsraupen
von der Art der Nahrung abhingig ist (Linden, Poulton). Manche
Tarbstoffe werden aus den chromatischen Teilen der Nahrung gebildet
und konnen bei einem Wechsel der letzteren den Raupen entzogen oder
durch andere Pigmente ersetzt werden. Chlorophyllfreie Nahrung
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verhindert bei manchen Formen die Bildung der grimmen und gelben
Hautfarbe. Selbst Abweichung der Zeichnung kann bei anormaler
Fiitterung beobachtet werden.

Mittelbarer Einflul der Nahrung kommt zum Ausdruck in den
Versuchen von Pictet iiber die Beziehungen der Futterpflanzen zu
der Ausbildung der Schmetterlinge, auf die wir unten noch einmal zu-
rickkommen werden (S. 376).

Fur gewshnlich besteht die Nahrung der Raupen von Ocneria dispar
in Eichen- oder Birkenblittern. Pictet fitterte nun mehrere Gene-
rationen hindurch WalnuBblatter. Es zeigte sich eine starke Grofien-
abnahme der Tiere. Zugleich verschwinden mehr und mehr die dunklen
Zeichnungen. In der zweiten mit WalnuBblittern gefiitterten Gene-
ration ist von den TFligeln des Weibchens fast jede Zeichnung ver-
schwunden, das Mannchen ist nicht ganz so stark aufgehellt, wie ja auch
in der normalen auf Eiche lebenden Varietiat das Minnchen bedeutend
dunkler ist. Durch mehrfachen Wechsel der Nahrung erhielt Pictet
gemischte Wirkungen, die auch namentlich deswegen von Bedeutung
sind, weil der Einfluf§ der abnormen Nahrung sich mehrere Generationen
hindurch verfolgen 1a3t, selbst dann, wenn wieder das normale Futter
gegeben wird.

Ahnliche Versuche wurden mit noch anderen Futterpflanzen und
auch an anderen Schmetterlingen angestellt. Die Fig. 50—53 ver-
anschaulichen sehr gut die Verdnderungen an Lastocampa quercus, wenn
statt des normalen Futters (Eichenblitter) Esparsette gegeben wird.

Als Erginzung und Erliuterung dazu sind zu erwihnen die Ex-
perimente desselben Autors mit unzureichender Ernihrung. Diese hat
zur Folge, dal die Grofe der Schmetterlinge herabgesetzt wird und
dafl auch heller als normal gefiirbte Individuen entstehen. Die Wirkung
bewegt sich also in derselben Richtung wie nach Verfiittern ungewohnter
Nahrung. Nach den Angaben Pictets entstehen in diesem Ifalle
heller pigmentierte Schmetterlinge, wenn die Nahrung dadurch minder-
wertiger wird, dal} sie schlecht zerkleinert werden kann, sei es infolge
von Haaren oder einer dicken Epidermis oder durch das Vorhanden-
sein von Kristallen usw. Werden dagegen Pflanzen verfiittert, die
leicht zu zerkauen sind, ist also auch dadurch die Ernahrung der Raupen
eine bessere, so bilden die Tiere reichlich Pigmente aus und die Farbung
wird eine dunklere. Die Abnahme der GréBe infolge schlechter Er-
nihrung ist ohne weiteres einleuchtend. Die Pigmente des Schmetter-
lings werden im Puppenstadium entwickelt. Wird dieses verkiirzt,
wie das durch mangelhafte Ernihrung der Fall ist, welche auf der
anderen Seite das Raupenstadium verlingert, so entsteht ein hell ge-
farbtes Individuum. Umgekehrt verkiirzt reichliche Ernahrung das
Raupenleben, die Zeit der Puppe wird relativ linger und damit steht
im Einklang die Ausbildung reichlichen Pigments und also dunklerer
Zeichnung des Schmetterlings.

An Froschlarven wurden Fitterungsversuche von Romeis und
Gudernatsch angestellt. Beide Autoren fiitterten vor allem mit
Thyreoidea und Thymus, die von Warmbliitern (Pferd, Katze) ent-
nommen wurden, Gudernatsch auch mit Hirn, Pankreas, Hoden
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und Ovarien. Durch Erndhrung mit Schilddriise wird nicht nur das
Wachstum gehemmt, sondern auch ein erheblicher Gewichtsverlust
herbeigefiihrt, und zwar infolge Abnahme von Wasser, organischer Sub-
stanz und Asche. In einem Versuch hatten die Tiere nach Vollendung
der Metamorphose beinahe %/; der organischen Substanz verloren, die
sie beim Verlassen der Eihiillen besessen hatten (Romeis). Die Ent-
wicklung wird durch Thyreoidea nicht gehemmt, wohl aber durch
Futterung mit Thymus, die aber das Wachstum nicht unterdriickt
(Gudernatsch). Entwicklung und Wachstum sind also getrennte
Prozesse. Die Wirkung von Thyreoidea und Thymus ist spezifisch,
da sie mit keinem der iibrigen verfiitterten Gewebe erreicht wurde.
Ob allerdings aus diesen Versuchen etwas tiber die normale Funktion
der eigenen innersekretorischen Driisen folgt, mufi wohl dahingestellt
bleiben. Die vorstehenden Ergebnisse wurden z. T. von Stettner
bestatigt. Nach ihm bedingen Thymus und Geschlechtsorgane getrennt
verfiittert cine Verzogerung der Metamorphose; werden aber beide
Substanzen gemeinsam verabreicht, so tritt eine fast normale Meta-
morphosenzeit wieder auf. Fir letztere scheint also ,,das richtige Ver-
hiltnis der wirkenden Substanzen von Thymus und Geschlechtsorganen
wichtig zu sein.

Besonderes Interesse gewinut der Einfluf der Nahrung in den-
jenigen Fillen, in denen dadurch eine funktionelle Anpassung zustande
kommt. Unter dieser ist zu
verstehen die Anpassung
lebender Teile an die Funk-
tion durch Ausithen dieser
Funktion (Roux).

Einen Beleg dafir
liefern zunichst die Ver-
suche von Babak iiber den
Cinflul der Nahrung auf
die Linge des Darmkanals
bei der Froschlarve. Werden
die Larven mit reiner
Fleischnahrung aufgezogen,
so bleibt der Darm be-
deutend kiirzer, als wen-
sie rein pflanzliche Kost er-
halten. Bei gemischter Er- 54 35 36 57
néhrung mmmt’ die L'a.nge Fig. 54—357. Vier Larven von Rana fusca, von
des Darmes eine Mittel- denen zwei (Fig. 54 und 57) mit gemischter Kost,
stellung ein, doch ist sie stets  vorwiegend Pflanzenkost, die anderen (35 u. 56)
noch deutlich groBer als bei it reiner Fleischnahrung aufgezogen wurden. In-
reiner Fleischl?ost (Fig. 54 folge funktioneller Anpassung zeigt der Darm der

: . . ersteren eine grofere Liange, die in der Anzahl der
bis 57). Das liBt sich schon Windungen zum Ausdruck kommt, besonders
an der Anzahl der Win- deutlich beiVergleich von Fig.54 u.55 (Diirken).
dungen des aufgerollten
Darmes erkennen. Die Resorptionsfliche des Darmes der Fleischlarven
zu der der Pflanzenlarven verhilt sich wie 1 : 2. Wie schon vergleichende
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Untersuchungen gelehrt haben, steht Linge und Weite des Darmes in
umgekehrtem Verhiltnis, so daB der kiirzere Darm der weitere ist. Auch
das hat sich in diesen Versuchen bestatigt. Es darf allerdings nicht
verschwiegen werden, daB fir Génse Schepelmann ein entgegengesetztes
Verhalten feststellte. Danach haben fleischfressende Ginse einen be-
deutend langeren Darm als kérnerfressende. Auch zu den Ergebnissen
vergleichend-anatomischer Betrachtung steht das im Widerspruch. Wie
dieser zu beseitigen ist, mull zur Zeit dahingestellt bleiben. Immerhin
tritt ja die Beeinflussung durch die Nahrung auch hier hervor.

Nach Dewitz spielt unter Umstinden auch der Gaswechsel eine
Rolle fiir die Formbildung. Werden Fliegenpuppen bei Luftabschluf3
gehalten, so gehen aus ihnen flugunfshige und mit defekten Fliigeln
versehene Insekten hervor. Wenn Larven von Polistes chrysorrhoea
in einer mit Blausiure geschwingerten Atmosphire zur Verpuppung
kommen, so entstehen Puppen mit verkiirzten Flugelscheiden. Bei der
Verpuppung von Pieris brassicae unter Luftabschlul kommen #hnlich
beschaffene Puppen zur Ausbildung. Der genannte Autor fithrt alle
diese Hemmungserscheinungen auf Behinderung der Oxydationsvorginge
zuriick, die durch den Luftmangel oder die besondere Wirkung der
Blausdure veranlaBt sind. Auch wenn durch Kilteeinwirkung auf
Fliegenpuppen Imagines mit verkiirzten Fligeln entstehen, ist die Herab-
setzung der Oxydationen in den Geweben dafiir verantwortlich zu machen.
Infolge des Sauerstoffmangels entstehen in allen Fallen Intoxikationen,
welche die MiBlbildungen veranlassen.

8. Mechanische Faktoren. Schwerkraft und funktionelle
Inanspruchnahme.

Endlich haben wir noch der mechanischen Faktoren zu gedenken,
die, wie auf die ersten Entwicklungsstadien, so auch auf vorgeschrittene
Stufen ihre Wirkung ausiiben.

Dahin gehort zunichst die Schwerkraft. Durch sie wird unter
Umstanden die Wachstumsrichtung des Tieres bestimmt. Das ist der Fall
bei Hydroidpolypen. Die Stockchen derselben sind mit den als Stolonen
bezeichneten Ausliufern wie mit Wurzeln auf der Unterlage befestigt,
die Zweige des Stockes, welche die Polypenképfchen tragen, stehen
frei empor. Driesch fand nun, daB bei Sertularelle polyzonias
die Schwerkraft eine richtende Wirkung ausiibt. Er beobachtete, daf3
aus nicht nidher bestimmten Griinden im Aquarium bei dieser Form
an Stelle von Polypen Stolonen entstanden, die simtlich an der Ober-
seite des Stammstolo entsprangen und senkrecht nach oben wuchsen.
Wurde der Stammstolo gedreht, so da3 die Tochterstolonen wagerecht
zu liegen kamen, so richteten sie ihr weiterwachsendes Ende alsbald
wieder nach oben. Hier liegt negativer Geotropismus vor, d. h. ein
Bestreben, sich entgegen der von der Erde ausgehenden Gravitations-
wirkung aufzurichten, wobei der spezifische Richtungsreiz von der
Schwerkraft ausgeiibt wird.

Ferner wurde von Loeb festgestellt, daf3 die Schwerkraft Einflufl
austibt auf die Qualitat der entstehenden Organe.
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Die Polypenform Antennularia antennina zeigt ausgesprochenen
Geotropismus. Bei schrig liegenden Stimmen treten aber nicht nur
geotropische Wachstumskriimmungen auf, sondern es werden nur an
der Oberseite neue polypentragende Sprossen, an der Unterseite nur
~Wurzeln™ (Stolonen) gebildet. Bei wagerecht liegenden Stamm-
stiicken  werden in Heteromorphose aus den nach unten gerichteten
Seitenastchen senkrecht nach unten gerichtete Wurzeln hervorgerufen.
Auf ahnliche Dinge werden wir noch bei Besprechung der Regenerations-
erscheinungen zuriickkommen.

Durch starkes Zentrifugieren von Amphibienembryonen erzeugten
Banta und Gortner an diesen iiberzihlige Anhiinge. Das Zustande-
kommen derselben bedarf aber wohl noch einer genaueren Analyse.

Eine Wirkung mechanischer Faktoren, welche ganz anderer Art
ist alsin den oben angefithrten Fillen, bekundet sich in der Beeinflussung
der Struktur von Organen, und es liegt nahe, darin das urspriingliche
Moment fir die Entstehung funktioneller Anpassungen zu erblicken,
wenn auch in der einzelnen Ontogenese die angepaBte Struktur nicht
mehr durch direkte Beeinflussung zustandekommt. Ein bekanntes Bei-
spiel dafiir bietet die Struktur der grofien Rohrenknochen der Wirbeltiere.
Es zeigt sich namlich, daf diese Struktur Verinderungen, ,,Transforma-
tionen‘‘, unterworfen sein kann (J. Wolff). Die Struktur dieser Knochen
entspricht den mechanischen Zug- und Druckkurven. Darunter ver-
steht man Linien, welche in der Zeichnung etwa eines Hebekrans an-
geben, in welchen Richtungen Druck und Zug am stérksten auf den
Korper wirken. Diese Kurven lassen sich nach mechanisch-mathe-
matischem Verfahren im voraus berechnen und konstruieren. Der
Techniker, der einen Kran zu bauen hat, wird bei der Konstruktion
darauf Riicksicht nehmen und die Konstruktionsteile in der Richtung
der genannten Kurven anordnen. Nur so kann die Tragfihigkeit der
Konstruktion gesichert werden. Der Oberschenkelknochen z. B. stellt,
rein mechanisch genommen, mit seinem winkelig abgebogenen oberen
Gelenkteile einen Kran dar, der mit dem Korpergewicht belastet ist.
In der groBeren Lange seiner Ausdehnung bildet er eine Réhre mit
solider Wandung, in dem oberen Teile aber nimmt diese solide Knochen-
masse mehr und mehr ab. An ihre Stelle tritt ein Gitterwerk aus feinen
Knochenbilkchen, die in der Richtung der genannten Druckkurven
angeordnet sind. Wiirde die embryonale Anlage dieser Knochenbiilkchen
zunéichst eine regellose sein, die erst wihrend der Inanspruchnahme zu
einer geordneten wirde, so lige die Wirkung der mechanischen Be-
lastung zutage. Dem steht aber entgegen, dafl die Anordnung der
embryonalen Spongiosa schon in groBlen Ziigen der des erwachsenen
Knochens dhnlich ist. Allerdings ist erstere kein genaues Abbild der
letzteren, und so mag wenigstens fiir-manche Einzelheiten die mecha-
nische Belastung verantwortlich sein. Sicher ist das der Fall, wenn
sich die Architektur des Knochens mit wechselnder Beanspruchung
andert, z. B. nach schief verheilten Knochenbriichen. Wolff sagt
daritber: ,,An vielen Frakturenpriparaten hatte ich beobachten konnen,
daB in der Tat jedesmal, wenn die Fraktur mit einer von der Norm ab-
weichenden Winkelstellung der Fragmente geheilt war, eine neue Archi-
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tektur des Knochens sich gebildet hatte, die den neuen statischen Ver-
haltnissen entsprach. Und das Merkwiirdigste und am eklatantesten
den mathematischen Erwigungen Entsprechende war hierbei der Um-
stand, daf3 die Architekturumwandlungen sich bis in sehr weit von der
Bruchstelle entlegene Stellen des Knochens hin erstreckten, daf} sie sich
beispielsweise bei Diaphysenbriichen langer Knochen (wenn also die
Bruchstelle mitten im Knochen sich befand) an den weit entfernten
Gelenkenden dieser Knochen bemerklich machten.” Nach Roux wird
in den Linien stirksten Druckes und Zuges durch die trophische Wirkung

Fig. 58. Rechtsseitige Kniegelenksankylose im Lidngsschnitt. Femur zur Linken,

Tibia zur Rechten. Die bogenformigen Bilkchen geben die Zugkurven, die dazu

senkrechten Massen die Stiitzbalken an, wie sie den abnorm zueinander gelagerten

und in dieser Richtung durch die Versteifung fixierten Knochen gemiaf der mecha-
nischen Inanspruchnahme zukommen. (Nach Wolff.)

des funktionellen Reizes die Bildung von Knochensubstanz seitens der
Osteoblasten angeregt, wahrend an den weniger beanspruchten Stellen
diese Anregung fehlt und infolgedessen schlieBlich der Schwund der
Knochensubstanz durch die Titigkeit der Osteoklasten eintritt. Ver-
suche liegen iiber -den Gegenstand noch nicht vor; als Ersatz konnen
aber schief verheilte Knochenbriiche und Gelenkversteifungen gelten
(Fig. 58). Einen besonders instruktiven Fall einer knochernen Knie-
gelenksankylose hat Roux eingehend analysiert und durch ein instruk-
tives Modell veranschaulicht. Dasselbe besteht aus zwei Holzteilen,
welche an dem einen Ende gabelformig gestaltet sind. Sie stellen dar



Der EinfluB duBerer Faktoren auf spitere Entwicklungszustinde usw. 79

den Oberschenkel bzw. Unterschenkel. Die gegeneinander gerichteten
Enden entsprechen durch ihre gabelférmige Gestalt dem Lingsschnitt
durch die kompakte Wandmasse des Femur bzw. durch die Tibia. Die
in der Ankylose neugebildete Knochenmasse ist durch eine dicke Gummi-
platte vertreten. Biegt man nun das Modell derart, dal seine beiden
Holzschenkel miteinander den Winkel bilden, der in der Stellung des
Ober- und Unterschenkels bei jener Ankylose vorliegt, so treten in der
Gummimasse Zug- und Druckspannungen auf, deren Kurven dadurch
sichtbar werden, dafl man die Gummiplatte vorher mit einer dimmen

Iig. 59. Schema des Modells einer knochernen Kniegelenksankylose nach Roux,
(Aus Levy.)

Schicht Paraffin tiberzogen hat (Fig. 59). Die so sichtbar werdenden
Zug- und Druckkurven stimmen, von speziellen Einzelheiten abgesehen,
mit der Anordnung der Knochenmassen in dem wirklichen Falle tiberein.
Zwischen CC befinden sich Linien stérksten Zuges, zwischen BB solche
stiirksten Druckes. Das Liniensystem F entspricht den Stiitzbalken
der Ankylose.

Durch die Inanspruchnahme kann auch die Lange der Knochen
beeinfluflt werden. Zu nemnen wire hier eine von Fuld untersuchte
Mibildung, nidmlich ein Hund, der ohne Vorderbeine zur Welt ge-
kommen .war. Durch die eigenartige Belastung der Hinterbeine bei
der huipfenden Fortbewegung wurden die Mafiverhiltnisse von Ober-
und Unterschenkel derart verindert, dall sie sich denen des Kanguruh
annéherten.

Fiir das Verhalten des Bindegewebes liegen Versuche vor. O. Levy
hat festgestellt, dal nach Durchschneidung einer Achillessehne der
intermittierende Zug der Muskeln notwendig ist dafiir, dafl in der Schnitt-
stelle starkes sehnenahnliches Bindegewebe mit parallelen Fasern ent-
steht. Werden nach der Durchschneidung die Muskeln entfernt, so
daB jeder Zug unterbleibt, so zeigt das spirlicher gebildete Bindegewebe
schliefilich ungeordneten Faserverlauf. Besonders interessant ist aber
die Erscheinung, daf} infolge eines in querer Richtung durch einen Seiden-
faden ausgeiibten Zuges das neue Bindegewebe diesem abnormen Zuge
folgt. (Vgl. vor allem die zusammenfassende Darstellung von Biesalski
und Mayer.) Bemerkenswert sind auch die Beobachtungen wvon
Schepelmann, der ein Venenstiick zwischen zwei Sehnenstiimpfe
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transplantierte und feststellen konnte, daff durch die Funktion — Zug —
das Venenstiick sich sehnenartig umbildete.

Fir die funktionelle Anpassung aktiv fungierender Gewebe haben
wir oben bereits ein Beispiel kennen gelernt (Darm). Ein anderes ist
gegeben in der Verstirkung der Wandung von Venen unter gesteigertem
Druck, wenn Venenstiicke in eine Arterie eingeheilt werden.

Von weiteren Versuchen sind auf dem Gebiete der funktionellen
Anpassung noch zahlreiche und wichtige Ergebnisse zu erwarten.

Damit moége die Besprechung der #dufleren Faktoren geschlossen
werden. Wir wenden uns nun zu den inneren Faktoren der Entwicklung,
um dann, wenn wir auch deren Einzelerscheinungen geniigend kenmnen
gelernt haben, riickblickend das ganze Gebiet der Entwicklungsfaktoren
zusammenzufassen.

I1I. Die inneren Faktoren der Embryonalentwicklung.

Viertes Kapitel.

a) Die Potenz der Furchungszellen.

1. Fragestellung.

Unter den dulleren Faktoren der Entwicklung, die wir uns in grofien
Zigen vorgefithrt haben, sind solche zu verzeichnen, die als notwendig
fur die Entwicklung zu gelten haben. Aber sie sind selbstverstindlich
nicht ausreichend dafiir. Denn, wie nicht niaher bewiesen zu werden
braucht, sind in erster Linie notwendig die inneren Faktoren; ob sie
fir sich ausreichend zur Entwicklung sind, beriicksichtigen wir einst-
weilen nicht. Jedenfalls haben sie auf die Richtung der Entwicklung
einen weit tiefergreifenden Einfluf3 als die duBleren Faktoren.

Was unter inneren Faktoren der Entwicklung zu verstehen ist,
wurde bereits oben gesagt; sie stehen im Gegensatz zur Umwelt des
Organismus und sind daher in diesem selbst zu suchen.

Fassen wir die geschlechtliche Fortpflanzung ins Auge, so beginnt
das Lebewesen mit den Geschlechtszellen, Ei und Samenzelle, welche
sich zum befruchteten Ei vereinigen. Schon bei Besprechung des Be-
fruchtungsproblems ist von inneren Faktoren der Entwicklung die
Rede gewesen; inshesondere wurde nachgewiesen, daf3 der ménnlichen
und weiblichen Zelle wesentlich gleiche Bedeutung fiir die Entwicklung
zukommt. Wir konnen daher unsere Besprechung hier mit der be-
fruchteten Eizelle beginnen.

Es sind die wichtigsten Probleme der Entwicklung, welche sich an
die Erforschung der inneren Faktoren ankniipfen, und es ist eine ganze
Anzabl von Fragen, die sich hier aufdringen; wir wollen uns zunéchst
itber die Aufstellung derselben klar wexrden, wenn wir ihre Beantwortung
zum Teil auch noch zuriickstellen miissen. Welches also sind diese
Fragen ?

Zunichst einmal: in welchen Teilen der Eizelle haben wir die inneren
Faktoren zu suchen ?



Die Potenz der Furchungszellen. 81

Dann: sind in der befruchteten Eizelle bereits alle inneren Faktoren
enthalten oder treten im Laufe der Individualentwicklung noch neue hinzu ?

Ferner: welche Faktoren sind bereits im Ei vorhanden, welche
treten spiter neu auf, oder mit anderen Worten, was bewirken die in
der Eizelle enthaltenen, was die spiter hinzutretenden ?

Um zu weiteren Fragestellungen zu gelangen, vergegenwirtigen wir
uns einmal, worauf der komplizierte Bau des KEies beruht.

Zunichst tritt uns die grobe Architektonik des Eies entgegen,
welche namentlich durch Einlagerung von Substanzen (Dotter, Gra-
nula usw.), ihre gleichmiBige oder ungleichmiBige Verteilung usw. be-
dingt wird. Das lebende Protoplasma durchdringt alle Zwischenrdume
swischen den toten Dottermassen usw. infeinen und feinsten Lamellen, die
gich zu einem Wabenwerk zusammenschlieBen; oft ist in einem Teil
des Eies der Dotter mehr zusammengedringt und die groflere Plasma-
ansammlung mit dem Eikern findet sich z. B. an der nach oben ge-
wandten Peripherie der Zelle; oder auch die Eizelle zeigt eine besonders
differenzierte AuBenschicht (Ctenophoren) usw. Diese wnd &hnliche
Momente ergeben die grobe Architektonik; sie besteht also im wesent-
lichen in der Verteilung von Plasma und Einschliissen (Dotter); in der
Lagerungsweise des Kernes, Bildung besonderer AuBenschichten usw.

Man kénnte hier auch von einer Topographie der Eizelle reden.
Dazu kommt die feinere Architektonik des lebenden Protoplasmas,
die in auffalligster Weise in der Unterscheidung von Zelleib und Zell-
kern deutlich wird. Dazu gehort aber auch die morphologische Struktur
des Protoplasmas und des Kerns. Sie beruht darauf, daf das als zah-
fliissig anzusehende Protoplasma nicht homogen ist, sondern, wie mikro-
skopisch erkennbar ist, aus mehreren gegeneinander abgegrenzten
Elementen zusammengesetzt ist, welche einesteils ein #uBerst feines
Netz- oder Wabenwerk bilden, anderenteils die Zwischenrdume des
letzteren ausfiilllen oder sich in spezifischen Bildungen, wie Plasmo-
somen, Mitochondrien usw., darstellen. Daf dabei noch manches strittig
ist, braucht uns hier nicht weiter zu beschiftigen. Die letztgenannten
Waben sind natiirlich nicht zu verwechseln mit den oben erwihnten,
welche durch die Einlagerung von Dotterkornchen usw. entstehen,
also nur durch die topographische Verteilung, nicht durch die Struktur
des Protoplasmas zustandekommen; erst innerhalb auch der noch so
feinen Plasmalamellen jener groben Waben findet sich diese Struktur.
Auch der Kern hat einen dhnlichen Bau, der uns vor allem in einem
sehr komplizierten Geriistwerk entgegentritt. Bei Teilungsvorgingen
sondern sich daraus vor allem die Chromosomen, denen wegen ihrer
Konstanz und regelmiBigen Verteilung von vornherein eine besondere
Bedeutung beizulegen ist. :

Zu der hier nur in fliichtigen Ziigen angedeuteten groben und
feinen Architektur kommt eine héchst komplizierte chemische Zu-
sammensetzung. Wenn auch die Chemie der lebenden Zelle noch
sehr in Dunkel gehiillt ist, so wissen wir doch, daf das lebende Proto-
plasma, ein sehr kompliziertes Gemisch chemisch verschiedener Substanzen
darstellt, und besonders auch’ im Kern lassen sich morphologisch unter-
scheidbare Teile auch als chemisch verschieden nachweisen.

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 6
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Damit ist aber die Komplizierung der Zelle nicht erschépft. Denn
der bisher geschilderte Bau findet sich auch bei konservierten abgetsteten
Zellen. Es ist also beim Konservieren etwas verloren gegangen, was
das Leben bedingt, und wir haben allen Grund anzunehmen, daf es sich
dabei um eine besondere Struktur handelt, die aber mit unseren optischen
und chemischen Hilfsmitteln nicht mehr erkennbar ist. Wir wissen iber
die Art dieser ultramikroskopischen und ultrachemischen Struktur so
gut wie nichts; nur ihr Vorhandensein ist aus ihrer Wirkungsweise zu
erschlieBen. Mit unseren bisherigen chemischen Methoden ist ihr nicht
beizukommen, denn sobald diese zur Untersuchung angewandt werden,
tritt der Tod ein. Also gerade das, was das Leben bedingt, wird ver-
nichtet, und wir erhalten héchstens eine Analyse toten Protoplasmas.
Es ist vorliufig nicht feststellbar, ob die chemische Beschaffenheit
des letzteren mit der des lebenden iibereinstimmt, trotz der oft zu
lesenden apodiktischen Behauptung, das Protoplasma bestinde aus
EiweiBstoffen. Es ist anzunehmen, daf solche fiir die Zelle wesentlich
sind, aber vorldufig ist unser Wissen dariiber, soweit die lebende Zelle
in Frage kommt, im einzelnen durchaus hypothetisch. Wahrscheinlich
ist, daB fir das ,,Leben* eine bestimmte vital-strukturelle Beschaffen-
heit, wie wir es einmal nennen wollen, Voraussetzung ist, die dem toten
Plasma abgeht. Hier sind noch viele Liicken in unserem Wissen aus-
zufillen (vgl. z. B. O. Hertwig 1916).

Eines aber steht fest, namlich dafl die einzelnen morphologisch
und chemisch unterscheidbaren Teile der Zelle auch in vital-struktureller
Beziehung qualitativ verschieden sein miissen. Das folgt unter anderem
aus dem ungleichen Anteil dieser Zellteile am Zellenleben.

Qualitativ ungleich in dieser Hinsicht sind vor allem Zelleib und
Zellkern. Der letztere nimmté in den Lebensprozessen der Zelle eine
dominierende Stellung ein, die neben der Tatsache, daBl ein kernloses
Zellstiick nicht mehr dauernd lebensfihig ist, besonders aus der fein
geordneten Anteilnahme der Kernbestandteile an der Vermehrung der
Zelle, an den Befruchtungsvorgingen u. a. erhellt.

In der vital-qualitativen Ungleichheit und der damit verbundenen
Arbeitsteilung ist auch die Berechtigung dafiir gegeben, daB} wir als
Triger fiirr die Entwicklungs- und Vererbungsvorginge einen besonderen
"Teil des Protoplasmas annehmen diirfen, den wir als Keimplasma (Weis-
mann) oder Idioplasma (Nageli) zu bezeichnen pflegen. Dieses hypo-
thetische Keimplasma koénnte in der ganzen Protoplasmamasse, im
Kern- wie im Zelleib, verteilt sein. Jedoch spricht vieles dafir, dafl
es in erster Linie im Kern der Fortpflanzungszellen vorhanden ist
und daB gerade die bei der Befruchtungsverschmelzung der Kerne
und bei den folgenden Zellteilungen aus den Kernen hervorgehenden
Chromosomen die Triger des Keimplasmas sind. Wir korinen das
Keim- oder Idioplasma auch als Anlagen- oder Erbmasse bezeichnen,
insofern durch die Ubertragung des Keimplasmas auf die Nachkommen
mit Hilfe von Ei und Samenzelle die artgleiche Entwicklung gewdhr-
leistet wird. Weiter unten werden wir Versuche kennen lernen, aus
denen hervorgeht, daB tatsichlich der Kern in erster Linie Trager dieser
Erbmagse ist (vgl. S. 270).
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Die das Leben bedingende Struktur des Protoplasmas ist nun
fur die Beobachtung stets gewissermafen iiberlagert von seiner sinn-
falligen groberen und feineren Architektonik. Gleichwohl ist es
bereits . moglich gewesen, sozusagen mit dem Idioplasma selbst zu
experimentieren und vor allem durch Umkombination desselben die
Wirkungsweise seiner Teile zu erforschen. Auch dadurch sind héchst
wertvolle Aufschliisse itber die Lokalisation innerer Faktoren erbracht
worden. Sie werden uns jedoch erst weiter unten im einzelnen
beschiftigen, wenn von dem Studium der Vererbungserscheinungen
die Rede sein wird. Aber auch bei vorliufiger Ausschaltung dieser
letzteren bleibt hier die Frage bestehen, wie verhalt sich das
Idioplasma, dessen Sitz wir vor allem im Kern annehmen, in den
Entwicklungsvorgingen ?

Zugleich aber haben wir zu fragen: Steht auch die grobere Archi-
tektur des Eies, vor allem auch die Topographie der Eisubstanzen in
gesetzmiBigen Beziehungen zu Entwicklungsvorgingen ?

Die Entwicklung aus dem befruchteten Ei geht so vor sich, daf die
Eizelle durch oft wiederholte Teilungen eine groBe Zahl von Tochter-
zellen liefert, die durch ijhre Anordnung zu Organanlagen und durch
Bildung besonderer Zellprodukte wie Muskelfasern, Bindesubstanzen u. a.
und durch verschiedenartige Differenzierung der Zellen selbst das junge
Lebewesen liefern. Bei diesen Zellteilungen wird die Anlagenmasse
der Eizelle auf die Tochterzellen verteilt. In diesen iibt sie einen be-
stimmenden Einfluf auf ihre Differenzierung aus. Die Frage ist nun,
geniigt dieser Einflul des Idioplasmas zur Entwicklung? Beruht also
das Wesen der Individualentwicklung nur auf der gesetzmiilligen Zer-
legung des Keimplasmas, also mit anderen Worten auf der Verteilung
der im Ei enthaltenen Anlagen auf die Tochterzellen ? Wie ist ferner
die Verteilung des Idioplasmas auf die Tochterzellen zu denken, erhilt
jede nur einen ganz bestimmten Teil desselben, der qualitativ verschieden
ist von den Teilen, welche anderen Zellen zufallen, oder erhilt jede
Tochterzelle das qualitativ gleiche Idioplasma, die vollstindige Anlagen-
masse der Eizelle, und ist die verschiedene Differenzierung der Zellen
nur darauf zuriickzufithren, daf bald dieser, bald jener Teil des Keim-
plasmas im Ruhezustand (latent) bleibt ?

Hier tauchen also weitgehende Fragen auf, die nichts anderes
kennzeichnen als den alten Gegensatz zwischen reiner Evolution oder
Praformation und Epigenese. Auf die geschichtliche Entwicklung
dieser Begriffe braucht hier nicht niéher eingegangen zu werden. Wenn
das Keimplasma bereits alle Anlagen des werdenden Organismus ent-
halt und die Entwicklung nur in der gesetzmifligen Zerlegung des
Idioplasmas und in seiner Verteilung auf die einzelnen Zellen und auf
die von diesen abstammenden Zellkomplexe und Organe besteht, dann
handelt es sich um reine Evolution oder Entwicklung im wértlichsten
Sinne. Die im Keimplasma des Eies kompliziert gebundenen Anlagen
werden gewissermaflen durch die Zellteilungen entwirrt, ,,entwickelt*;
jede Zelle erhilt dabei die fiir ihre Nachkommen bestimmten Anlagen.
Alle Organe und Differenzierungen sind dann in der Eizelle gewisser-
maBen vorgebildet, praformiert; jede Anlage ist gebunden gedacht an

6*



84 Dic inneren Faktoren der Embryonalentwicklung.

einen als Determinante bezeichneten Teil des Idioplasmas (Weismann).
Die Entwicklung ist dann nur eine Entfaltung, eingeleitet durch die
Verteilung der Determinantengruppen auf die aus dem Ei hervor-
gehenden Tochterzellen. Etwas Neues wird dann in der Individual-
entwicklung nicht gebildet. Ferner ist zu beachten, dall die Verteilung
des Idioplasmas eine qualitativ verschiedene ist. Die Tochterzellen
erben von der Eizelle ungleiche Teile des Idioplasmas. Die Teilungen
der Eizelle und die folgenden Zellteilungen sind ,,erbungleich®. Jede
Zelle tragt die Bedingungen fiir ihre weitere Entwicklung vollstindig
in sich selbst; das Ei und seine Tochterzellen entwickeln sich in reiner
.Selbstdifferenzierung*. Die Entwicklung ist dann ,,Mosaikarbeit
(Roux), da jedes Teilchen unabhingig von allem anderen seine Ent-
wicklung durchmacht.

Besteht aber eine gegenseitige Beeinflussung der Teile in der Ent-
wicklung, schafft diese auf deren Lagerungsverhaltnis zueinander u. a.
beruhiende Beeinflussung im Laufe der Entwicklung neue Faktoren,
welche fir die Entwicklung wesentlich sind, so daf} nicht schon im
Keimplasma eine restlose Priformation vorhanden ist, dann fillt die
Forderung der ,.erbungleichen® Teilung fort; jede Zelle erhilt in ,,erb-
gleicher* Teilung die ganze qualitativ gleiche Anlagenmasse; durch die
gegenseitige Beemflussung der Teile bleibt aber in den einzelnen Tochter-
zellen ein gewisser Teil derselben untitig (latent), nur ein Teil bestimmt
die Entwicklungsrichtung der Zellkomplexe. Durch die Gruppierung
dieser werden immer neue Faktoren geschaffen, welche die fiir das
entsprechende Organ vorhandenen Anlagen in Titigkeit setzen, die
anderen latent lassen. Die Entwicklung ist so keine einfache Ent-
faltung, sondern verbunden mit Neubildung von Entwicklungsfaktoren
in gegenseitiger Beeinflussung der Teile; sie ist Epigenese, d. h. nicht
reine Selbstdifferenzierung, sondern abhingige Differenzierung ver-
bunden mit erbgleicher Verteilung des Keimplasmas auf alle Abkémm-
linge der Eizelle.

Noch eine andere Fragestellung ist méglich, indem wir uns klar
werden iiber die von Driesch aufgestellten Begriffe der prospektiven
Bedeutung und der prospektiven Potenz der aus dem Ei hervorgehenden
Tochterzellen oder Blastomere.

Unter prospektiver Bedeutung ist zu verstehen die im Laufe der
weiteren Entwicklung wirklich erfiillte Bestimmung der Blastomere,
ihr tatséichliches Schicksal in der Entwicklung. Die prospektive Be-
deutung kennzeichnet daher die Anzahl der Anlagen, die bei der Ent-
wicklung nicht im Keimplasma verborgen bleiben, sondern sich in Form-
bildungen umsetzen.

Die prospektive Potenz dagegen bedeutet iiberhaupt die Ent-
wicklungsmoglichkeit der Furchungszelle. Sie umfafit daher die ganze
Anlagensumme des Keimplasmas, ohne Riicksicht darauf, welche von
diesen Anlagen sich aktiv an der Entwicklung beteiligen oder welche
latent bleiben; nach der prospektiven Potenz kann also aus einer Tochter-
zelle des Eies (Blastomer) und ihren weiteren Abkommlingen etwas
ganz anderes werden, als was durch die Verwirklichung der prospektiven
Bedeutung tatsichlich normalerweise aus ihr entsteht. Wenn das der
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Fall ist, so kann das Schicksal der einzelnen Blastomere nicht einseibig
durch die in erbungleicher Teilung empfangenen qualitativ verschiedenen
Teile des Idioplasmas festgelegt sein, vielmehr muB jede Zelle in erb-
gleicher Teilung das ganze Keimplasma empfangen haben, wovon aber
durch regulierende Faktoren nur ein Teil zur Bestimmung der Ent-
wicklungsrichtung aktiviert wird.

Vielfach ist der Verlauf der Eifurchung ein gesetzmiBiger derart.
daf3 die aufeinander folgenden Teilungen in ganz bestimmter Richtung
zueinander stehende Furchungsebenen liefern. Solche regelmiBige
Furchung treffen wir z. B. bei den Eiern von Ctenophoren, Ascidien,
Cephalopoden. Auch unter den Wirbeltieren sind solche Falle bekannt,
wie z. B. beim Froschei. Daran laflt sich die Frage ankniipfen, ob dieser
regelmiBige Furchungsablauf, der keineswegs fiir alle Eier, nicht einmal
innerhalb nahe verwandter Formen giiltig ist, in Beziehungen steht zu
der Formbildung des Embryos, ob er also der Ausdruck innerer Ent-
wicklingsfaktoren ist, die dadurch die Gestaltung des werdenden
Organismus vorbereiten.

Zu allen diesen F¥ragen liegen Versuche vor, die wir nun kennen
lernen wollen. Wenn wir uns dabei zunéchst an die Erscheinungen
halten, welche an den ersten Entwicklungsstadien ermittelt sind, so
ist zu bemerken, daBl weitere wertvolle Aufschliisse durch Versuche
an #lteren Embryonen und fertigen Organismen erreicht wurden, so
daB ein voller Uberblick iiber das Wesen der inneren Entwicklungs-
faktoren erst durch deren Beriicksichtigung gegeben sein wird, die be-
sonderen Besprechungen vorbehalten werden soll.

2. Bedeutung und Bestimmung der Furchungsebenen.

Beginnen wir mit der zuletzt gestellten Frage. Wie schon die reine
Beobachtung lehrt, wird in den Fillen des typisch regelmiBigen Fur-
chungsverlaufs durch die erste Furchungsebene die rechte und linke
Halfte des Embryos voneinander geschieden ;
die erste Furchungsebene ist dann die mediane
Symmetrieebene des Embryos. Zwar kommen
auch in den typischen Fillen Abweichungen
der beiden genannten Ebenen voneinander vor
(Kopsch), doch ist das zu einem guten Teil
wenigstens auf nachtrigliche Verschiebung
der zahlreicher geworderen Zellen gegen-
einander und durch Ineinandergreifen der-
selben zuriickzufithren, wodurch die erste
Furchungsebene verwischt wird. Versuche
von Pfliiger und Roux haben das sym- .
metrischegVerha,lten der ersten Furchungs- 11§ 60. Rechtsseitiger Halb-

N . . . embryo (Hemiembryo dexier)
ebene bestitigt. Roux totete mit heier yop “Frosch. U Urmund:
Nadel eines der beiden ersten Blastomere M rechter Medullarwulst.
des Froscheies und erhielt so rechte oder linke (Nach Roux.)
Halbembryonen (Fig.60). Auch gelang es ihm,
vordere Halbemhryonen zu ziichten, indem er auf dem Vierzellenstadium
zwei der durch die zweite Furchungsebene abgetrennten Blastomere zer-
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storte. Daraus geht hervor, dafl die erste Furchung rechte und linke
Hilfte, die zweite Vorder- und Hinterende des Embryos scheidet. Auf
hierhergehorende Versuche von Brachet kommen wir in anderem Zu-
sammenhange zuriick.

Die Richtung der ersten Furche steht bei vielen Eiern sicher in
Beziehung zu den Strukturverhiltnissen des Kies, mogen diese nun
sichtbar zutage treten durch die Verteilung von Dotter- und Plasma-
substanzen oder auch bis jetzt der Untersuchung unzuginglich geblieben
sein. Beim FEi des Frosches konnte aber Roux nachweisen, daB3 die
erste Furchungsebene durch den Ort des Eindringens des Samenfadens
bestimmt wird. Die erste Furchungsebene geht durch die primére
Eiachse, die durch die Verteilung des Dotters gegeben ist. Durch diese
Achse lassen sich aber unendlich viele senkrechte Ebenen legen. Welche
von diesen als Furchungsebene verwirklicht wird, hingt davon ab,
wo das Spermatozoon eintritt. Dieses dringt beim Frosch nur in dem
pigmentierten Teil der Eizelle ein. Roux verfuhr nun folgendermafen.
An Tier, die in normaler Raumorientierung auf eine Glasplatte auf-
gesetzt waren, wurde ein feiner Seidenfaden derart angelegt, daB er
das Ei in der Richtung eines senkrechten Meridians bis in die Nahe des
animalen Poles beriihrte. Zur kiinstlichen Befruchtung wurde von unten
etwas Samen zugesetzt, der durch den Seidenfaden in bestimmter
Richtung an den schwarzen Pol geleitet wird. Es zeigt sich nun, daB
die erste Furchungsebene ganz oder angenihert mit der Lage des Seiden-
fadens zusammenfillt. Die Moglichkeit der Kontrolle, ob der Samen-
faden tatsichlich in dem gewiinschten Meridian eindringt, ist dadurch
gegeben, dafl er Pigment hinter sich in das Innere des Eies herzieht,
so daf die Kopulationsbahn sichtbar wird. Ferner ergibt sich, daB die
Seite des Kies, an der das Spermatozoon eingedrungen ist, zum Hinter-
ende des Embryos wird. In diesem Falle wird also dessen Symmetrie-
ebene im BefruchtungsprozeB bestimmt, offenbar dadurch, da8 in dem
Ei eine bilateral-symmetrische Verteilung der Substanzen hergestellt
wird, wie sie bei anderen Eiern von vornherein gegeben ist.

In der Art, wie die Furchung verlauft, kénnen mehrere Typen unter-
schieden werden und schon die verglelchende Betrachtung lehrt, dafl
es die ungleiche Verteilung des Dotters ist, welche diesen ungleichen
TFurchungsablauf bedingt. Dadurch ergeben sich die Typen der totalen
und partiellen Furchung mit ihren Modifikationen als Folgen der Topo-
graphie der Eisubstanzen. Die experimentelle Untersuchung hat das
bestatigt. Wir haben die einschligigen Versuche bereits bei Besprechung
der duBeren Entwicklungsfaktoren kennen gelernt; es sind vor allem die
Beobachtungen an zentrifugierten Eiern (Hertwig, Boveri u. a.),
welche beweisen, dafi der Furchungstyp von der Eiarchitektonik ab-
hangig ist.

Fir den Ablauf der Furchung spielt aber auch zugleich die Form
der Eizelle eine bedeutsame Rolle, die in den von O. Hertwig auf-
gestellten Furchungsregeln zum Ausdruck kommt. Zum besseren Ver-
standnis der folgenden Versuche seien diese Regeln vorweggenommen.
Sie ergeben sich schon aus vergleichenden Beobachtungen und finden
sich in den Experimenten bestatigt.
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Die erste dieser Regeln besagt: Der Kern sucht stets die Mitte
seiner Wirkungssphére einzunehmen; er liegt demmnach nicht immer
in der Mitte der Eizelle, sondern hat oft eine exzentrische Lage, da
seine Wirkungssphare durch den Bereich des Protoplasmas gekenn-
zeichnet ist. Ist dieses durch polare Dotteranhiufung mehr an einen
Pol des Eies hingedrangt, so finden wir auch dort den Eikern exzentrisch
zam Mittelpunkt des Eies. Bei gleichmaBiger Verteilung des Deuto-
plasmas fallt diese einseitige Lagerung des Protoplasmas fort und dem-
entsprechend auch die exzentrische Stellung des Kernes.

Als zweite allgemeine Regel 1afit sich der Satz aufstellen, daB die
beiden Pole der Teilungsfigur in die Richtung der grofiten Protoplasma-
massen zu liegen kommen. Die Folge davon ist, daf die Teilungsebene
senkrecht auf der Richtung der grofiten Protoplasmaausdehnung steht.
Wenn keine anderen Momente eine bestimmte Lage der ersten Furche
bedingen, so kann in einem kugeligen Ei die Teilungsspindel sich in
einen beliebigen Durchmesser einstellen; die Furchungsebene kann
also eine beliebige durch den Mittelpunkt des Eies gelegte Ebene sein.
Bei einer scheibenformigen Protoplasmamasse (telolecithale Eier) liegt
die Teilungsspindel parallel zur Fliche dieser Scheibe; die Furchung
erfolgt dann senkrecht zu der Flache. In langgestreckten Eiern steht
die Spindel in der gréBeren Eiachse, die durch die Furchung dann
halbiert wird. Die Trennungsfiichen der Tochterzellen besitzen also
immer die geringste mogliche Ausdehnung. Mit Hilfe dieser Regeln
146t sich die Lage der Teilungsebenen im voraus bestimmen.

3. Abanderung des Furchungsverlaufs durch Pressung des
Eies als Mittel zur Potenzbestimmung.

Fir experimentelle Untersuchungen ergibt sich aber noch ein
anderer wichtiger Umstand. Da man es in der Hand hat, die Form
der Protoplasmamassen durch kimnstliche Beeinflussung zu #ndern, so
erhdlt man darin ein Mittel, die Richtung der Eifurchung fast beliebig
zu verandern und so eine ganz andere Anordnung der Blastomere herbei-
zufithren, als im normalen Furchungsverlauf eintritt.

Welche Bedeutung dieser Methode fiir die Erforschung der hier
in Rede stehenden Probleme zukommst, erhellt ohne weiteres. Da bei
Voraussetzung der erbungleichen Teilung die Verteilung des im Kern
lokalisierten Idioplasmas eine ganz gesetzmaBige sein muB, so dafl durch
die Reihenfolge der Zellteilungen die Verteilung des Keimplasmas an
bestimmte Blastomere vollzogen wird, ist in der Abéanderung der Furchung
ein Mittel gegeben, diese GesetzmaBigkeit der Verteilung zu storen.
Daraus miissen sich wertvolle Aufschliisse ergeben.

Hier sind vor allem zunschst die Versuche von O. Hertwig zu
nennen. Derselbe wandte bei Froscheiern Pressung zwischen hori-
zontalen und senkrechten Glasplatten an, wodurch die Form der Eier
stark verandert wird. Entsprechend der Teilungsregel erfolgt die
Furchung des Froscheies normal derartig, daf die ersten beiden Teilungs-
ebenen (I, II) senkrecht zueinander und parallel zur Vertikalen durch-
schneiden; in der Ansicht vom animalen Pol ergibt sich dann das Bild
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der Fig. 61—62. Die dritte Teilungsebene liegt in der Horizontalen,
also senkrecht zu den beiden ersten (III). Die folgenden beiden gleich-
zeitigen Teilungen stehen wieder senkrecht (IV, V); dann ist das Ei
in 16 Zellen zerlegt (Fig. 64). Bezeichnet man die Kerne der Furchungs-
zellen mit laufenden Nummern in der Reihenfolge ihrer Abstammung,

I

Fig. 61—68. Schematische Darstellung der Furchung des Froscheies bei Pressung
zwischen horizontalen Glasplatten. Ansicht vom animalen Pol, der durch Punktie-
rung angedeutet ist. $1—64 normale Furchung; 66—68 Furchung unter Pressung.
Weitere Erklirung im Text. Unter Zugrundelegung der O. Hert wigschen Darstellung.

so ergibt sich, wenn die ersten beiden vom Eikern abstammenden Tochter-
kerne mit 1 und 2 benannt werden, nach Hertwig folgender Stamm-
baum:

@ Eizelle
1 1. Furchung 2
3 4 II. Furchung 5 6
7 8 9 10 III Furchung 11 12 13 14
e na— . v wgpmn, — e, e — p— . et e em—
15 16 17 18 19 20 21 22 IV.u. V. 23 24 25 26 27 28 29 30
Furchung

Durch Vergleich mit den Fig. 62—65, in denen die Teilungsebenen
mit den Ziffern I—V und die Kerne mit den dem Stammbaum ent-
sprechenden Ziffern 1—30 bezeichnet sind, werden die Abstammungs-
verhiltnisse leicht klar. Da diese ersten Furchungen normalerweise
stets in der geschilderten Reihenfolge verlaufen, ist die Abstammung
des Kerns einer bestimmten Furchungszelle immer die gleiche.



Die Potenz der Turchungszellen. 39

Prefit man nun aber die Eier zwischen horizontalen Glasplatten,
so wird zugleich mit der &ufleren Form auch der Teilungsmodus ge-
#ndert (Fig. 65—68). Die ersten beiden Teilungen erfolgen wie normal
durch zwei senkrechte Furchungsebenen (Fig. 65 und 66). Bei der
dritten Teilung (Fig. 67) wird aber keine horizontale Furchungsebene
gebildet, sondern gleichzeitig zwei senkrechte (III); erst die IV. Fur-
chungsebene verlauft horizontal (IV); dann ist eine Zerlegung in 16 Zellen
eingetreten (Fig. 68) wie beim normalen Ei, aber die in gleicher Reihen-
folge wie beim normalen Ei vom Eikern abstammenden Tochterkerne
liegen in ganz anderen Zellen als bei normaler Furchung, wie durch
Vergleich der Figuren leicht anschaulich wird. Die bei der normalen
Furchung als V bezeichnete Teilungsebene fehlt hier naturgemiB, da
das durch die drei ersten senkrechten Furchen in 8 Zellen zerlegte Ei
durch eine einzige horizontale Ebene in 16 Blastomere geteilt wird.

In der normalen wie auch der abgeinderten Furchung stammen
vom Kern 3 durch die III. Teilung die Kerne 7 und 8 ab; wihrend aber
beim normalen Verlauf der Furchung 7 und 8 iibereinander zu liegen
kommen, so dal 7 der animalen, 8 der vegetativen Region angehdrt.
liegen bei abgeiinderter Furchung 7 und 8 in einer Ebene nebeneinander.
Die folgende Teilung zerlegt 7 in die Kerne 15, 16, und 8 in die Kerne
17, 18. Normal liegen 15 und 16 nebeneinander in der animalen, 17
und 18 nebeneinander in der vegetativen Region. Bei der abnormen
Furchung liegt der eine Abkémmling von 7 in der vegetativen (16).
der andere (15) in der animalen Halfte; entsprechend ist es mit den
Tochterkernen von 8. Die einander in der Teilungsfolge und darum
in der Qualitit des Keimplasmas entsprechenden Kerne liegen also an
ganz verschiedenen Stellen. Eine womdéglich noch stirkere Verschiebung
der Xerne hat Hertwig durch Pressung zwischen vertikalen Platten
erzielt. So wird das Kernmaterial gewissermafen ,.durcheinander ge-
wiirfelt“. Trotzdem entstehen normale Embryonen. Das wire nicht
mdéglich bei erbungleicher Teilung des Keimplasmas, wobei das Schicksal
jeder Zelle von vornherein durch ihren Kern einseitig bestimmt ist:
denn z. B. der Kern 17 bestimmt normal ganz andere Teile als bei ab-
geanderter Furchung. Es sind darum von den Vertretern der erb-
ungleichen Teilung Zusatzhypothesen aufgestellt worden, die aber im
Grunde nur darauf hinauslaufen, jedem Kern neben seinem spezifischen
Keimplasma noch andere, fiir gewohnlich latent bleibende Teile des
Idioplasmas zukommen zu lassen, die gegebenenfalls die Bedeutung der
Zelle bestimmen kénnen. Das ist aber eigentlich nichts anderes als
eine unnotig komplizierte Umschreibung der Hypothese der erbgleichen
Teilung, bei der jeder Kern die volle Anlagenmasse erhilt, von der aber
je-nach den Lagerungsverhiltnissen des Kerns nur ein Teil in Titigkeit
tritt, Damit ist die prospektive Bedeutung einer Zelle nicht ein fiir
allemal festgelegt, sondern wird nach den Bediirfnissen des Ganzen
reguliert, wie hier bei der anormalen Furchung.

Gegen die Beweiskraft der Hertwigschen Versuche hat K. Heider
Bedenken geltend gemacht. Er wendet ein, dafl durch die Pressung
lediglich die Reihenfolge der Teilungen gedndert wird, so daf die normale
dritte Teilung (horizontale Furchungsebene) nur zeitlich hinter die
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normale vierte Furchung (zwei gleichzeitige senkrechte Furchungs-
ebenen) zuriickgestellt wird. Letztere ist bei Pressung zwischen hori-
zontalen Platten ja die dritte, jene in diesem Falle die vierte Teilung.
Er bezeichnet das als ,,Anachronismus der Furchung®. An der quali-
tativen Verteilung der Kernsubstanzen braucht dadurch nichts geandert
zu werden, wie er durch ein Schema anschaulich macht. Zwar tritt
Heider auch fiir erbgleiche Kernteilung ein, aber sein Bedenken wendet
sich gegen die Beweiskraft der Hertwigschen Ausfihrungen. Diese
Bedenken sind aber durchaus unbegriindet. Denn es besteht gans
und gar kein AnlafB zu der Annahme, daB durch die duflerliche Pressung
des Eies die Qualitiat der Kernteilungen geéindert wiirde. Das miilite
aber der Fall sein, wenn die durch die Pressung vorweg genommene
dritte abnorme Furchung qualitativ der vierten normalen Furchung
gleich wiire und umgekehrt. Vielmehr wird durch die Pressung nur die
Richtung der den Zelleib scheidenden Furchungsebenen gedndert; die
Qualitit der zeitlich einander entsprechenden Kernteilungen wird da-
durch gar nicht beriihrt, sie ist bei normaler und abgeinderter Furchung
genau dje gleiche. Bei letzterer geraten aber, da die Furchungsrichtung
von der dritten Teilung ab geindert ist, die Kerne und die ganzen Zellen
in ganz andere Teile des Embryos als bei normaler Furchung. Da aber
trotzdem — nach nunmehriger Aufhebung der Pressung — ganz normale
Embryonen entstehen, sprechen die Hertwigschen Versuche einwand-
frei fiir erbgleiche Teilung und Regulation der Entwicklung durch die
in den Lagerungsverhiltnissen der Blastomere gegebenen neuen Mannig-
faltigkeit. _

Wertvolle Ergénzungen zu den Versuchen Hertwigs sind die
Experimente von H. Driesch an Seeigeleiern.

Um die Eier der Echiniden zu Pressungsversuchen geeignet zu
machen, miissen sie etwa 3 Minuten nach Zusatz des Samens mittel-
stark in einem Glischen geschiittelt werden. Dadurch wird die bei der
Befruchtung abgehobene Membran zerstort und die Eier werden der
Deformierung zugiinglich. Auf dem Vierzellenstadium werden die Eier
zwischen horizontalen Glasplatten in der Richtung der vom animalen
zum vegetativen Pol verlaufenden primiren Eiachse zusammengedriickt.
Vorher ist das nicht notwendig, weil die 4 ersten Zellen sowieso neben-
einander in einer Ebene liegen. In den durch den Druck abgeplatteten
Zellen stellen sich die nun die folgende Teilung einleitenden Kernteilungs-
spindeln entsprechend der Hertwigschen Regel parallel zu den driicken-
den Platten ein. Daher liegen auf dem Achterstadium alle Zellen neben-
einander in einer Ibene im Gegensatz zu dem normalen Verhalten,
bei dem die dritte Furche horizontal verliuft und so zwei iibereinander
liegende Gruppen von je 4 Zellen liefert (wie beim Froschei). Hebt
man nun den Druck auf, so ergibt sich ein Sechzehnzellenstadium, das
zweischichtig ist, weil in den nunmehr wieder abgerundeten Zellen die
Spindeln senkrecht zur Plattenebene sich einstellen. LAaGt man aber
den Druck bestehen, so ist auch das Sechzehnerstadium einschichtig,
da die Abplattung der Zellen und damit die Einstellung der Spindeln
parallel zu den Platten fortdauert. So werden die Zellen des Keimes
durcheinander gebracht, wie schon ein Vergleich des normalen Achter-
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stadiums, das ja bereits zweischichtig ist, ergibt. Die Zellen der animalen
und vegetativen Hilfte liegen nicht tibereinander, sondern nebeneinander
in einer Ebene. Hort nunmehr der Druck auf, so entwickelt sich trotz-
dem eine Blastula, welche aber von einer aus normaler Furchung hervor-
gegangenen sich dadurch unterscheidet, dafl die animalen Zellen eine
mittlere ringformige Zone einnehmen, welche die vegetativen Zellen
in zwei Partien sondert. Diese bilden ihrerseits die Kalotten der kugel-

Rig. 69—77. Schematische Darstellung der Furchung des Strongylocentrotus-Eies,
normal (69—71) und unter Pressung (72--77). 69 normales Vierzellenstadium
von der Seite; der Pfeil gibt die Richtung der Eiachse an; 70 Achterstadium;
71 Sechzehnerstadium. Furchung unter Pressung: 72—74 Ansicht von der Seite;
72 Viererstadium; die Pfecile geben dic Richtung des Druckes an; 73 Achterstadium ;
74 Sechzehnerstadium. 75—77 Ansicht vom animalen Pol; 75 Viererstadium;
76 Achterstadium; 77 Sechzehnerstadium. Die einander entsprechenden Kerne
sind durch gleiche Zeichnung kenntlich gemacht. .

formigen Blastula. Besonders schén lassen sich diese Verlagerungen
verfolgen, wenn zu dem Versuch Eier von Strongylocentrotus benutzt
werden, welche in der vegetativen Hemisphire einen roten Ring be-
sitzen. Bei der normalen Furchung verlaufen die beiden ersten Teilungen
meridional (Fig. 69). Auf diese Weise erhalten alle vier Zellen Teile
des roten Ringes (in der Figur durch Punktierung angedeutet); ebenso
ist es bei Pressung des Eies in der Richtung der priméren Eiachse (Fig. 72).
Die dritte Furche legt sich normal in dquatorialer Richtung an (Fig. 70).
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Die Folge davon ist, dal die vegetativen Zellen von den animalen ge-
trennt werden; jene erhalten die Hauptmasse des roten Ringes, diese
nur einen schmalen Streifen davon. Nehmen wir die erbungleiche
Teilung des Eies als richtig an, so wird durch die dritte Furchung das
vegetative Kernmaterial mit vegetativem Plasma von dem animalen
Kernmaterial mit animalem Plasma getrennt. Das normale Sechzehner-
stadium (Fig. 71) entsteht dadurch, daf die animalen Zellen meridional,
die vegetativen aquatorial geteilt werden, und zwar letztere indqual:
am vegetativen Pole werden 4 kleine Zellen abgeschniirt, die nichts von
dem roten Ring erhalten und die Skelettbildungszellen sind. In der
vegetativen Eihilfte wiirde also hier wieder eine erbungleiche Kern-
teilung vor sich gehen. Bei Furchung unter Pressung ergibt sich nun
etwas ganz anderes. Hier verlaufen die Furchen dritter Ordnung nicht
dquatorial, sondern entsprechend der Hertwigschen Regel meridional.
Dadurch erhalten alle Zellen gleiche Teile des durch den roten Ring
gekennzeichneten vegetativen Plasmas (Fig. 73). Werden dabei die
Kerne erbungleich geteilt, so erhalten 4 von den plasmatisch gleichen
Zellen animale (ektodermale), 4 dagegen vegetative (entomesodermale)
Kerne (Fig. 73 und 76). Hebt man nun den Druck auf, so erfolgt die
vierte Teilung #quatorial, das entomesodermale Plasma (mit rotem
Ring) wird von dem ektodermalen getrennt. Da nun aber — immer
die erbungleiche Teilung als richtig vorausgesetzt — bereits in der
dritten Teilung das entomesodermale Kernmaterial vom ektodermalen
getrennt ist, so enthalten vier Zellen des Achterstadiums nur ekto-
dermales Kernmaterial. Infolgedessen bekommen in der vierten Teilung
vier Zellen der nach dem Plasma vegetativen Keimhilfte nur ekto-
dermales Kernmaterial. Werden nun in der folgenden Teilung die hellen
vegetativen Kalotten abgeschniirt (die Skelettbildner), so erhalten vier
davon nur ektodermale Kerne. Da niimlich — bei qualitativ ungleicher
Kernteilung — bereits in der vierten Teilung die Skelettbildnerkerne
von den tbrigen entomesodermalen Xernen getrennt werden, so miissen
vier Zellen des Sechzehnerstadiums nur Skelettbildnerkerne enthalten;
vier besitzen solches Kernmaterial nicht, sondern entodermales; acht
haben ektodermales. Folgt nun in der fiinften Teilung die Abschniirung
der kleinen Skelettbildungszellen, so erhalten hochstens vier das richtige
Kernmaterial, vier aber ektodermales, wie oben gézeigt wurde. In
der vierten Teilung werden die acht Zellen mit dem roten Ring ab-
geschniirt. Aus djesen bildet sich nach dem deskriptiven Befund der
Urdarm. Werden von ihnen in der fiinften Teilung die Skelettbildner
abgetrennt, so gerdt in solche Zellen mit rotem Ring zum Teil ekto-
dermales, zum Teil solches Kernmaterial, das in die Skelettbildner
gehort, wie aus den geschilderten Kernverteilungen hervorgeht, da . ja
vier der Zellen mit rotem Ring bereits nach der vierten Teilung nur
noch Skelettbildnerkerne besitzen. Diese schwierig zu iibersehenden
Verhiltnisse werden am besten klar durch Vergleich mit den schema-
tischen Figuren, in denen die vorausgesetzte ungleiche Qualitit der
Kerne durch Punktierung, Schraffierung usw. angedeutet ist. Bei
Furchung unter Pressung wird also das Kernmaterial im Keim griindlich
durcheinander gewiirfelt. Zellen der animalen Keimhalfte enthalten
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nicht nur ektodermales, sondern zum Teil entomesodermales Kern-
material; Zellen der vegetativen Halfte bekommen zum Teil ektodermale
Kerne; Urdarmzellen besitzen zum Teil ektodermale, zum Teil Skelett-
bildnerkerne; Skelettbildungszellen erhalten richtiges und zum Teil
ektodermales Kernmaterial. Ist nun die Voraussetzung der erbungleichen
Kernteilung richtig, so kann unméglich aus einem solchen Keim ein
normales Tier hervorgehen. Tatsichlich entwickeln sich daraus aber
nach Aufhoren der Pressung ganz normale Larven. Deshalb ist die
Hypothese von der erbungleichen Teilung der Eizelle falsch. Nur erb-
gleiche Teilung der Erbmasse vermag das Ergebnis zu erkliren. Alle
Blastomere besitzen die gleiche Anlagenmasse; durch gegenseitige Be-
einflussung wird ein Teil davon aktiviert, ein Teil bleibt latent. Bei
erbungleicher Teilung wire eine solche Regulation unméglich; aus einem
so verwirrten Keim, wie er eben geschildert ist, kénnte nur die schwerste
MiBbildung hervorgehen.

Es liegt auller den geschilderten noch eine ganze Reihe von Ver-
suchen iiber Furchung unter Pressung vor. Hingewiesen sei nur auf
die Arbeiten von Born, Morgan, Ziegler und Dederer. Letstere
benutzte zu den Versuchen Eier von Cerebratulus lacteus, aus denen
durch Furchung unter Pressung bis zum Achterstadium eine flache
Platte entsteht. Nach Aufhdren des Druckes entwickelt sich daraus
aber ein normales Pilidium trotz der eingetretenen Umlagerung der
Zellen. Die obigen Ausfithrungen werden also durch diese neuere Unter-
suchung vollauf bestatigt.

4. Potenzbestimmung durch Isolierung der Blastomere:
Doppelbildungen.

Aus einem Blastomer kann also etwas anderes entstehen, als nor-
malerweise tatsichlich aus ihm wird. Dadurch ist schon bewiesen,
daBl den Begriffen der prospektiven Potenz und der prospektiven Be-
deutung Berechtigung zukommt. Wie weit aber beide Begriffe zu-
sammenfallen, daritber gehen die Meinungen noch auseinander. Nach
der epigenetischen Auffassung ist die prospektive Bedeutung eines
Blastomers nur ein Teil seiner prospektiven Potenz, nach der Pri-
formationstheorie sind beide mehr oder minder identisch. Die an-
gefithrten Versuche sprechen fiir ersteres. Dagegen hat sich u. a.
W. Roux ausgesprochen unter Berufung auf seine Anstichversuche
an Froscheiern.

Man kann iiber die prospektive Potenz bzw. Bedeutung auch da-
durch Aufschliisse gewinnen, dall etwa nach der ersten Teilung der
Eizelle die eine Tochterzelle oder, wie man sagt, das eine 1/, Blastomer
zerstort und nun die Weiterentwicklung des anderen 1/, Blastomers
beobachtet wird. Roux hat solche Versuche an Froscheiern ausgefiihrt,
indem er nach der ersten Furchung das eine 1/, Blastomer durch An-
stechen mit einer heiflen Nadel totete.

Wie schon besprochen wurde, wird durch die erste Furchungsebene
die Medianebene des Embryos bestimmt, so daB also aus dem einen
1/, Blastomer die linke, aus dem anderen die rechte Korperhilfte ent-
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steht. HEs ergab sich nun, daB nach Abtotung des einen 1/, Blasto-
mers nur ein halber Embryo entstand, der nur die eine rechte oder linke
Korperhilfte aufwies, ein Hemiembryo lateralis. So besal ein solcher
nur ein halbes Nervensystem, bestehend aus einem Medullarwulst, einen
halben Urdarm, nur eine Ohrblase und nur einen Haftnapf (s. Fig. 59.
S. 85). Hs folgt nach Roux daraus, daB von den beiden 1/, Blasto-
meren des Frosches jedes fiir sich die Fihigkeit hat, sich unabhangig von
dem anderen weiterzuentwickeln, wobei der Ton auf das ,,weiter”
zu legen ist. Die Weiterentwicklung jeder Kérperhilfte ist fur sich
betrachtet also unabhiingig von der anderen. Roux driickt dag mit
den Worten aus: ,,Die Entwicklung der Froschgastrula und des zunéchst
daraus hervorgehenden Embryos ist von der zweiten Furchung an eine
Mosaikarbeit.*

Im Anschlusse daran muf noch eine merkwiirdige Erscheinung
erwiahnt werden, die Roux mit Postgeneration bezeichnet hat.
Die halben Embryonen erginzten sich zu ganzen Embryonen, wobei
das Material der durch die Operation geschidigten Furchungszelle
verwandt wurde. War diese durch den Anstich nicht vollstindig ge-
totet worden, so traten nachtriglich in ihrem Protoplasma Kerne auf.
welche zum Teil von dem nicht getoteten eigenen Zellkern abstammen,
zum Teil aber aus der ungeschidigten Eihilfte, die sich zum Halb-
embryo weiterentwickelt, einwandern. Aus dem so gebildeten Zell-
material erginzt sich dann die fehlende Halfte des Embryos. Dieser
Vorgang hat nur eine gewisse Ahnlichkeit mit der Regeneration (vgl.
unten 8. 144 ff.); er zeigt aber Beeinflussung des geschidigten Blastomers
durch das ungeschidigte. Es kann aber auch vorkommen, daf die
fehlende Korperhilfte ohne Benutzung des Materials des geschidigten
Blastomers von der anderen Korperhilfte aus ergénzt wird. Dann
werden also Zellen, die bis dahin fiir den Aufbau ganz bestimmter
embryonaler Bezirke bestimmt waren, ganz anderen Aufgaben zu-
gefiihrt, sie sind also nicht einseitig durch ihr Idioplasma in ihrer Ent-
wicklungsrichtung festgelegt, sondern in einem von der normalen Halfte
des Embryos abhéngigen Differenzierungsgange nehmen sie eine neue
Entwicklungsrichtung, wiederum ein Beleg fiir erbgleiche Teilung des
Keimplasmas und fir die gegenseitigen Beziehungen der Teile als Ent-
wicklungsfaktoren, die noch nicht im Ei gegeben sind, sondern erst
im Laufe der Entwicklung auftreten.

Den Ergebnissen der Versuche von Roux ist O. Hertwig mit
eigenen Versuchen entgegengetreten. Er tétete ebenfalls beim Frosch
das eine !/, Blastomer ab und erhielt trotzdem ganze Embryonen mit
nur geringen Defekten, die nur von geringerer Grofie waren als normale
Embryonen. Hieraus geht unzweifelhaft hervor, dafl die prospektive
Potenz der beiden ersten Furchungszellen grofler ist als ihre prospektive
Bedeutung in der normalen Entwicklung; jene entspricht einem ganzen
Embryo, diese nur der einen Korperhilfte. Jede der beiden ersten
Furchungszellen (jedes 1/, Blastomer) mu$ also noch die ganze Anlagen-
masse durch erbgleiche Teilung besitzen, so dafl die Anlage fiir je einen
ganzen Embryo darin enthalten ist. Wenn trotzdem aber normaler-
weise aus jedem 1/, Blastomer nur eine Korperhélfte entsteht, so ist
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das darauf zuriickzufithren, dafl zwischen den Zellen gegenseitige Be-
ziehungen bestehen, welche die Entwicklung leiten. Fallen diese fort,
50 entsteht auch aus dem 1/, Blastomer ein ganzer Embryo. Wir sehen
also, daf} die Ergebnisse von Roux und O. Hertwig sich schroff gegen-
fiberstehen. Das #ndert aber nichts an der Tatsache, daf die pro-
spektive Potenz des 1/, Blastomers einem ganzen Embryo entspricht,
daB also die Entwicklung nicht einfach anf der gesetzmifBigen Auf-
teilung des Keimplasmas beruht.

Nun hat T. H. Morgan ebenfalls Anstichversuche am einmal
geteilten Froschei angestellt. Nach der ersten Teilung wurde das eine
Blastomer durch Anstechen getétet und dann ein Teil der Eier mit
dem weiBen Pol nach oben gekehrt. Aus letzteren entstanden Ganz-
embryonen, aus den operierten Eiern, welche in normaler Lage ver-
blieben, Halbembryonen. Das deutet darauf hin, daB die nach der
Drehung im Eiinnern auftretenden Umordnungen, wie wir sie schon
oben (vgl. S. 43) bei den Versuchen von Born kennen lernten, bei
der Entstehung von Ganzembryonen beteiligt sind. In der Tat sind
ja die Verteilungsverhiltnisse des Dotters im Froschei von grofiem
EinfluB auf den Verlauf der Teilung, und daher ist es auch einleuchtend,
daB die Anordnung des Dotters nicht ohne Bedeutung ist fiir die Zell-
teilungen und Umordnung des Materials, wie es notwendig wird, wenn
aus dem einen 1/, Blastomer sich ein Ganzembryo bilden soll. Der Dotter
setzt dieser Umordnung einen Widerstand entgegen, der dadurch er-
héht wird, daB die lebende Eihilfte in enger Berithrung mit der ab-
getoteten bleibt. So behilt der Dotter seine urspriingliche Anordnung
bei, deshalb erfolgt auch keine Umlagerung des Zellmaterials, wodurch
allein die Bildung eines (Ganzembryos eingeleitet werden kann. Wird
aber das Ki nach der Operation umgekehrt, so treten in der lebenden
Eihilfte Stréomungen auf, welche eine Neuorientierung des Dotters
gemiB der spezifischen Schwere seiner Elemente und analog den Ver-
hiltnissen im Ganzei bewirken. Dann vermag die auf einen Ganzembryo
gerichtete prospektive Potenz des !/, Blastomers sich auszuwirken.
So kliren sich die Widerspriiche zwischen Roux’ und Hertwigs Er-
gebnissen auf. Denn eine Neuorientierung des Dotters kann ohne
Umkehrung des Eies auch dann erfolgt sein, wenn die tote Eihalfte
ganz von der lebenden getrennt ist, so daB sie den orientierenden Stré-
mungen nicht mehr hinderlich ist.

Hier ist auch der Ort, auf die Anstichversuche von Brachet hin-
zuweisen, die nach den Ausfiihrungen von Herbst ebenfalls geeignet
sind, die Widerspriiche zwischen den Krgebnissen von Roux und
Hertwig zu versshnen. Die Medianebene des Embryos wird durch die
Symmetrieebene des Eies bestimmt; durch die erste Furchungsebene
wird sie dann bestimmt, wenn diese mit der letzteren mehr oder minder
zusammenfallt (vgl. oben 8. 85). Wird nun das eine der beiden Blasto-
mere durch Anstich getétet, wenn die Furchungsebene einen Winkel von
45 mit der Symmetrieebene des Eies bildet, was daran zu erkennen ist.
daB in diesem Falle das eine, hier am Leben gelassene Blastomer etwa
3/, des pigmentierten Eifeldes enthalt, so entsteht aus dem iiberlebenden
Blastomer ein Dreiviertelembryo, also mehr als ein Halbembryo, dem
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nur das hintere Ende der Axialorgane fehlt. In den Hertwigschen
Versuchen mégen nun solche Stadien angestochen sein, in denen die
Teilungsebene einen grofieren Winkel mit der Symmetricebene bildet,
so dafl dann der Embryo noch weniger Defekte hat, wihrend fir die
Versuche von Roux ein engeres Zusammenfallen von Symmetrie- und
Furchungsebene anzunehmen wire. Aber auch damit wird nicht aus
der Welt geschafft, da in den Hertwigschen Versuchen doch tat-
sachlich aus einem !/, Blastomer ein ganzer Embryo entstand, daB
also der Tochterkern dieselbe Anlagenmasse besitzen muBl wie der Eikern.

Damit stehen ferner im Einklang die Ergebnisse Mec Clendons
an Chorophilus biseriatus. Nach Abtotung eines der beiden 1/, Blasto-
mere entwickelten sich ganze Embryonen und Larven.

Fir die gleiche Auffassung sprechen auch die verschiedenen Ver-
suche itber Bildung von Doppelembryonen aus einer Eizelle; wie sie
u. a. von O. Schultze und Wetzel angestellt wurden.

Wetzel, der die Experimente von Schultze wiederholte und
deren Ergebnis bestitigte, preSte befruchtete Froscheier zwischen

horizontalen Glasplatten. Nach der ersten

Furchung wurden die Eier mit dem weiflen

Pol nach oben gekehrt. Es entstanden

Doppelbildungen, welche mannigfach mit-

einander verwachsen sind (Fig. 78). Ver-

folgt man in einem typischen Falle eine

Querschnittserie von der Kopfregion nach

hinten, so zeigt sich, daf} beide Embryonen

eine Spina bifida besitzen; Medullarplatte

und Chorda sind gespalten. Wihrend bei

dieser MiBbildung sonst aus der in der

Medullarplatte gebildeten Spalte Dotter-

masse hervorquillt, wird sie hier von einem

Embryo ausgefiillt. ,,Jeder von beiden

Embryonen ist sozusagen der Dotterpfropf

des anderen.” Man kann sich die Bildung

auch vorstellen als zwei Spinae bifidae, die

Fig. 78. Doppelbildung von Rana sich den Riicken kehx_‘en und mi.teinander

Jusea, von der Seite gesehen. 1,1, ~dadurch verbunden sind, dafl die hervor-

rechter Medullarwulst des einen  quellenden Dottermassen miteinander ver-
bzw. linker des anderen Em- wachsen sind.

bryos. (Nach Wetzel,) Die Doppelbildung entsteht an den

mit dem weillen Pol nach oben in Zwangs-

lage festgehaltenen Eiern dadurch, daB sich zwei Gastrulaeinstillpungen

bilden, die sich in dem Meridian des Eies zusammenlegen und so

eine zirkulire Furche umgrenzen. Diese Furche ist also weder Ur-

mund noch Primitivrinne, sondern eine Folge des eigentiimlichen

Gastrulationsvorganges. Im Hinblick auf die oben bereits ge-

schilderten Versuche von Born laBt sich diese doppelte Gastrulation

folgendermafen erkliren (Fig. 79—86). Dreht man ein Froschei mit

dem weiBlen Pol nach oben, so treten umorientierende Strémungen

ein. Erfolgt die Drehung gleich nach Vollendung der ersten Furchung,
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so ergibt sich die Lage der Fig. 79. Die auftretenden Stromungen ver-
laufen in der durch Pfeile angedeuteten Weise (Fig. 80). Das Ergebnis
ist eine Anordnung des weiBen und ,schwarzen Dotters, wie sie in
Fig. 80 angegeben ist: in jedem !/, Blastomer ist der weifle Dotter der
Medianebene des ganzen Eies zugekehrt. Daher zeigt jede Tochter-
zelle die Anordnung der Dottersubstanzen, wie sie fiir das ungeteilte
Ei charakteristisch ist; der eine Pol - hier dquatorial gelegen — be-
sitzt den ,,schwarzen” Dotter, der andere den weiBen. Dadurch sind
nach Wetzel zwel getrennte Individuen geschaffen, die sich fur sich
weiterentwickeln und so die Doppelbildung ergeben. Zur vollen Er-
klarung der Spina bifida diirfte jedoch folgende Uberlegung anzuschlieflen

Fig. 79—86. Schemata zur Erliuterung der doppelten Gastrulation des um-
gekehrten Froscheies. In Fig. 80 deuten die Pleile die umorientierenden Stré-
mungen an, in den iibrigen Figuren den Fortgang der Gastrulation. Die Fig. 79,
80, 81 und 83 stellen Durchschnitte dar, die iibrigen Figuren Ansichten der Ober-
fliche; Fig. 84 ist gegen die ubrigen Figuren um 90° um die vom animalen zum

vegetativen Pol verlaufende Eiachse gedreht. a animaler, v vegetativer Pol;
vl vordere Urmundlippe des cinen, v1' des anderen Embryos; I erste Furchungsebene,

sein. Die Gastrulaeinstiilpung entsteht normal auf der Trennungslinie
von weiBer und schwarzer Substanz; dadurch wird am Rande der
schwarzen Substanz die vordere Urmundlippe gebildet. In unserem
Experimentalfalle ist nun die schwarze Substanz schlieBlich ringformig
angeordnet, also auch die aus ihr hervorgehenden Mikromere. Beginnt
nun die Gastrulation, so legen sich zwei selbstindige Urmundlippen
an, und zwar an den den Stellen vl und vI' entsprechenden Gegenden
des vollstandig gefurchten Eies (Fig. 82). Bei dem vorschreitenden
EinstiilpungsprozeB der weilen Dotterzellen miissen sich die beiden
Urmundrinder einander nach der Medianlinie zu néhern, bis sie ein-
ander unmittelbar gegeniiber liegen und zwischen sich die erwahnte

Diirken, Einfithrung in die Experimentalzoologie. 7
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zirkuldre Furche begrenzen. Ein VerschluB der beiden Urmunde kann
nicht stattfinden, da jeder der beiden selbstindig entstandenen Urmund-
rinder den anderen daran hindert. Das fiihrt notwendig zur Bildung
eines doppelten offenen Zentralnervensystems (doppelte Spina bifida).
Wenn die Doppelbildungen auch unvollkommen bleiben, so ist doch
aus jedem !/, Blastomer ein Individuum entstanden, wodurch bewiesen
ist, dafl die prospektive Potenz
des 1/, Blastomers der des ganzen
Eies gleich ist, eine erbungleiche
Teilung also nicht stattgefunden
haben kann.
Die prospektive Potenz der
Froschblastomere erfihrt mit der
fortschreitenden Teilung des Eies
allerdings eine Einschriankung, so
dall eine Furchungszelle héherer
Ordnung nicht mehr fiir sich einen
Embryo liefern kann.
Hier sind zu nennen Versuche
von Samassa, der nach der dritten
Furchung des Froscheies einerseits
die vier animalen, andererseits die
vier vegetativen Blastomere zer-
storte. Zunachst setzte jede Keim-
halfte die Entwicklung unbehelligt
fort, der aber bald durch Absterben
des Embryos ein Ziel gesetzt wurde,
da keine Regulation des gestorten
Keimes eintrat. Das beweist jedoch
nichts gegen die erbgleiche Teilung
der Kerne; es geht eben nur daraus
hervor, daB die Regulationsfahigkeit
des Froscheies mit Fortschreiten
desFurchungsprozessesin bestimm-
ter Weise abnimmt.
Auch Herlitzka hatauseinem
Fig. 87. Triton tueniatus mit weitgehen- .h'l zwel In‘( 11V1d.uen geziichtet. Er
der Verdoppelung des Vorderendes; dor- isolierte die beiden '/, Blastomere
saler Flossensaum bis fast an die des Tritoneies mittels Durchschnii-
Schwanzspitze verdoppelt. (Nach Spe- rtung mit einem Frauenhaar. Die
mann.) Haarschlinge wurde um die Gallert-
hiille gelegt, so dafl bei dem Zu-
sammenziehen derselben die eine Furchungszelle von der anderen getrennt
wurde, zugleich aber jede eine Gallerthiille behielt. Aus jeder Eihalfte
entwickelte sich ein normaler Embryo. Jeder dieser Embryonen ist zwar
kleiner als ein normaler Embryo, aber auch grofier als die Halfte eines
solchen. Was sehr beachtenswert ist, ist die Erscheinung, daf die Zellkerne
der Halbeiembryonen die gleiche GroBe besitzen wie im normalen Embryo.
Aus dieser auch von anderen Autoren gemachten Beobachtung scheint
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hervorzugehen, da die GroBe der einzelnen Zelle fiir jede Tierart eine
konstante ist.

Von Spemann, Endres und Hey wurden die Versuche Her-
litzkas bestitigt und erweitert. Unvollkommene Durchschniirung des
Zweizellenstadiums liefert teilweise Doppelbildung (Spemann), wie
Fig. 87 eine zeigt. Wenn man bei Beginn der Ausbildung der Medullar-
platte das Vorderende abschniirt, also auf einem schon ziemlich vor-
geschrittenen Stadium, so bildet das Hinterende hinter der Abschniirungs-
stello (also am ,neuen Vorderende) neue Hérblasen, und auch An-
deutungen des Hirnabschnittes treten auf. Die Zellen bekunden darin
eine prospektive Potenz, die iiber ihre prospektive Bedeutung hinaus-
geht, wiederum ein Beleg fiir die erbgleiche Teilung des Idioplasmas
und fiir die regulatorische Wirkung der gegenseitigen Beziehungen im
Embryo, da ja normalerweise die Bildung des zweiten Paares von Hor-
blasen unterbleibt.

5. Regulationseier.

Vor allem haben die geschilderten Versuche gezeigt, dall die beiden
ersten Embryonalzellen (Y, Blastomere) die F3higkeit besitzen, ihre
prospektive Bedeutung zu regulieren in Anpassung an die Umsténde,
unter die sie bei normaler oder abgeinderter Entwicklung gebracht
werden. Das ist aber nur méglich, wenn die prospektive Potenz der
Blastomere dieselbe ist wie die des ganzen Eies, mit anderen Worten,
wenn jedes 1/, Blastomer die ganze Anlagenmasse enthilt, obwohl in
der normalen Entwicklung jedes Blastomer etwas Verschiedenes liefert,
namlich die rechte oder die linke Kérperhilfte.

Die Fihigkeit des tierischen Eies bzw. seiner Tochterzellen, der
Blastomere, ihre prospektive Bedeutung je nach den Umstinden zu
regulieren, hat dazu gefiihrt, diejenigen Eier, bei denen diese Fahigkeit
besonders auffallig zutage tritt, geradezu als Regulationseier zu
bezeichnen. Dahin gehoren auller den genannten auch die kleinen
dotterarmen Eier der Célenteraten, Echinodermen, des Am-
phioxus.

" An den Echinodermeneiern sind besonders wertvolle Versuche von
Driesch angestellt worden. Die Blastomere des Seeigeleies lassen sich
sowohl durch Praparation wie durch Schiitteln voneinander trennen;
ein sehr brauchbares Hilfsmittel zu ihrer vélligen Trennung ist aber
die Ziichtung in Ca-freiem Seewasser, wie wir es oben (S. 53) kennen
lernten. Es zeigt sich, daB nicht nur das 1/,, sondern auch noch das
1/, Blastomer eine vollstandige Larve (Pluteus) liefert. Ja noch mehr.
Wird die Seeigel-Blastula in Stiicke zerschnitten, so vermag jedes Stiick
eine neue, nur kleinere Blastula zu- liefern, die sich zu einem normalen
Pluteus entwickelt.  Das ist nur dadurch mdoglich, daBl die einzelnen
Zellen der Blastula einander noch vollstindig gleichwertig sind, mit
anderen Worten, daB sie alle noch die gleiche prospektive Potenz be-
sitzen. Wenn im normalen Entwicklungsgange trotzdem aus den ein-
zelnen Zellen Verschiedenes wird, so kommt das auf Rechnung der
durch die ungleiche Lage in der jungen Larve gegebenen gegenseitigen

7*
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Beziehungen. Zwei Momente sind an diesen Versuchen noch besonders
hervorzuheben. Wenn das 1/, Blastomer noch einen vollstandigen
Pluteus liefert, so vermag das 1/; Blastomer nur noch die Gastrula zu
erzeugen, das isolierte !/, nur noch eine solche mit unvollkommenem
Darm und endlich das isolierte Blastomer des 32 zelligen Stadiums
nur noch eine Blastula. Ferner vermégen Blastula-Stiicke sich nur dann
zu Larven zu entwickeln, wenn sie nur aus dem Ektoblast bestehen,
wenn also weder das mittlere Keimblatt noch das innere (Urdarm)
sich angelegt haben. Daraus -geht hervor, was iibrigens ganz
allgemein zutrifft, daB die prospektive Potenz mit dem Fortschreiten
der Entwicklung geringer wird und ijhr Umfang sich mehr und
mehr der prospektiven Bedeutung nahert, bis schlieflich im fertigen
Organismus letztere vollstindig erreicht, erstere mehr oder minder
reduziert ist.

Dann beobachtete Driesch ferner, daB die isolierten 1/, Blastomere
sich nicht sofort abrunden, sondern ihre an der urspriinglichen Be-
rithrungsfliche befindliche Abplattung lingere Zeit beibehalten und
sich zunichst so weiterfurchen, als ob sie nicht getrennt wiren. Die
ersten Furchungsstadien besitzen daher einen Defekt, sie sind richtige
Halbbildungen. Erst mach und nach kommt durch Verlagerung der
Zellen eine ringsgeschlossene Blastula zustande. Diese ,,Defektfurchung*
zeigt, dafl selbst bei den durchsichtigen und wenig dotterhaltigen Eiern
des Seeigels der notwendigen regulierenden Umordnung der Substanzen
ein bedeutender Widerstand entgegentritt, der in der Eistruktur gegeben
sein muBl. Zerteilt man eine Blastula derart, daB die animale Hilfte
von der vegetativen Hilfte getrennt wird, so gastruliert von jener ein
hoherer Prozentsatz als von dieser. Daraus geht hervor, daB eine
gewisse Differenz des Eiplasmas in animaler- vegetativer Richtung
‘besteht, welche aber nicht so groB ist, daB dadurch eine Regulation
ausgeschlossen ist.

Im Gegensatz zu dem Verhalten des Echinodermeneies runden
sich die isolierten Blastomere des Eies der Hydromedusen sofort ab
und furchen sich wie das Ganzei als ein verkleinertes Ganzes, wie die
Versuche von Zoja gelehrt haben. Die Isolierung der Furchungszellen
geschah mit einer flachen Nadel. Bei Liriope mucronata, Geryonia
proboscidalis und Mitrocoma Annae liefern 1/, und 1/, Blastomere in
einem Entwicklungsgang, der sich nicht von dem des ganzen Eies unter-
scheidet, freischwimmende Larven; bei Clytia flavidula und Laodice
cruciata gilt das gleiche auch von /g und !/;, Blastomeren. Aus dem
1/4 Blastomer von Clytia und dem !/, von Liriope entstehen sogar Hydroid-
polypen bzw. kleine Medusen.

Auch das Ei der Nemertinen besitzt grofie Regulationsfahigkeit,
wie die Experimente von Wilson an Cerebratulus lacteus und von
Zeleny an Cerebratulus marginatus beweisen. Sowohl aus kernlosen
Eibruchstiicken als auch. aus isolierten !/, und !/, Blastomeren entwickeln
sich ganze Pilidien. Die Blastomere zeigen zunichst Defektfurchung
(vgl. Echinodermenei), die durch nachtriigliche Regulation ausgeglichen
wird. Selbst Bruchstiicke der Blastula kénnen noch Larven lisfern,
die allerdings meist Defekte aufweisen.
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Ferner ist hier zu nennen das Ei des Amphioxus (Wilson). Die
beiden ersten Blastomere verhalten sich im allgemeinen wie die Eier
der Hydromedusen; sie furchen sich wie das Ganzei und liefern normale
Larven. Dem Blastomer weiter vorgeschrittener Stadien (4—8 Zellen)y
kommt eine geringere Regulationsfahigkeit zu. Durch Schiitteln des
Zweizellenstadiums, dessen !/, Blastomere nur unvollkommen getrennt’
wurden, erhielt Wilson Doppelbildungen, die mehr
oder minder miteinander verwachsen sind. Durch
Verschiebung der beiden Blastomere gegeneinander
kann die Orientierung der Komponenten dieser
Doppelbildungen eine ganz entgegengesetzte sein
(Fig. 88).

Das 1/, Blastomer furcht nahezu wie das Ganzei,
liefert aber nur noch die Gastrula, aus 1/, Blastomer
entsteht nur noch eine im allgemeinen gekriimmte
Zellplatte mit Wimpern.

Zu den Regulationseiern sind auch zu zihlen
die Eier der Cyclostomen und Teleostier. An

ersteren hat Bataillon entsprechende Versuche -
angestellt, an letzteren Morgan. der mit Eiern g 88. Doppel-
von Fundulus experimentierte. gastrula von Am-

Wird bei Fundulus eins der beiden !/, Blastomere dphi(ljaxu% efhg}f'eb’;
zerstort, so rundet das iiberlebende alsbald die d'é:c Y ﬁfgmgerg
urspriingliche gerade Beriihrungsfliche mit dem gegene%na.nderdurch
zerstorten ab und fahrt fort sich zu teilen. Es ent-  Schiitteln.  (Nach
steht ein normaler ganzer Embryo, der sich nur Wilson.)
durch seine geringere Grofle von dem aus dem
Ganzei erhaltenen unterscheidet. Er ist jedoch grofler als die Halfte
eines solchen, was sich daraus erklirt, daB zu seiner Bildung
ja der ganze Nahrungsdotter und auch ein Teil des Plasmas des zer-
storten Blastomers zur Verfiigung steht. Immerhin aber zeigt die im
Verhaltnis zum Normalembryo geringere Grofle, dafi diese in erster
Linie abhingig ist von der Menge des in dem 1/, Blastomer enthaltenen
lebenden Protoplasmas.

6. Mosaikeier.

Schon im vorstehenden haben wir den Einflufl der Ei-Architektur
auf den Verlauf der Entwicklung, im besonderen als eine von ihr aus-
gehende Hemmung der Regulation der gednderten Entwicklung kennen
gelernt, wie sie besonders in den Versuchen am Froschei zutage trat.
Bei diesem ist die Entwicklung von Halbembryonen aus dem 1/, Blastomer
nicht die Folge ungleicher Potenz der beiden ersten Furchungszellen,
sondern sie entspringt aus der Verhinderung der Umordnung der Ei-
Architektonik. Bei der Schwerfilligkeit derselben besitzt das Froschei
nur eine beschrankte Regulationsfihigkeit, so dal es eine gewisse Mittel-
stellung einnimmt zwischen den iibrigen Regulationseiern und den
,»Mosaikeiern®, bei denen -die Architektonik so stark ausgepragt ist,
dafl schon am ungefurchten Ei ganz bestimmte Regionen unterscheidbar
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sind, aus denen bestimmte Regionen des Embryos hervorgehen. Bei
diesen Eiern ist anscheinend bereits vor der Befruchturg die Ent-
wicklungsrichtung der einzelnen Eiteile festgelegt, so daf die aus ihnen
gebildeten Blastomere sehr ungleichwertig zu sein scheinen,. oder mit
anderen Worten, die prospektive Potenz dieser Blastomere ist eine un-
gleiche. Die Folge der bereits in der Architektur des ungefurchten
Fies gegebenen weitgehenden spezifischen Differenzierung der Blastomere
ist, daBl die Entwicklung nicht auf einer gegenseitigen regulatorischen
Beeinflussung beruht, sondern daf die einzelnen Blastomere von vorn-
herein eine eindeutig festgelegte Entwicklungsrichturg zu besitzen
scheinen, daf sie unabhingig voneinander sind und zugleich nur eben
einen bestimmten Teil des Embryos liefern kénnen im Gegensatz zn
den Blastomeren des Regulationseies. Die Entwicklung ist reine
,,Mosaikarbeit“. Wird ein Teil dieses Mosaiks entfernt, so bleibt die
Bildung unvollstindig, sie wird nicht durch regulatorische Vorgange
doch zum Ganzen. Man spricht hier darum auch geradezu von Mosaik-
Eiern. AuBler der weitgehenden Differenzierung der ungefurchten Ei-
zelle ist fiir sie auch der meist sehr rasche Verlauf der ersten Entwicklungs-
vorginge hervorzuheben. Hierher gehdren Eier der Ctenophoren,
Nematoden, Anneliden, Mollusken und Ascidien.

Bei Besprechung der einschligigen Versuche haben wir vor allem
die Frage ins Auge zu fassen, beruht die ungleiche Potenz der Blastomere
auf erbungleicher Teilung des Keimplasmas oder auf anderen Momenten *

Am meisten interessieren wohl die Versuche mehrerer Autoren an
den Eiern der Rippenquallen (Ctenophoren). Als letzter hat Fischel
solche Experimente angestellt. ’

Das ungefurchte Ei der Rippenquallen besitzt eine oberflichliche,
dotterfreie Plasmarinde, welche die zentrale reichliche Dotteransammlung
umschlieBt; der Eikern liegt exzentrisch in der dufleren Plasmaschicht.
Schon die normale Furchung ist bemerkenswert dadurch, dal bereits
auf dem achtzelligen Stadium der Keim einen bilateral-symmetrischen
Bau aufweist, der den zweistrahlig-radisiren Bau der ausgebildeten Form
andeutet. Das weist neben anderen Beobachtungen schon darauf hin,
dafl den ersten Zellteilungen bereits eine weitgehende Sonderung der
Organanlagen zukommt. Das Experiment hat das bestitigt (Fig. 89
und 90).

Trennt man die beiden 1/, Blastomere des Beroé-Eies voneinander,
so entsteht aus jedem Blastomer eine ,,Halblarve“, die aber keines-
wegs eine halbierte Beroé darstellt, sondern nur bestimmte Defekte
aufweist; insbesondere besitzt jede Larve nur 4 Rippen an Stelle der
normalen 8. Ganz entsprechend zeigen Larven, welche aus einem
1/, oder !/, Blastomer stammen, nur je 2 bzw. 1 Rippe. Bleiben, wie
bei Figschels Versuchen, die isolierten Blastomere von der gemeinsamen
Dotterhaut umschlossen, so ergibt sich, dafl die Summe der Rippen
aller Teillarven der Summe der Rippen des normalen Tieres gleich ist,
daf also alle Teillarven zusammen 8 Rippen besitzen. Daraus scheint
zu folgen, dafl jedes Teilstiick eines solchen Eies fiir ein bestimmtes
Organ vorausbestimmt ist, determiniert ist. Diese Anschauung wird
noch dadurch bekraftigt, daB vom 16zelligen Stadium ab die Anlage
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jeder Rippe an eine bestimmte Zelle gebunden ist. Bringt man diese
8 Zellen durch Druck durcheinander, so sind die Ripren an der Larve
dementsprechend unregelméBig angeordnet; sind jene 8 Zellen bei dem

Fig. 89. i von Beroé ovate. Stadium von 8 Makro- und 8 Mikromeren innerhalb
der Eihiille in zwei Gruppen geteilt. h Hiille; f Falte, welche kiinstlich die Ei-
hilften auseinander hdlt, (Nach Fischel.)

Fig. 90. Die aus den Teilstiicken der Fig. 89 hervorgegangenen Larven. ¢ Cilien;
e Entodermsicke; m Magen; r Rippe; ot Otolith; n Zentralnervensystem; p Pigment.
(Nach Fischel)

Versuch in zwei Gruppen zusammergedrirgt worden, so entstehen
zwei Systeme von je 4 Rippen; jedes derselben hat aber einen Sinnespol,
so dafl derartige Larven zwei Sinneskdrper besitzen an Stelle des einen
bei normalen Tieren.
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FafBt man nur die Rippenbildung ins Auge, so erscheint die Ent-
wicklung des Beroé-Eies als reine Mosaikarbeit. Die prospektive Poten.
der ersten Furchungszellen ist nicht mehr gleichwertig bei den einzelnen
Zellen, sie ist erst recht keine Totipotenz, d. h. sie ist nicht mehr gleich-
wertig der prospektiven Potenz der Eizelle, wie wir es bei Regulations-
eiern gesehen haben. Die Entwicklung jedes Blastomers geht ihren
eigenen Gang, ohne Beziehung zu den anderen, ob diese vorhanden
sind oder nicht. Die Entwicklung der Rippen ist demnach Selbst-
differenzierung.

Aber das gilt nicht fiir die Gesamtentwicklung des Beroé-Eies.
Denn zunichst einmal sind die aus einem 1/, Blastomer hervorgehenden
Larven gar keine echten Halblarven, ebensowenig sind die aus einem
!/, Blastomer hervorgehenden Larven nur derjenige vierte Teil des
normalen Tieres, der nach reiner Mosaikentwicklung daraus entstanden
sein miiBte. Wenn diese Teillarven, soweit sie aus einem Ei ent-
standen sind, auch zusammen nur 8 Rippen haben, so hat doch jede
einen Darm, wenn derselbe auch lokale Defekte haben kamn. = Ferner
hat jede derselben einen Sinneskérper, ebenso wie die oben abgebildeten
Larven in dem Mittelpunkt jedes Rippensystems je einen Sinnes-
korper haben. Es kommen also unzweifelhafte Regulationsvorgiinge vor.
Die prospektive Potenz der Blastomere ist also gar nicht mit jhrer
prospektiven Bedeutung erschépft, wie es allein nach dem Verhalten
der Rippenentwicklung scheinen kénnte, denn die Blastomere sind z. B.
imstande, mehr als einen Sinneskorper zu liefern, je nach den Umstinden.
Allerdings ist die prospektive Potenz offenbar schon bei den 1/, Blasto-
meren keine Tofipotenz mehr, sondern nur eine eingeschrankte. Aber
es ist durchaus unzutreffend, die Entwicklung des Beroé-Eies schlecht-
hin mit Selbstdifferenzierung zu bezeichnen, denn nur beziiglich der
Rippen kann von einer solchen gesprochen werden; es handelt sich also
héchstens um relative Selbstdifferenzierung, auf keinen Fall um absolute;
auf diese Begriffe werden wir spiater noch zuriickzukommen haben.

Die Ansicht, daB beim Beroé-Ei durch den FurchungsprozeB jedes
Blastomer nur fir seine spezielle Aufgabe genau determiniert sei, ist
also unhaltbar, denn die aus den isolierten Blastomeren hervorgehenden
Larven bilden, wie wir sahen, mehr Organe, als nach dieser Determination
zu reiner Mosaikarbeit der Fall sein diirfte. Es bestehen nur bestimmte
Defekte, die aber nicht auf die qualitativ ungleiche Verteilung des
Idioplasmas bei der Furchung zuriickgehen, sondern in erster Linie
auf die stark ausgeprigte grobe Architektur des Zelleibes (vgl. Ziegler).

Die Hauptmasse des Protoplasmas bildet die Rindenschicht des
jies. Werden die Blastomere getrennt, so ist die Trennungsfliche sehr
arm an Protoplasma; sie wird nur ganz allméhlich von der konvexen
Seite des Teilstiickes her mit mehr Protoplasma iiberzogen.

Da die ersten Entwicklungsvorgange schneller verlaufen als diese
Umordnung der Eisubstanz, ist das Fehlen der Rippen bei den Teil-
larven nur auf Mangel an Substanz an jenen neuen Oberflichen der
isolierten Blastomere zuriickzufithren. Es handelt sich hier nur um
einen gesteigerten Grad dessen, was wir schon beim Echinidenei kennen
lernten, dessen isolierte Blastomere infolge ihrer Architektonik zu-
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nachst eine ,,Defektfurchung® aufweisen, die aber noch reguliert werde.n
kann, wahrend beim Beroé-Ei diese noch scharfer ausgeprigte Archi-
tektonik zu langsam oder gar nicht reguliert wird, so daB der Defekt
dauernd bleibt.

DaB ferner die Defekte der Beroé-Teillarven nur auf Protoplasma-
defekten, die zu langsam reguliert werden, und nicht auf erbungleicher
Teilung der im Kern vorhandenen Anlagenmasse beruht, geht auch aus
den Versuchen von Morgan und Driesch hervor, die von Ziegler

O

[=]

Fig. 91—06. Normale Furchung des Eies von Dentalium. Die 1/, Blastomere

sind mit den Buchstaben A—D hezeichnet. 1y, 1, erster baw. zweiter Dotterlappen,

der mit dem Blastomer D vereinigt bleibt. 91 ungefurchtes Ei; Pigmentgiirtel

punktiert; 92 Beginn der ersten Furchung; 93 und 94 Zweierstadium; 95 Beginn
der zweiten Furchung; 968 Viererstadium. (Nach Wilson.)

wiederholt sind. Schneidet man némlich von dem ungefurchten Ei
einen oberflichlichen Teil fort, so daB die Schnittfliche von der plasma-
tischen Rindenschicht entbloBt ist, so entstehen Rippendefekte wie bei
Teillarven, obwohl das gesamte Kernmaterial vorhanden ist. Entfernt
man bei Beginn der ersten Furche denjenigen Teil des Eies, aus dem die
Makromere entstehen, so bildet sich eine Larve mit 8 Rippen und
4 Magentaschen. Werden jedoch andere Plasmateile abgeschnitten,
8o treten Defekte auf. Es folgt daraus die Bedeutung des Eibaues fiir
die Differenzierung des Embryos.

Das Verhalten des Ctenophoren-Eies ist ein Extrem, dessen An-
siitze schon beim Echinidenei zu erkennen sind, kein unlésbarer Wider-
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spruch zum Verhalten der sog. Regulationseier; es beweist nichts fiir
erbungleiche Kernteilurg und fir das Vorkommen absoluter Selbst-
differenzierurg.

FEine noch ausgeprigtere Art der Mosaikeier finden wir bei den

Mollusken, deren normale Furchurg sich dadurch arszeichnet, dafl ein

ganz bestimmter Teil des Eies als soge-

nannter Dotterlappen einer der ersten

4 Furchurgszellen zvgeteilt wird. Aus

dieser deswegen grofleren Zelle entsteht

das mittlere Keimblatt (Mesoderm). Ent-

fernt man den Dotterlappen (Crampton),

so wird kein Mesoderm gebildet (Ilya-

nassa). Aus den isolierten 1f, und

1/, Blastomeren gelarg es nicht, ganze

Larven aufzuziehen, doch entsprechen die

Teillarven auch ~ keineswegs vollstindig

den entsprechenden Teilen des normalen

Tieres, sondern sie stellen mehr dar.

Wie schon aus der normalen Furchung

hervorgeht, spielt hier die scharf ausge-

pragte Ei-Architektonik eine noch gréfiere

Rolle als beim Ctenophorenei. Daher

zeigen auch die isolierten Blastomere

eine typische Defektfurchung. Wilson

Tg. 97. Normale Trochophora hatentsyrechende Versuche an Dentalium
von Dentalium, 24 Stunden alt und Patella angestellt.

(vgl. Fig. 98 u. 99). Das Ei von Dentalium zeigt drei

Zonen, eiren pigmentierten Girtel und

zwei helle Polkappen. Bei der Furchurg gerit die untere helle

Zone in den ersten und den zweiten Pollappen, der fiir die (unsymme-

trische) Ballfurchung der Mollusken charakteristisch ist (Fig. 91—96).

Schon darin zeigt sich der Charakter

der Teilurg als Mosaikfurchurg. Ent-

fernt man den ersten Dotterlappen, so

ist die folgende Teilurg symmetrisch

und der nun entstehenden Larve fehli

die posttrochale Region und das Apical-

organ. Wird der sekundére Dotterlappen

entfernt, so besitzt die Larve zwar das

Apicalorgan, aber es fehlt ihr wiederum

die posttrochale Region (Fig.97 und 98).

. Diese mangelhaften Larven vollziehen

F;g.h 9RE' t];‘“"e vo’é 24 Stunden  keire Metamorphose; sie bleiben vollig

%aéimrla%pifg?n%ostﬁfocﬂgﬁ'aﬁ? auf dem rl.xdil.nenté.ren.s_‘f,adium stehen.

gion und Wimperorgan fehlen. Aus der isolierten TFihilfte A B (vgl.

(Nach Wilson.) Fig. 93—96) oder aus den isolierten

1/, Blastomeren A, B, C gehen ganz dhn-

liche Larven hervor wie die geschilderten, nur sind sie kleiner; die Defekte

erklirensich daraus, daB die genannten Blastomere nichts von dem Dotter-
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lappen erhalten (Fig. 99). Ausderisolierten HalfteCD oder aus dem!/, Blas-
tomer D, das den Dotterlappen besitzt, entwickelt sich eine Larve, welche
sowohl die posttrochale Region in gleicher GréBe wie bei einer normalen
Larve aufweist als auch das Wimperorgan, doch gehen auch diese Larven
vor der Metamorphose ein. Aus den Versuchen geht besonders deutlich
hervor, daB die Defekte aus einem Mangel gewisser Bausubstanzen
herrithren, die mit einem iiblichen Ausdruck als organbildende Sub-
stanzen bezeichnet werden. Dieselben sind bereits im ungefurchten
Ei bestimmt loka,lisiert; deshalb kann eine Regulation in den einzelnen
Blastomeren nicht mehr stattfinden, ebensowenig wie im Ctenophorenei,
dem kimstlich ein Teil der Substanz genommen ist, wishrend bei Denta-
liwm durch die primére Verteilung der Substanzen
und die unsymmetrische Furchung normalerweise
gewisse Blastomere bestimmter Substanzen beraubt
werden. Fiir erbungleiche Teilung des Kernes be-
weist die ungleiche Potenz der Blastomere nichts,
sondern nur fiir die ungleiche Verteilung der Ei-
substanzen infolge der hohen Differenzierung oder
inhomogenen Verteilung der Substanzen im Proto-
plasma des Eies. Damit geht Hand in Hand die Fig.99.1/, Larve von
sehr weitgetriebene Reduktion des Regulationsver-  Denfalium auseinem

mogens. der kleinen 1/, Blas-
I~ " . . t A, B, C, di
Zu den Mosaikeiern gehoren auch die Eier der n?;ﬁgevo;n ’Dottel:

Nematoden, wie durch Stevens am Ascarisei fest- lappen erhalten,

gestellt wurde. Werden einzelne Blastomere durch nach 72 Stunden.
ultraviolettes Licht abgetotet, so liefern die iiber-  (Nach Wilson.)

lebenden Zellen diejenigen Organe, welche nach

der Mosaikentwicklung aus ihnen hervorgehen, ohne dafi Regulation
zum ‘Ganzen eintritt.

Die erste Furchung des Ascariseies zerlegt das Ei in zwei ungleiche
Blagtomere, die weiterhin ungleiche Nachkommen liefern. Nach Bo-
veri gestalten sich diese Verhéltnisse folgendermafBlen (vgl. Stamm-
baum Fig. 100).

Die eine der beiden ersten Zellen ist die Ursomazelle (8,), deren
Abkommlinge einen Teil des Ektoderms liefern; die andere (P,) ist die
sogenannte Stammzelle I. Sie teilt sich in die Stammzelle II (P,) und
in die Ursomazelle 8,. Der weitere Teilungsverlauf und die Bedeutung
der Zellnachkommenschaft fir die Organbildung ist leicht aus dem
Schema Fig. 100 ersichtlich. Bei der Teilung von 8, S,, 8,4, 8, findet
die Diminution des Chromatins statt, welche fiir die Somazellen cha-
rakteristisch ist. P, ist die Urgeschlechtszelle, welche die nicht dimi-
nuierten Urchromosomen enthélt und auf ihre Nachkommen, die Ge-
schlechtszellen, iibertragt. Die Linie P,—P, ist die Keimbahn. Offen-
bar liegt also qualitativ ungleiche Zellteilung, reine Mosaikarbeit, vor.
Es ist nun die Frage zu entscheiden, ob die in dieser ungleichen Teilung
auftretende Sonderung von Urchromosomen (nicht diminuiert) wund
somatischen Chromosomen (diminuiert) auf differentieller Chromosoren-
teilung, d. h. erbungleicher Kernteilung, beruht oder durch plasmatische
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Differenzen ausgeldst wird, mit anderen Worten in der Ei-Architektur
begriindet ist.

Wie oben (S. 45) niher auseinandergesetzt wurde, teilt sich das
Ascarisei nach starkem Zentrifugieren (3800 Umdrehungen in der
Minute) in zwei gleichartige Blastomere, wenn die Richtung der Zentri-

Fig. 100. Schema der Furchung des Ascaris-Kies. Etwas abgeindert nach Boveri.
Doppelter Kreis: Zellen mit Urchromosomen. Einfacher Kreis: Zellen mit dimi-
nuierten Chromosomen. Einfacher Kreis mit 4 schwarzen Punkten: in diesen
Zellen findet die Diminution des Chromatins statt. Zellen des Zweierstadiums:
P, S;. Zellen des Viererstadiums: P,, S,; A, B. Zellen des Achterstadiums:
Py, 83; E, M St; a, a; b, g. Zellen des Sechzehnerstadiums: P,, 8,5 ¢, y;
ET, EII; mst, uor. Die zusammengehorigen Zellen der einzelnen Stadien sind
iibercinstimmend schraffiert.

fugalkraft mit der Eiachse zusammenfallt. Zugleich tritt die sogenannte
Ballfurchung ein (Fig. 31), da die schwereren Granula am animalen
Pol zusammengedriangt werden und die Teilungsebene nach beiden
Seiten dieser Granulaanhaufung ausweicht. Es ist jedoch nicht not-
wendig, dafl ein besonderer Ball abgeschniirt wird, sondern je die Halfte
der Granula kann auch durch geradliniges Durchschneiden der Teilungs-



Die Potenz der Furchungszellen. 109

ebene den beiden Blastomeren zufallen. Dann steht die Furchungsebene
im Gegensatz zum normalen Verhalten senkrecht auf der Schichtung
des Eies. Es ergeben sich so bei der ,,Ballfurchung® zwei gleichwertige
!/, Blastomere. Bis zum Beginn des Viererstadiums erhalt sich auch
im normalen Ei in jedem Kern die ganze nicht diminuierte Chromatin-
menge. Dann aber wird in 3 Zellen (A; B; EMSt) das Chromatin dimi-
nuiert, beim Ballkeim aber nur in 2 Zellen, d. h. jedes priméire 1/, Blasto-
mer des Ballkeimes liefert eine Zelle mit Urchromosomen und eine,
in der die Diminution auftritt, geradeso wie im normalen Keim die
Zelle P,; die beiden 1/, Blastomere des Ballkeimes verhalten sich also
ganz symmetrisch. ,,Jedes 1/, Blastomer eines Ballkeimes besitzt genau
die Eigenschaften eines normalen Blastomers P,. Die Eigenschaften
der normalen Blastomere sind vollkommen verschieden.

Nur die plasmatische Differenzierung des Eies ist durch das Zentri-
fugieren geiindert worden. Das Verhalten der Chromosomen hingt
also ab von ihrer Umgebung. Da bei zentrifugierten Eiern diese Um-
gebung eine andere ist als im normalen Ei, ist der Verlauf der Dimi-
nution auch ein anderer. Also nicht qualitativ ungleiche Chromosomen-
teilung fithrt normalerweise zur Bildung ungleicher Blastomere, sondern
die Teilung jener ist qualitativ gleich. Das ungleiche Verhalten der
Kerne wird bestimmt durch die ungleiche plasmatische Differenzierung
der Blastomere.

Was bei den ,,Balleiern‘‘ besonders merkwiirdig ist, ist die Tatsache,
daB das Blastomer A B (= §;) nicht gebildet wird. Infolgedessen fehlt
auch die Nachkommenschaft dieser Zelle. Ks tritt hier also der Fall
ein, daB aus einem ganzen Ei weniger als der ganze Embryo gebildet wird
im Gegensatz zu den Fillen, wo aus einem halben Ei ein ganzer Embryo
hervorgeht. Das gilt auch fiir die Eier, bei denen kein besonderer Ball
abgeschniirt wird, sondern die Teilung nur nach dem Typus der Ball-
furchung verliuft.

Versuche von Chabry und Conklin haben ergeben, daB auch die
Eier der Ascidien (Cynthia partita) sich nach dem Mosaiktypus ent-
wickeln. Die Furchung des isolierten !/, Blastomers erfolgt so, als ob
das Blastomer noch ein Teil des ganzen Eies wire, sie ist also eine Defekt-
furchung. Eine Regulation zum Ganzen findet nicht statt. Es ent-
steht also eine halbe Gastrula und eine halbe Larve. Aus Blastomeren
hoherer Ordnung (Y/,, /g Yie) bilden sich entsprechende Defektlarven.
Allerdings ist die !/, Larve suBerlich ganz vom Ektoderm iiberzogen
und die axialen Organe werden mehr oder weniger vollstandig aus-
gebildet; eine Andeutung einer Regulation kann darin immerhin erblickt
werden. Die paarigen Organe werden aber stets nur einseitig gebildet.

7. Zusammenfassung.

Nunmehr kénnen wir an die Beantwortung der eingangs aufgestellten
Fragen herantreten. Aus allen angefithrten Versuchen geht zunichst
einmal hervor, daBl wir durchaus berechtigt sind, eine erbgleiche
Teilung des Keimplasmas anzunehmen; vieles spricht unmittelbar
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dafiir, nichts Stichhaltiges dagegen. Dafiir spricht mit zwingender
Notwendigkeit die Regulationsfahigkeit isolierter Blastomere zum
Ganzen. Die Fille, wo diese Regulationsfahigkeit fehlt, finden ihre
Erklirung nicht in der erbungleichen Teilung des Keimplasmas, sondern
in der Anteilnahme des Eibaues an dem Bestande der inneren Ent-
wicklungsfalktoren. Daf} nicht allein das im Kern lokalisiert gedachte
Idioplasma, sondern auch die Ei-Architektonik fiir den Ablauf der Ent-
wicklung von Bedeutung ist, lehrt das Studium der mehr oder minder
regulationslosen Mosaikeier.

Durch die Beschaffenheit des Eibaues wird vor allem der Grad
der Regulationsfihigkeit bestimmt; sie hat ferner Einflu auf den Ab-
lauf der Teilung und damit auf die Verteilung der Eisubstanzen auf die
einzelnen Blastomere. Dadurch werden in manchen Fallen diese fiir
eine einseitige Entwicklungsrichtung determiniert, nicht durch erb-
ungleiche Kernteilung.

Regulationsvermégen und Ei-Architektonik stehen in einem ge-
wissen Zusammenhang: je ausgepragter letztere, um so geringer ist
ersteres. Das stirkste Regulationsvermdgen besitzen die Eier von
Amphioxus und Medusen; dann folgen Teleostier, Nemertinen und
Urodelen. An diese schlieBen sich die Echinodermen an, und das Ei
der Anuren (Frosch) bildet von dieser Gruppe der Regulationseier
den Ubergang zur Gruppe der Mosaikeier, zu denen die Eier der Cteno-
phoren, Mollusken, Nematoden und Ascidien zu zahlen sind. An den
Eiern der Reptilien, Vogel und Siuger liegen noch keine Versuche vor,
doch kénnen wir aus den als Mibildungen auftretenden Doppelbildungen
schliefen, dafl sie dem Typus der Regulationseier nahestehen.

Regulations- und Mosaikeier sind die Extreme einer Reihe, die sich
um einen Mittelwert gruppieren lassen. Am Anfang der Reihe steht
ein ,einfacher Bau der Eizelle, verbunden mit einem weitgehenden
Regulationsvermogen, das mehr und mehr abnimmt und schlieBlich der
mit scharf ausgepragter Ei-Architektonik verkniipften Mosaikent-
wicklung Platz macht,

Die erste unserer eingangs gestellten Fragen haben wir also damit
zu beantworten, da wir nicht nur im Keimplasma (Kern), sondern
auch im Zellprotoplasma (Ei-Architektur) die inneren Entwicklungs-
faktoren zu suchen haben. Sowohl Keimplasma als Ei-Architektonik
bilden innere Entwicklungsfaktoren.

Die zweite Frage der Einleitung, ob alle Faktoren der Entwicklung
in der befruchteten Eizelle bereits enthalten sind, ist zu verneinen.
Wir haben ja gesehen, dafl gerade erst durch die in der Teilung der
Eizelle geschaffene Mannigfaltigkeit die gegenseitigen Beziehungen der
Blastomere entstehen, welche deren Verhalten in der Entwicklung be-
stimmen (Frosch, Echiniden, Medusen, Amphioxus, Urodelen, Nemer-
tinen). In diesen Fillen ist also die Entwicklung der einzelnen Blasto-
mere eine abhingige; aber auch sonst beruht sie niemals auf reiner
Selbstdifferenzierung. Denn diese wird nicht als absolute, sondern
nur als relative beobachtet, entweder beziiglich (relativ) eines bestimmten
Teils (Rippen der Ctenophoren) oder beziiglich (relativ) der Zeit der
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Entwicklung, indem mit fortschreitender Entwicklung die prospektive
Potenz mehr und mebr abnimmt und zur reinen prospektiven Bedeutung
wird, die mehr und mehr unabhingig von den anderen Teilen verwirklicht
wird. Wird die Regulationsfahigkeit beschrinkt, so tritt der Zeitpunkt
der Selbstdifferenzierung sehr frith ein (Mosaikeier).

Die Frage, welche Faktoren bereits im Ei enthalten sind, welche
neu hinzutreten, ist mit vorstehenden Bemerkungen gleichfalls erledigt.
NaturgemiéB miissen diejenigen Faktoren, welche die artgleiche Ent-
wicklung des neuen Lebewesens gewshrleisten (das als Vererbungstriger
sich darstellende Keimplasma), bereits in der ungeteilten Eizelle vor-
handen sein. Die neu auftretenden Entwicklungsfaktoren entstehen
aber auch nicht ,,von selbst®, auch fiir diese miissen wir, soweit wir
von &ufleren Entwicklungsfaktoren absehen kénnen, bereits gegebene
Ursachen annehmen. Aber wenn wir die im Idioplasma enthaltenen
Erbeinheiten, soweit sie selbst die endgiiltige Differenzierung der Zellen
bestimmen, gewissermaflen als unmittelbare Entwicklungsfaktoren an-
sprechen konnen, so sind die letztgenannten Ursachen nur mittelbare
Faktoren, welche das Endergebnis nicht selbst beeinflussen, sondern
welche nur neu auftretende Faktoren bedingen. Wenn diese letzteren,
d. h. die gegenseitigen Entwicklungsbeziehungen, in den extremen
Typen der Mosaikeier nur eine geringe Rolle spielen, so miissen sie
durch andersartige Faktoren ersetzt sein, die nicht von einem
Blastomer zum anderen wirken, sondern innerhalb der einzelnen ihnen
unterliegenden Furchungszellen vorhanden sind. Zum Teil wenigstens
miissen dieseletzteren Faktoren, welche man gegeniiber den immanenten,
in allen Eiern — auch in den Regulationseilern — vorhandenen
Faktoren des Keimplasmas wohl als akzessorische bezeichnen kénnte,
gegeben sein in der scharf ausgeprigten Eiarchitektonik, welche
bewirkt, dafi bei der Teilung nicht gleichartige, sondern von vornherein
verschiedene Furchungszellen gebildet werden.

Fiinftes Kapitel.

b) Die Wechselbezichungen der Teile als Entwicklungsfaktoren.
Relation und Korrelation.

Im letzten Abschnitte haben wir gesehen, daBl zwischen den ersten
Embryonalzellen, den Blastomeren, vielfach gegenseitige Beziehungen
zutage treten, welche fiir die weitere Embryonalentwicklung von groBter
Bedeutung sind.

Es taucht nun die Frage auf, bestehen auch auf spiteren Ent-
wicklungsstadien noch solche fiir die Formbildung bedeutsamen Wechsel-
beziehungen zwischen den einzelnen Zellen oder Teilen des Embryos ?

Die Beantwortung dieser Frage wird uns weiteres Material liefern
zur Entscheidung des Problems, ob die Entwicklung evolutionistischen
oder epigenetischen Charakter be51tzt

Die Wechsela,bhang1gke1t der Teile bezeichnen wir mit dem Namen
»Korrelation. Xs mag hier vorweg bemerkt werden, daB bislang unter
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Korrelation die verschiedenartigsten Erscheinungen zusammengefalit
zu werden pflegten, ohne daBl etwa immer eine Wechselbeziehung be-
steht, wenn nur irgendeine Abhangigkeit vorliegt. Man versteht daher
unter Korrelation, die doch nichts anderes bedeutet als ,,Wechsel-
beziehung®, ganz ungleiche Dinge, auch wenn nur eine einseitige Ab-
hingigkeit vorhanden ist oder wenn eine gegenseitige Abhéngigkeit
nur scheinbar besteht, weil zwei oder mehr Teile zugleich von einem
dritten Moment beeinflult werden. Nur Becher hat auf diese Ver-
schiedenheiten in gewissem Grade Riicksicht genommen. Zum Teil
ist diese Ungenauigkeit, man kann ofters sogar sagen Unrichtigkeit,
des Begriffsinhalts der Korrelation durch die historische Entwicklung
des Begriffs zu erklaren. Es liegt darin aber keineswegs die Berechtigung,
diese Unklarheit linger bestehen zu lassen. Es kann nur zu Unzu-
traglichkeiten fithren, alles mit demselben Namen zu benennen, obwohl
man sich bewuflt ist, dafl es sich um verschiedene Dinge handelt.
Hier sollen zunichst einige Beobachtungen besprochen werden,
die zweifellos als echte Korrelationen anzusehen sind; im Anschlusse
daran werden wir die iibrigen Abhangigkeitserscheinungen betrachten
und ihre Einordnung in ein natiirliches System vornehmen.

1. Die echte Korrelation.

Von den Wechselbeziehungen zwischen den ersten Embryonal-
zellen, die schon bei Besprechung der Potenz der Blastomere erwahnt

Fig. 101. Querschnitt durch die Sakral-
gegend eines Frosches mit feblendem
linken Hinterbein, das embryonal exstir-
piert wurde. rm Riickenmark (unsym-
metrisch!); ch Chorda dorsalis; r Quer-
fortsatz der rechten, 1der linken Seite,
letzterer durch korrelative Entwicklungs-
hemmung mangelhaft gebildet.

Fig. 102. Querschnitt durch das Lenden-
mark von Rana fusca bei Fehlen des
linken Hinterbeines infolge embryonaler
Exstirpation. d Dorsalstrange derrechten
Seite (die linksseitigen fehlen); com
vordere Kommissur; mz motorische
Zellen des rechten Vorderhornes; w Vor-
derwurzel.

sind, sehen wir zunichst ab und wenden uns zu den Korrelationen
zwischen den Teilen des #lteren Embryos.

Solche sind von Diirken beim Frosch festgestellt worden.

Ex-

stirpiert man ganz jungen Larven von Rana fusca die junge Anlage
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z. B. eines Hinterbeines, so zeigt sich folgendes. Wenn die Exstirpation
eine vollstandige war, fallt das operierte Bein ohne Regenerations-
erscheinungen vollstandig aus. Zugleich fehlt nicht nur die zugehérige
Beckenhalfte, sondern auch der zugehorige Querfortsatz des Sakral-
wirbels ist dann schwicher und kiirzer als normal entwickelt (Fig. 101).
Ferner bleiben zuniichst einmal die spinalen Nervenzentren, d. h. be-
stimmte Teile des Riickenmarks und bestimmte Spinalganglien, die zu
dem fehlenden Bein gehoren, durch korrelative Hemmung in der Ent-
wicklurg zuriick und auch in den zugehérigen Gehirnzentren treten
solche Entwicklungshemmungen auf. Im Nervensystem kommen da-
durch abnorme Asymmetrien zustande. Diese bestehen im peripheren
und spinalen System in der schwicheren, Ausbildung der zu dem
fehlenden Bein gehorigen Nerven, Spinalganglien und Riickenmarks-
hialfte. Die Zellen der betroffenen Spinalganglien sind kleiner und
geringer an Zahl als im normalen Zustande. Im Riickenmarke fillt,
neben dem Fehlen der be-
treffenden Leitungsbahnen
vor allem auf der Aus-
fall der groBlen motori-
schen Zellen der betroffe-
nen Seite (Fig:-102). Tm
Gehirn wird von der Form-
minderung betroffen der
gleichseitige mediane Dach-
teil des Mittelhirns und die
gleichseitige ~ Vorderhirn-
hemisphére in bestimmten
Bezirken; auBlerdem tre-
ten auch in der gekreuz-
ten Hemisphire bestimmte
Entwicklungshemmungen
auf (Fig. 103). Bei Exstir-
pation der Vorderbeinan-
lage ist die Reaktion inso-
weit eine andere, als dann iy 103, Querschnitt durch den Vorderteil der
vornehmlich die gekreuzte  GroBhirnhemisphiiren von Rana fusca bei Fehlen
Hemisphire in Mitleiden- des linken Hinterbeines. Die linke Hemisphire

o ,- ist im ganzen kleiner und zeigt bei X eine
schaft gezogen wird. Auch bestimmt lokalisierte Entwicklungshemmung, wie

wird dann der z.ugehé.rige eine solche “auch an der rechten bei X x zu
Schultergiirtel nicht ginz- verzeichnen ist.

lich unterdriickt.

Bei sehr frihzeitiger Exstirpation der Beinanlage ist die Reaktion
eine viel weitergehendere als geschildert. Die Nervenzentren der nicht
operierten Gliedmallen stehen mit denjenigen des exstirpierten Beines
in Verbindung und daher greift die Hemmung auf sie iiber. Auch die
Gehirnzentren und im Anschlusse an diese die Riickenmarkszentren
der nicht operierten Extremititen erleiden die gleiche Entwicklungs-
hemmung, und endlich wird infolgedessen auch die Entwicklung der
nicht operierten Beine gestort (Fig. 104—106). Sie verkiimmern und

Diirken, Rinfiihrung in die Experimentalzoologie. 8
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verkriippeln oder werden in extremen Fallen gar nicht entwickelt. Die
Entwicklungshemmungen, welche so hier wie dort Platz greifen, be-
stehen keineswegs in einer blofen Wachstumshemmung, so daB etws
die gestorten Extremitéten sich lediglich durch ihre Kleinheit von
normalen unterscheiden und Entsprechendes auch mit den betroffenen
Hirnteilen der Fall ist. Ein Blick auf die Fig. 104 und 105 zeigt schon,
daf bei der korrelativen Hemmung des Mittelhirnes, wenn diese nur
frithzeitig genug erfolgt, nicht blcB eine schwichere Ausbildung des
Dachteiles der Grofie nach vorliegt, sondern daf3 die histologisch-ana-
tomische Differenzierung eine ganz andere ist als im normalen Gehirn.
In den gehemmten Extremititen werden beispielsweise wohl Muskel-
fasern gebildet, aber von einer mit der normalen ibereinstimmenden
Sonderung und Anordnung der Muskulatur kann nicht die Rede sein,
und die noch knorpeligen Skeletteile sind nicht nur kleiner als die
normalen, sondern unterscheiden sich auch davon durch ihre ginz-
liche Formlosigkeit und fehlende Differenzierung, so daB das ganze

Fig. 104. Querschnitt durch den mittleren Teil eines normalen Mittelhirns von
Rana fuscn zum Vergleich mit Fig. 105.

Gebilde denn doch qualitativ anders beschaffen ist wie eine normale
Extremitat. Die Unterdriickung der motorischen Vorderhornzellen im
Riickenmark (Fig. 102) schafft ebenfalls qualitative Unterschiede zur
normalen Hilfte. Doch genug davon. Hier geniigt es, festzustellen,
dafl Bein und Zentralnervensystem in gegenseitiger Entwicklungs-
abhingigkeit oder mit anderen Worten in Entwicklungskorrelation
stehen. Auch Versuche, die erst weiter unten zur Sprache kommen
sollen (s. Transplantation), haben das bestdtigt und namentlich die
qualitative Art der Beziehungen erldutert.

Zu betonen ist dabei, dafl diese Abhingigkeit eine wechselseitige
ist. Nicht nur die normale Formgestaltung des Zentralnervensystems
ist von der normalen Ausbildung der Beine abhingig, sondern auch
das Umgekehrte ist der Fall; die Extremititen entwickeln sich nur
normal bei ungestorter Entwicklung der zugehoérigen Nervenzentren.
Die reziproke Art der Abhingigkeit ist durchaus charakteristisch fir
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die echte Korrelation, und wir kénnen sie als erstes Kennzeichen der-
selben hinstellen.

Ein zweites Charakteristikum der echten Korrelation ist darin
gegeben, dall die wechselseitige Abhiingigkeit besteht zwischen solchen
Teilen, die morphologisch definierbar sind. Die Korrelationskompo-
nenten, wie sie zweckmiflig genannt werden, in unserem Falle also
Bein und Nervensystem, sind also ganz allgemein gesprochen durchaus
von einer gleichartigen Kategorie, sie lassen sich simtlich morphologisch
charakterisieren.

Die Einwirkung dieser einzelnen Korrelationskomponenten auf-
einander ist ferner eine direkte, eine unmittelbare. Die Extremitiat
steht zundchst nur in Korrelation mit den zugehérigen Nervenzentren
I. Ordnung, d. h. mit den Spinal- und Riickenmarkszentren: diese
hinwiederum stehen in Korrelation zu den iibergeschalteten Zentren
héherer Ordnung, die im Gehirn zu suchen sind. Das geht zur Geniige
hervor aus dem Verhalten bei ungleich weitgehender Formreaktion

Tig. 105. Querschnitt durch den mittleren Teil des Mittelhirns nach sehr frith-

zeitiger Exstirpation der linken Hinterbeinanlage. Die korrelative Hemmung hat

beide Seiten des Mittelhirns betroffen, was durch Vergleich mit Fig. 104 leicht
ersichtlich ist.

in den erwiahnten Exstirpationsversuchen. Es kommen nidmlich
Fialle zur Beobachtung, in denen nur das Riickenmark eine Ent-
wicklungshemmung zeigt, dann solche, in denen aullerdem die zuge-
hérigen Hirnzentren gehemmt sind. Die Hemmung wirkt also von
Station zu Station. Auch die korrelative Hemmung der nichtoperierten
Extremititen kommt auf diesem Wege zustande. Die Hemmung der
nichtoperierten Extremititen wird nicht dadurch ausgelost, daBl nur
mit Hilfe des Nervensystems etwa ein Reiz von der Operationsstelle
auf die anderen Beinanlagen iibertragen wird, sondern sie entsteht
in direktem Anschlul an die ,,absteigende’ Entwicklungshemmung
des Zentralnervensystems. Die Xorrelation zwischen den einzelnen
Beinen ist daher nur eine mittelbare und darum keine echte
Korrelation in dem hier vertretenen Sinne, sondern nur eine
scheinbare; zwischen die einzelnen Beine ist das Nervensystem

8*
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mit mehreren Stationen eingeschaltet. Aber die Einwirkung der
einzelnen Komponenten von Station zu Station aufeinander ist eine
unmittelbare und direkte. Darauf ist ein entschiedener Nachdruck zu
legen.

° Die gegenseitige Beeinflussung der Komponenten kann nur dadurch
erklirt werden, daB Reize irgendwelcker Art von dem einen auf den
anderen und umgekehrt ausgeiibt werden. Die Art dieser Reize ist
nicht weiter bekannt, nur kann als ausgemacht gelten, daB es sich
nicht um Reize handelt, die mit der normalen Funktion der einzelnen
Teile zusammenhéngen, da eine Funktion der in Rede stehenden
Organe im Sinne ihrer spateren Aufgabe zur Zeit der gegenseitigen
Beeinflussung noch véllig ausgeschlossen ist. Auf die Art des Reizes
kommt es im allgemeinen fiir die wesentliche Beurteilung der Korre-
lation auch nicht an, sondern darauf, ob der Reiz unmittelbar von
dem einen Komponenten auf den anderen ausgeiibt wird und ob der
andere Komponent auf einen solchen Reiz in spezifischer Weise, d. h.
beim Ausfall des Reizes mit einer Abdnderung der Formbildung oder,
im Verlaufe der ,normalen‘ Entwicklung, mit einer normalen Form-
bildung antwortet. Man kann dann von einem Bildungsreiz sprechen,

um zunichst einen indifferenten Aus-
druck zu gebrauchen. Auf diese Art
Reize soll unten noch miteinigen Worten
eingegangen werden.
Wir konnen aber nunmehr den
Begriff der echten Entwicklungskor-
relation dahin definieren, dall sie eine
wechselseitige direkte durch Bildungsreize
vermittelte Beeinflussung morphologisch
zu charakterisierender Komponenten ist.
a) Die Korrelationskette. Die
einzelnen Komponenten der oben ge-
Tig. 106. Rana fusca. Starke  nannten Korrelation sind nun durch die
MiBbildung beider Hinterbeine  wechselseitig wirkenden Reize gewisser-

1;&01’1‘ embr.yona,ler Exstirpation mallen in gerader Linie aneinander
deslinken Vorderbeines; Ansicht  gegohaltet, so daB die Korrelation eine
von der Ventralseite; hinter den J . X

von Entwicklungshemmung be- Kette bildet, indem jeder Komponent

troffenen Extremititen sieht auf den folgenden und auf den vorher-
man den noch nicht véllig  gehenden einwirkt; nur die Endglieder
reduzierten Ruderschwanz. der Kette wirken lediglich auf einen
Komponenten ein, auf den vorhergehen-
den oder auf den folgenden, und werden umgekehrt von diesem beein-
fluBt. Um bei obigem Beispiel zu bleiben, gibt eine einfache Auf-
zahlung der Komponenten in der Reihenfolge ihrer Schaltung ein
anschauliches Bild einer solchen Kette:

Bein 2 spinales Nervensystem 2 Gehirn 2 spinales
Nervensystem Z Bein.

Aber nicht immer ist die Schaltung eine so einfache, eine solche
geradlinige, die man am besten als Korrelationskette bezeichnet.
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s Die inneren Faktoren der Embryonalentwicklung.

g) Der Korrelationskomplex. Um das Bild einer kompli-
zierteren Verkniipfung zu erhalten, seien zunichst noch die Ergebnisse
anderer Experimente erwiahnt. Wird jungen Froschlarven (R. fusca)
ein Auge exstirpiert (Diirken), so treten sehr weitgehende korrelative
Entwicklungshemmungen auf. Nicht nur die im Mittelhirn gelegenen
zugehdrigen Augenzentren, sondern auch die Augenzentren der Gegen-
seite und das nichtoperierte Auge werden in Mitleidenschaft gezogen.
In letzterem ist es besonders die Netzhaut, welche die korrelative Form-
reaktion erkennen 1aBt (Fig. 107 und 108). Doch damit nicht genug.
Die wichtigsten Gehirnzentren der Beine liegen im Mittelhirn. Die
Verkniipfung von Gesichtseindruck und Beinbewegung ist beim Frosch
sehr eng, wie schon daraus erhellt, dafl der Frosch nur nach bewegter
Nahrung springt. So ist es moglich, daB die Entwicklungshemmung
der Augenzentren iibergreift auf die damit durch Assoziationsbahnen

Fig. 109. Rana fusca kurz vor dem Ende der Metamorphose mit schweren Hem-
mungsmiBbildungen aller GliedmaBen infolge Totalexstirpation des rechten Auges
auf jungem Stadium. a linkes Auge, a’ Stelle des exstirpierten rechten Auges.

verbundenen Mittelhirnzentren der Beine und weiter absteigend durch
das Riickenmark selbst die freie Extremitat in der normalen Entwicklung
stort. Die Folge davon ist eine unter Umstiénden sehr starke Hemmungs-
mifbildung der Gliedmallen, wie sie die Fig. 109 in einem typischen
Falle zeigt.

Uberblickt man die bisher erwihnten Korrelationen in ihrer Ge-
samtheit, so erhilt man gewissermalien eine verzweigte Kette, die man
besser als Korrelationskomplex benennt. In der Korrelationskette
stehen die mittleren Glieder nur zu je zwei anderen Komponenten in
Korrelation, im Komplex aber zu mindestens drei Komponenten. Aus
den genannten Versuchen iiber Bein- bzw. Augenexstirpation ist ein
Korrelationskomplex ermittelt worden, der durch seine mannigfachen
Verkniipfungen die Kompliziertheit der gegenseitigen Entwicklungs-
abhangigkeit hinreichend andeutet.

In der Fig. 110 ist eine Ubersicht iiber diesen Korrelationskomplex
gegeben. Essind auBlerdem noch einige andere Abhéngigkeitsbeziehungen
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eingetragen, auf welche wir weiter unten noch zu sprechen kommen.
Wenn auch nicht alle Beziehungen vollstindig angegeben sind, so
kommst in der Figur doch zum Ausdruck, wie auBerordentlich verwickelt
die Verhaltnisse liegen.

Die Korrelationskette sowohl wie der Korrelationskomplex sind
natiirlich umkehrbar, d. h. welches Endglied als Ausgang der Schaltung
. aufgestellt wird, ist gleichgiiltig, da die Wirkung der Reize eine wechsel-
seitige ist. Allerdings ist zu bemerken, daB es firr das experimentelle
Sichtbarmachen der Korrelationen nicht einerlei ist, von welchem
Komponenten man ausgeht, da einzelne Komponenten zu unbedeutend
sind, um durch den Ausfall ihrer Einwirkung weitgehende Stérungen
zu veranlassen, und auch auf den Ausbildungsgrad der einzelnen Kompo-
nenten zur Zeit der Versuche Riicksicht zu nehmen ist.

2. Die unechte Korrelation.

Nicht immer wird nun die Abhingigkeit der Korrelationskompo-
nenten voneinander durch Reize bewirkt, sondern zuweilen durch
andere Mittel. In der tierischen Entwicklung gibt es allerdings
dafiir nicht viel Beispiele; diese Art der Korrelation findet sich
ausgepragter bei Pflanzen, worauf hier nicht weiter eingegangen
werden kann. Aber immerhin 148t sich ihr Vorkommen in der
tierischen Ontogenese durch Tatsachen belegen. Wir haben oben
(S. 94) das Abhangigkeitsverhiltnis der beiden ersten Blastomere
des Froscheies kennen gelernt. Wenn beide Blastomere miteinander
in Zusammenhang bleiben, sich beriihren und dadurch die urspriingliche
Raumorientierung der Eisubstanzen gewahrt bleibt, entwickelt sich aus
jedem Blastomer nur die Halfte emes Embryos; werden die '/, Blastomere
getrennt, so entsteht eventuell aus jedem 1/, Blastomer ein ganzer
Embryo. Beim normalen Entwicklungsgange sorgen also offenbar
gegenseitige Beziehungen der Blastomere dafiir, da3 aus jedem nur
ein halber Embryo entsteht. Wir haben es mit einer Korrelation zu
tun, in der zwei morphologische Komponenten direkt und gegenseitig
sich beeinflussen. Nur sind es keine formativen Reize, welche dabei
eine Rolle spielen, sondern es handelt sich lediglich darum, daB durch
die Berithrung der beiden Blastomere eine Umorientierung des Dotters
in jedem derselben verhiitet wird, eine Umorientierung, die ja eintreten
kann, wenn die Blastomere getrennt werden. DaB die Verhiitung dieser
regulierenden Umorientierung nicht durch spezifische Reize her-
gestellt wird, geht auch daraus hervor, daBl man die eine Furchungszelle
abtoten kann; die andere liefert dann doch nur einen Halbembryo,
wenn jene mit dieser nur in Berithrung bleibt, so dal die regulierenden
Stromungen in dieser nicht erfolgen kénnen. Verhindert werden diese
Stromungen einmal durch die mechanische Berithrung mit der toten
Eihalfte, dann wohl, weil keine Verinderung der Oberflachenspannung
eintritt, wenn nicht durch Trennung von der anderen Eihilfte das
Blastomer eine neue freie Oberfliche erhilt und dadurch die halb-
kugelige Gestalt des Blastomers in eine ganzkugelige verwandelt wird,
und endlich, weil die Schwerkraft, welche die umorientierenden Stré-
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Fig. 110. Schematische Darstellung des bisher ermittelten Korrelationskomplexes
zwischen Organanlagen von Rana fusca. Zugrunde gelegt ist der beobachtcte
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mungen bewirkt, diese nicht hervorruft, wenn die gesamte Raumorien-
tierung des Eies nicht mit dem Abtéten des einen Blastomers gedndert
ist. Diese Anderung kann herbeigefilhrt werden entweder durch ein
gewaltsames Umkehren des Kies oder durch Abkugeln des isolierten
Blastomers. Ist das der Fall, so orientieren sich die Substanzen als-
bald nach ihrer spezifischen Schwere genau analog den Verhiltnissen
im Ganzei, die Furchung verlauft wie dort und es entsteht aus dem
halben Ei ein ganzer Embryo.

Von der Beteiligung spezifischer Bildungsreize ist gar keine Rede,
und doch sind es die direkten wechselseitigen Beeinflussungen zweier
morphologisch bestimmter Komponenten, welche in der normalen
Entwicklung das Schicksal dieser Komponenten, der Blastomere, be-
stimmen. Es erscheint angebracht, diese Art der Korrelation, bei der
zum Unterschied von der echten Korrelation nur der Reiz fehlt, als
unechte Korrelation zu benennen. Zu den unechten Korrelationen
sind dann alle wechselseitigen Abhingigkeitsverhaltnisse zu stellen, bei
denen die Wechselbeziehung nicht durch Bildungsreize, sondern auf
irgendwelchem anderen Wege herbeigefithrt wird.

3. Die echte Relation.

Insbesondere durch Spemann hat ein interessantes Abhangigkeits-
verh@ltnis in der tierischen Ontogenese eine eingehende Bearbeitung
erfahren, nidmlich die Abhangigkeit der Augenlinse von dem Augen-
becher. Bekanntlich wichst in der Embryonalentwicklung der Wirbel-
tiere der Augapfel in der Form des sogenannten Augenbechers vom
embryonalen Gehirn her gegen die Oberflaiche des Kopfes vor. Wenn
der Augenbecher in der Nihe der duBleren Haut angelangt ist, stilpt
sich von dieser her ein Sickchen nach innen dem Augenbecher entgegen,
schniirt sich von der duBeren Haut vollstindig ab und wird als rundes
Blischen zur Anlage der Augenlinse, die von dem Augenbecher umfafit
wird. Es hat sich nun durch Versuche herausgestellt, daf} die Bildung

Verlauf verschiedener Experimente. Die Pfeile deuten die Richtung der Ein-
wirkung an, wie sie von der Operationsstelle ausgegangen ist und sich durch
die Stationen der einzelnen Korrelationskomponenten (durch groBle farbige
Punkte angedeutet) iiber den ganzen Komplex ausgebreitet hat. Die roten
Pfeile und Punkte entsprechen den erwihnten Versuchen iiber Beinexstirpation,
die grilnen denjenigen iiber Augenexstirpation; die blauen beziehen sich auf
noch zu erérternde Experimente anderer Autoren. Die ausgezogenen Linien
deuten echte Relation bzw. Korrelation, die gebrochenen unechte (vgl. unten) an.
Der Einfachheit halber sind nur einzelne Punkte der Korrelationskomponenten
markiert, ohne damit den Reaktionsort genau bezeichnen zu wollen. Nicht
beriicksichtigt sind aus Griinden der Einfachheit auch die einzelnen Gewebe und
die genaue Lokalisation der Zentren im Nervensystem. Die Extremititen sind
lediglich je als ein einhcitlicher Reaktionsort dargestellt. Um das zum Ausdruck
zu bringen, sind sic als Ganzes mit farbigen Linien umfaBt, deren Sinn wohl
verstindlich ist. Auch die Wechselseitigkeit der Beziechungen bei Korrelationen
ist nicht zum Ausdruck gebracht. Hals- und Lendenteil des Riickenmarks nebst Spinal-
ganglien sind in stirkerer Vergroferung eingetragen. AuBer Korrelationen sind
auch Relationen beriicksichtigt. v Vorderhirn; m Mittelhirn; h Hoden; d Daumen-
schwiele; o1 Os ilei; sp Spinalganglien; 1 Augenlinse; ¢ Cornea bzw. Conjunctiva;
n periphere Nerven der Extremitiiten; q Querfortsatz des Sakralwirbels.
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der Linse wenigstens in manchen Fallen von der Entwicklung des Augen-
bechers abhingig ist. Die Versuche wurden angestellt an Kana fusca,
Rana esculenta und an Bombinator pachypus. Die drei Formen ergaben
ein ungleiches Verhalten.

Zerstort man bei Rana fusca, bevor die Linse angelegt wird, den
embryonalen Augenbecher, so kommt keine Linse zur Entwicklung,
auch wenn die Partie der &uBleren Haut bei der Operation geschont
wird, aus der sich sonst die Linsenanlage bildet.

Macht man denselben Versuch bei Rana esculenta, so bildet sich
trotzdem eine Linse. So zeigt Fig. 111 L’ das isoliert gebildete Linsen-
blischen, nachdem sehr frithzeitig die Anlage des Auges durch Anstich

Fig. 111. Querschnitt durch den Kopf einer jungen Rana esculentn mit Linse (L),
die ohne Einwirkung des frithzeitig zerstorten Auges gebildet ist. N opt Nervus
opticus; N olf Nervus olfactorius. (Nach Spemann.}

mit heiBer Nadel zerstort war. AuBer dieser Methode wurde in den
auBerordentlich sorgfaltigen Versuchen auch das Herausschneiden der
Augenanlagenzellen auf dem Neurulastadium mit dem gleichen Erfolge
angewandt. Fig. 112 gibt eine Vorstellung von der Art der Operation.
Auch beiderseitige Unterdriickung der Augenbildung wurde in den
Versuchsreihen benutzt und lieferte das gleiche Ergebnis.

Durch das Herausschneiden der vorderen Hirnanlage auf dem
Neurulastadium, auf dem das ganze Nervenrohr, auch das Gehirn,
noch eine dorsalwirts offene Rinne darstellt,”wird ganz sicher der Teil
der #uBeren Haut, aus dem sich normalerweise die Linse bildet, ge-
schont. Denn diese Partie liegt noch ventralwirts von der Nervenrinne
an der AuBenseite des Embryos. Erst durch das Zusammenriicken der
seitlichen Rinder des Nervenrohres zu einer dorsal-medianen Naht
wird diese Hautpartie dorsalwirts gezogen und kommt auflen neben dem
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embryonalen Hirn zu liegen. Wird also vorher der Teil der Hirnplatte
herausgeschnitten, aus dem das embryonale Vorderhirn und dann auch
die Augenblasen hervorgehen, so ist an der Stelle der spateren Linsen-
anlage jeder Eingriff vermieden. Der Erfolg dieser Operation ist der,
daB sich kein Auge bildet, bei R. esculenta aber wohl eine Linse.

Bei Bombinator pachypus entstand in entsprechenden Versuchen
im allgemeinen auch keine deutliche Linse. In manchen Fillen war
aber offenbar die Andeutung einer solchen gebildet, so dal wir es wahr-
scheinlich mit einer unvollkommen ausgebildeten Linsenanlage zu tun
haben.

Noch eine andere sehr interessante Versuchsreihe wurde angestellt.
Es wurde nicht der embryonale Augenbecher exstirpiert, sondern der
Teil der suleren Kopthaut, aus dem die Linse hervorgeht. An dessen
Stelle wurde ein Stiick der Rumpfhaut (Fig. 113) transplantiert, das
leicht vollstandig einheilte. Bei Rana esculenta
wurde keine Linse aus dieser transplantierten
Haut unter Einwirkung des Augenbechers
gebildet; ebenfalls wurde bei Bombinator
pachypus auf diese Weise keine Linse erzeugt.

Daraus ergeben sich verschiedene Maglich-

keiten. Erstenskannentwederder Augenbecher

keine Linse aus einem beliebigen Hautstiick

hervorrufen, sondern die von ihm ausgehenden

Reize wirken nur auf bestimmte Hautteile im

Sinne der Linsenbildung; oder zweitens gerade

die Rumpfhaut ist ungeeignet zur Erzeugung

der Linse; oder drittens bei der Entwicklung

der Linsesind iiberhaupt keine von dem Augen- Fig. 112. Neurulastadium

becher ausgehenden Bildungsreize im Spiele. ©1¢S Embryos von Rana
Lo . . esculerta. Die rechte Vor-

Um hieriiber Klarheit zu gewinnen, wurde  gerhiilfte der Hirnanlage,
eine dritte Versuchsreihe ausgefiihrt. Es wurde ausder sich die Augenblase
an den Ort der Linsenbildung ein Stiick bildet, ist exzidiert. (Nach
Kopfhaut von einer anderen Stelle des Kopfes Spemann.)
transplantiert. Bei Rana esculenta wurde
auch auf diesem Wege keine Linse erzielt. Dagegen bildete sich bei
Bombinator pachypus aus dem transplantierten Hautstiick unter der
Einwirkung des Augenbechers eine Linse.

Daraus folgt, daB bei bestimmten Formen wenigstens Bildungsreize
bei der Linsenentwicklung eine wichtige Rolle spielen; allerdings ist
die Beschaffenheit des Objektes dieser Reizung, d. h. in unserem Falle
der uBleren Haut, nicht ganz gleichgiiltig. Bei Rana esculenta entsteht
die Linse durch Selbstdifferenzierung unabhingig vom Augenbecher;
bei R. fusca ist ihre Bildung gebunden an die vom Augenbecher aus-
gehenden Reize; in gewissem Grade nimmt die Linsenbildung bei
Bombinator eine Mittelstellung ein.

Von anderen Autoren sind #hnliche Versuche angestellt worden,
s0 von Ekman am Laubfrosch (Hyla arborea). Bei jungen Embryonen
wurde das Ektoderm, aus dem sich normalerweise die Linse bildet,
durch ortsfremdes ersetzt, entweder durch Umdrehung des betreffenden
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Ektodermbezirks oder durch Transplantation von Rumpfhaut an seine
Stelle. Sowohl aus ortsfremder Kopf- als auch aus Rumpfhaut ent-
stand unter dem Einflul des Augenbechers eine Linse, wihrend aus
den normalen Linsenbildungszellen, die aus dem Bereich des Augen-
bechers verlagert waren, nie eine solche gebildet wurde. Daraus folgt,
dafl bei Hyla arborea die Linsenentwicklung keine Selbstdifferenzierung
ist und dafl die Potenz zur Linsenbildung noch weniger lokalisiert ist
als bei Bombinator pachypus.

Ferner sind zu nennen die Experimente von Lewis an Rana
palustris und R. sylvatica, die auch von der Zerstorung der priméren
Augenblasen ausgingen. Eine Linse wurde nur erzielt durch Einwirkung
des Augenbechers. Fehlt
dieser, so kommt auch
keine Linse zur Entwick-
lung (vgl. auch wunten
S. 262). Nach King ist
dieses Ergebnis fur R.
palusiris aber wohl dahin
zu modifizieren, dafB auch
ohne Augenbecher eine
undeutliche Linse angelegt
wird, dafBl diese Form also
) . ein Verhalten zeigt, das
Tig. 113. Junger Embryo von Rana esculenta, .0 Bombinator erinnert.
dessen normale Kopfhaut der rechten Seite vor . . .
Bildung der Linse durch transplantierte Rumpf- Die A_bhanglgkelt der
haut ersetzt wurde, die durch dunklere Pig- Linsenbildung vom pri-
mentierung gekennzeichnet ist. (Nach Spemann.) miéren Angenbecher hat

ferner Le Cron fir Am-
blystoma punctatum festgestellt. Unabhéngige, selbstandige Ent-
wicklung der Linse wie bei R. esculenta findet sich auch bei Salmo
(Mencl) und Fundulus (Stockard). Vor allem durch Einwirkung
von Magnesiumchlorid (vgl. oben S. 56) erzielte Stockard bei dem
genannten Knochenfisch schwere Milbildungen, u. a. auch solche, denen
ein Auge oder beide Augen véllig fehlten. Gleichwohl zeigte sich die
zugehorige Linse ganz normal entwickelt.

Wenn wir die Ergebnisse zusammenfassen, so steht fest, da Salmo,
Fundulus und Rana esculenia die Fahigkeit besitzen, eine Linse un-
abhingig vom Augenbecher zu bilden; daBl dagegen Rana fusca, B.
sylvatica, R. palustris, Hyla arborea, Amblystoma punctatumund Bombinator
pachypus die Abhingigkeit der Linsenentwicklung vom Augenbecher
aufweisen. Wir halten den ungleichen Grad dieser Abhingigkeit sowie
die Tatsache der Unabhingigkeit bei anderen Formen fest fur spatere
Ausfithrungen (S. 262) und begniigen uns vorerst mit der Feststellung,
daB in manchen Fillen die Entwicklung der Linse eine abhingige ist.

Die darin vorliegende Entwicklungsabhangigkeit ist nur eine ein-
seitige, denn die Entwicklung des Augenbechers ist nicht von dem
Vorhandensein der Linsenanlage abhingig. Wir kénnen deshalb nicht
von einer Korrelation sprechen, wenn wir die oben gegebene Definition
des Begriffes festhalten. Es liegt hier zwar etwas ganz Entsprechendes
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vor, aber doch nicht ein gleich:s. Darum erscheint es angebracht,
ein solches einseitiges Abhingigkeitsverhiltnis als Entwicklungs-
relation, und zwar in diesem Falle als echte Relation zu bezeichnen.

Unter echter Relation verstehen wir demnach die einseitige Ab-
héngigkeit eines morphologisch charakterisierten Elements oder Kompo-
nenten in der Entwicklung von einem Bildungsreiz.

Es sei hier darauf hingewiesen, dall die Reizquelle dabei unberiick-
sichtigt bleibt. In dem oben besprochenen Falle ist es der Augenbecher,
der diesen Reiz ausiibt. Uber die nihere Art dieses Reizes konnen wir
nichts aussagen.

In einem anderen schon oben naher besprochenen Falle (S. 78)
ist es die mechanische Inanspruchnahme, welche als Bildungsreiz
wirkt. Es handelt sich dort um die Einwirkung der Belastung auf
die Struktur der groBen Rohrenknochen. Auch diese Abhingigkeit
der Formbildung ist eine echte Relation.

4. Die unechte Relation.

Ahnlich wie bei den Korrelationen 1aBt sich auch eine Gruppe
der unechten Relationen aufstellen.

Vielfach untersucht ist die Abhéngigkeit der sekundéaren Geschlechts-
merkmale von der Keimdriise, dem priméren Geschlechtscharakter.
Hierher gehort z. B. die Abhingigkeit der Ausbildung der Daumen-
schwiele des Froschminnchens von dem Zustande des Hodens (Nuf-
baum, Harms, Meisenheimer, Lauche). Die Daumenschwiele
ist nur normal entwickelt als dufleres Zeichen des ménnlichen Geschlechtes
bei Vorhandensein des Hodens. Durch Kastration wird erreicht, daf3
sie entweder zuriickgebildet oder, wenn die Kastration in der Zwischen-
brunstzeit vorgenommen wird, nicht wieder die fiir die Brunst charakte-
ristische Gréfle und Differenzierung erhilt (Fig. 114 und 115). Darin
stimmen alle Autoren iiberein. Im einzelnen sind jedoch etwas von-
einander abweichende Ansichten vertreten worden. Durch nachtrig-
liche Implantation von Hodenstiicken oder durch Injektion von Hoden-
substanz in die Lymphsiacke des Kastraten wird erreicht, daf} die Daumen-
schwiele ihre normale Ausbildung wiedererhilt. Nach NuBbaum
kommt diese Wirkung so zustande, dafl die Hodensubstanz bzw. ein
spezifisches Hodensekret durch den Blutstrom mit bestimmten Ganglien-
zellen in Beriihrung gerit und diese analog den Wirkungen spezifischer
Nervengifte reizt; der Reiz wird dann durch periphere Nerven den
Daumenschwielen vermittelt und diese dadurch zur vollen Entwicklung
gebracht. Zum Beweise diente die Durchschneidung des die Daumen-
schwiele versorgenden Nerven (N. brachialis longus inferior = ulnaris),
welche nach drei Wochen die Riickbildung der Driisenschicht in der
Schwiele zur Folge hatte. Harms hat dagegen nachgewiesen, dafl
auch bei hungernden Froschen eine Degeneration der Schwiele erfolgt.
Es kann daher die von Nuflbaum beobachtete Riickbildung eine Folge
der schlechteren Ernahrung der Schwiele nach Nervendurchschneidung
sein. Endgultig widerlegt wird aber die Auffassung Nufibaums durch
die von Harms ausgefithrte Transplantation einer degenerierten Ka-
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stratenschwiele auf eine normale Rana fusca. Als Ort der Transplantation
wurde der Kopf gewshlt, so daB eine normale Innervation ausgeschlossen
ist. Gleichwohl wird eine Regeneration und eine dem normalen Zu-
stand zustrebende Differenzierung erreicht. Eine spezifische Reizung
spezifischer Nervenzentren erscheint damit ausgeschlossen; das Hoden-
sekret wirkt also direkt durch seinen Eintritt in das Blut.

Wie Meisenheimer nachgewiesen hat, handelt es sich bei der
von dem Hoden durch innere Sekretion abgegebenen Substanz nicht
um ,spezifische, entwicklungsauslosende oder formerhaltende Reiz-
mittel fiir die spezifischen Organe des zugehorigen Geschlechts®, sondern

Fig. 114. Hand eines normalen minn-  Fig. 115. Hand eines kastrierten mann-
lichen Frosches (Rana fusca). (Nach  lichen Frosches (R. fusca), etwa 1 Jahr
Meisenheimer.) nach der Kastration. (Nach Meisen-

heimer.)

nur um allgemein fiir den Haushalt des Kérpers notwendige Stoffe.
Das folgt daraus, daB die Kastratenschwiele nicht nur nach Implantation
von Hoden, sondern auch von Ovarialsubstanz zu wuchern beginnt.
Demnach handelt es sich nicht um eine spezifische Wirkung des Hoden-
sekretes, sondern um eine allgemeine Beeinflussung des Stoffwechsels
durch die erhohte Tatigkeit der Geschlechtsdriise zur Zeit der Brunst.
Damit stehen die Versuche von Steinach in Einklang. Durch Kastration
wird beim & Frosch die kiinstliche Auslésung des Umklammerungstriebes,
die bei normalen Tieren leicht gelingt, verhindert. Sowohl durch In-
jektion von Hoden- wie von Ovarialsubstanz wird die Auslésbarkeit
des Umklammerungsreflexes wieder herbeigefithrt, durch letztere aller-
dings in etwas schwicherem Grade, wie auch die Entwicklung der
Daumenschwiele durch Ovarialsubstanz etwas geringer ist als durch
Hodenimplantation.

Jedenfalls steht aber die Beeinflussung des sekunddren Sexual-
charakters durch die Keimdriise beim @& Frosch (R. fusca) fest.

Die entfernte Lage der Keimdriise schlieBt eine unmittelbare Be-
einflussung des Daumenballens durch einen direkten Reiz seitens des
Hodens aus. Vielmehr sind es Stoffe, welche durch sogenannte innere
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Sekretion der Keimdriise ins Blut gelangen, welche ihrerseits das exzessive
Wachstum der Schwiele zur Zeit der Geschlechtsreife hervorrufen.
Auch um Ubermittlung eines Reizes durch das Nervensystem, wie es
in anderen Fallen vorliegt (vgl. unten S. 142), handelt es sich hier nicht,
da die verkiimmerten Daumenschwielen eines Kastraten, auf ein normales
Miannchen tiberpflanzt, zu wuchermn beginnen, ohne dafl man Grund
zu der Annahme hat, bei der Einheilung sei eine entsprechende Nerven-
verbindung hergestellt worden. Die innere Sekretion der Keimdriise
verandert den Chemismus des Blutes, erst die Folge davon ist eine dem
verinderten Stoffwechsel entsprechende Ausbildung des sekundaren
Geschlechtsmerkmals. Auf die Ausbildung der Keimdriise hat um-
gekehrt die Daumenschwiele gar keinen Einfluf3.

Als unechte Relation mége daher bezeichnet werden die einseitige
Abhangigkeit eines morphologischen Elements oder Komponenten, die
nicht direkt durch einen Bildungsreiz bewerkstelligt wird.

5. Die Kombination.

Bei der Abhingigkeit der sekundiren Geschlechtsmerkmale von
der Keimdriise, ist meist nicht blo8 ein solches Merkmal von der Keim-
driise abhangig, sondern zugleich mehrere. So steht z. B. beim méann-
lichen Vogel nicht bloB das Gefieder (vgl. unten), sondern auch die
Stimme, oft noch besondere Bildungen wie Kamm oder Hautlappen in
Relation zur Keimdrise. Es kénnte, wenn man die Beziehungen zur
Keimdriise nicht kennen wiirde, den Anschein erwecken, als ob diese
mehreren sekundéren Merkmale untereinander in Korrelation standen.
Das ist aber tatsichlich nicht der Fall, sondern jedes fiir sich steht in
Relation zu ein und demselben Faktor, zur Keimdriise. Es handelt
sich also dabei nicht um eine Korrelation, sondern um die gleichzeitige
Relation mehrerer morphologischer Elemente zu ein und demselben
ursichlichen Moment. Jene Elemente sind in einer Relation kom-
biniert. Man wird daher in einem solchen Falle zweckmaBig von einer
kombinierten Relation sprechen.

Bei Besprechung des Beispiels fiir echte Korrelation wurde fest-
gestellt, daB die Entwicklungskorrelation zwischen den Extremitaten
des Frosches nur eine mittelbare ist; sie stehen einzeln in echter
Korrelation zu ein und demselben Organkomplex, dem Nervensystem,
und dadurch ist zwischen ihnen in der Entwicklung eine gewisse
Verkniipfung vorhanden, die aber nur mittelbar ist; wir konnen eine
solche Erscheinung als mittelbare oder besser noch als scheinbare
Korrelation bezeichnen, durch welche in unserem Falle die normale
Ausbildung der vier Extremititen miteinander kombiniert ist.

Nun gibt es noch andere Falle, in denen mehrere morphologische
Komponenten gleichzeitig und stetig von einem nicht in einem von
ihnen selbst gelegenen Moment abhéngen, so dafB} es bei oberflichlicher
Betrachtung den Anschein erwecken kann, jene Komponenten bildeten
einen echten Korrelationskomplex. Wir wihlen dafiir einmal ein Bei-
spiel, das nicht dem experimentellen Gebiet entnommen ist, und deuten
die einschligigen Tatsachen darum nur kurz an.



128 Die inneren Faktoren der Embryonalentwicklung.

Das Brustbein des Vogels steht in Relation zur Flugfahigkeit; es
besitzt als Kennzeichen dieser Beziehung bei den guten Fliegern einen
hohen Kamm (Carina), der den Laufvogeln fehlt. Zugleich besteht die
gleiche Relation aber noch bei anderen Organen. So ist fiir die Cari-
naten auller dem Brustbeinkamm charakteristisch die Verschmelzung
der Schwanzwirbel zum Os coccyge:, bei gewissen Ratiten (Laufvogeln)
bleibt diese Verschmelzung aus. Wir haben es wahrscheinlich bei der
besonderen Ausgestaltung des Skeletts der Carinaten mit einer eine
funktionelle Anpassung erzeugenden Wirkung der Funktion zu tun.
Axuf den ersten Blick tauscht das eine Korrelation vor zwischen Brustbein
und Schwanzwirbelsdule. Aber die Ausbildung beider Organe steht ge-
meinsam in Relation zur Flugfunktion als dem urspriinglich ursichlichen
Moment. Es handelt sich also ebenfalls um eine kombinierte Relation.

Diese kombinierte Ausbildung der beiden und auch der anderen
von der Flugfunktion beeinfluBten Organe wird nun aber unmittelbar
als solche vererbt. In der einzelnen Ontogenese ist also ihre Relation
zur Funktion gar nicht vorhanden. Wenn aber die kombinierte Relation
wie in diesem Falle unmittelbar erblich ist, so hat die reziproke Aus-
bildung von Brustbein und Fliigel sekundér ihr ursichliches Moment
wenigstens in der Ontogenese in der Relation beider Organe zum Keim-
plasma, insoweit dieses die unmittelbaren Faktoren fiir die einander
entsprechende Ausgestaltung enthélt.

Das leitet uns iiber zu den bisher sogenannten Variations- oder
Vererbungskorrelationen, fiir welche schon Darwin eine grofle Anzahl
Beispiele beigebracht hat. Wenn z. B. bei manchen Rassen ein langer
Kopf meist zusammen mit langen Beinen vererbt wird, und was der-
artiger Erscheinungen mehr sind, so wird die besondere Ausbildung
der beiden Organe zu gelten haben als der gleichzeitig auftretende Aus-
druck einer besonderen Beschaffenheit des Keimplasmas. Die stetige
Zusammengehorigkeit einer besonderen Ausbildung mehrerer Organe
wird in solchen Iallen gewihrleistet durch das Keimplasma, nicht
durch gegenseitige echt korrelative Beeinflussung.

Fiir die kombinierte Relation und fur die scheinbare Korrelation
sei nun die gemeinsame Bezeichnung Entwicklungskombination
oder kurz Kombination eingefiihrt.

Unter Kombination verstehen wir demnach die gleichzeitige und
stetige Zusammengehorigkeit (Koordination) einer bestimmten Awus-
bildung zweier oder mehrerer morphologischer Komponenten nicht
infolge von Korrelation zwischen diesen Komponenten, sondern durch
gleichzeitige und stetige Abhingigkeit aller dieser Komponenten von
einem auBlerhalb derselben liegenden Faktor.

Die Natur dieses Faktors wird offen gelassen; es konnen fiir das
Zustandekommen einer Kombination sowohl Korrelation als Relation,
gemeinsame Funktion wie das Keimplasma eine Rolle' spielen, wie die
Beispiele gezeigt haben.

6. Die engere Fassung des Korrelationsbegriffs.

Die im vorstehenden gegebene Einteilung der bisher sogenannten
»Korrelationen seien nun in einer Tabelle zusammengestellt.
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Im vorstehenden ist der Korrelationsbegriff anders gefafit worden
als urspriinglich bei seiner ersten Aufstellung durch Cuvier. Er be-
deutet nicht bloB das stete Zusammentreffen bestimmter Bildungen,
gondern es ist ein kausales Moment hineingelegt worden. Darum handelt
es sich bei dem im vorstehenden vertretenen Korrelationsbegriff um
einen entwicklungsmechanischen Begriff, nicht mehr um einen rein
beschreibenden, rein morphologischen. Der morphologische Begriff der
Korrelation ist als Kombination bezeichnet worden, denn bei der Kom-
bination ist in erster Linie die Zusammengehorigkeit in deskriptivem
Sinne gemeint. Das nur mittelbar die Kombination bewirkende kausale
Moment kommt erst in zweiter Linie, vertreten durch die Unterbezeich-
nungen kombinierte Relation und scheinbare Korrelation. Der Kor-
relationsbegriff enthielt schon lange ein kausales Moment, aber man
war sich dessen wohl nicht immer ganz klar bewullt. Es erscheint
durchaus angebracht, deshalb die alte Bezeichnung Korrelation fir den
jiingeren entwicklungsmechanischen Begriff beizubehalten und ihn zu-
gleich etwas enger zu fassen, wie es in der obigen Einteilung geschehen
ist. Die weitere Einteilung der Hauptgruppen der Korrelationen bzw.
Relationen kann auf den Mitteln fuBlen, welche die Beeinflussung eines
Teiles durch einen anderen bewirken, so daf dann z. B. von physio-

9

Diirken, Einfihrung in die Experimentalzcologie.
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logischen, chemischen, mechanischen Korrelationen die Rede ist. Die
Untersuchungsmethode, welche auch wohl schon als Einteilungsprinzip
benutzt worden ist, erscheint als gar zu kinstlich dzzu ungeeignet.

Die Folge der nicht geniigend klaren Fassung des Korrelations-
begriffs war auch, dafl Erscheinungen zu den Korrelationen gestellt
sind, die bei niherer Priifung gar keine solchen sind. HEs handelt sich
dabei vielfach. um Kombinationen im oben gegebenen Sinne oder auch
um rein funktionsphysiologische Beziehungen. Wenn z. B. erhdhte
Muskeltatigkeit eine gesteigerte Erzeugung von Xohlendioxyd zur
Folge hat, das seinerseits durch Reizung des Atemzentrums eine er-
hohte Tatigkeit der Lungen bewirkt, so kann man eine solche Erscheinung
schlechterdings nicht in dieselbe Kategorie stellen wie die gegenseitige
Abhiingigkeit morphologischer Komponenten. Fiir die wechselseitige
Abhangigkeit der Funktion ist eine besondere Gruppe zu bilden, die
uns hier nicht niher angeht, da wir die Funktionsphysiologie von voru-
herein aus dem Kreis unserer Betrachtung ausgeschlossen haben.

Der iibliche Korrelationsbegriff ist zu weit und damit unbrauchbar
geworden; der enger gefafte Begriff lat zwar einen Teil der bislang
in ihm untergebrachten Erscheinungen ausscheiden, schafft aber dafiir
grofere Klarheit. _

Hier erscheint es angebracht, auf einen Begriff aufmerksam zu
machen, der neuerdings von Wedekind fiir das Gebiet der Pala-
ontologie aufgestellt worden ist und mit dem hier gegebenen Begriff
der Kombination eine gewisse Verwandtschaft besitzt. Unter letzterer
verstehen wir die Koordination von Charakteren, d. h. deren gleich-
zeitiges stetiges Zusammensein. Dem stellt Wedekind gegeniiber die
Adordination der Charaktere, d. h. die im Laufe der Zeitperioden sich
ausbildende Kombination von bestimmten Charakteren oder ,die in
der Zeit erfolgende Aneinanderkuppelung von Charakteren. Ist also
die Koordination als Unterabteilung der Kombination ein deskriptiver
Begriff, so enthialt die Adordination ein genetisches Moment, indem
ein bestimmter jiingerer Charakter erst dann in die Kombination
eintritt, wenn ein bestimmter anderer vorher ausgebildet ist, ohne
da jedoch jener von .diesem In entwicklungsmechanischem Sinne
abhéngig ware.

Das Verhaltnis von Kombination, Koordination und Adordination
148t sich am besten in der Form eines Dreiecks darstellen:

Kombination
/ N
Koordination < Adordination

Sowoh! die Koordination wie Adordination fithrt zur Kombination,
wobei zugleich die Adordination zur Koordination wird, wenn das zeit-
lich-genetische Moment nicht beriicksichtigt wird oder mnicht mehr
festgestellt werden kann.

Fir das Verstindnis der Artbildung ist offenbar der Begriff der
Adordination sehr wesentlich. Der Versuch, ihm experimentell niher
zu treten, ist noch nicht gemachs.
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7. Weitere Beispiele der verschiedenen Abhingigkeitsarten.

Wenden wir uns jetzt zur Besprechung weiterer Einzelfalle aus
dem Gebiete der Relation und Korrelation, so konnen wir von vorn-
herein feststellen, daB sich aus der vergleichenden Betrachtung der
Organismen zwar eine Fille von Abhangigkeitsbeziehungen ergibt,
daBl aber erst eine verhaltnismaBig geringe Zahl eine exakte experi-
mentelle Bearbeitung erfahren hat. Einen Teil davon werden wir erst
kennen lernen, wenn das Gebiet der Regeneration und Transplantation
besprochen wird.

In das Gebiet der korrelativen Erscheinungen gehort zunsichst
all das, was wir bei Besprechung der Regulationseier erértert haben.
Nur durch die Wirksamkeit gegenseitiger Beziehungen werden die toti-
potenten Blastomere dazu gebracht, im normalen Entwicklungsablauf
nur einen bestimmten Teil zu bilden an Stelle des Ganzen, zu dem sie
der prospektiven Potenz nach fahig sind, wie zur Geniige gezeigt Ist.
Hier gentigt es daher, nur kurz wieder daran zu erinnern.

DaBl die gegenseitige Beeinflussung der Furchungszellen zum
mindesten nicht immer auf dem Spiel von Bildungsrcizen beruht,
wurde an dem Beispiel des Froscheies gezeigt.

Im tbrigen liegt in den ersten Entwicklungsvorgingen trotz aller
Versuche noch manches von der Experimentalforschung erst ungeniigend
oder gar nicht bebaute Feld vor; es sei nur hingewiesen auf die Er-
scheinung des Zellwanderns, der Anziehung und AbstoBung von Zellen
usw. Allerdings erscheint hier der experimentelle Weg vorerst kaum
gangbar.

Als eine besondere Art der Beziehung zwischen Embryonalzellen
mag hier die Cytotaxis erwidhnt werden, welche zuerst von Roux an
Morula- und Blastulazellen des Frosches (R. fusca) beobachtet wurde.
Solche isolierten Zellen, die durch Zerschneiden und Zerzupfen des
Keimes gewonnen werden, néhern sich einander vielfach bis zur Be-
rithrung, wenn der Abstand der einzelnen Zellen, die sich in physio-
logischer Kochsalzldsung oder Eiweil befinden, nicht grofer ist als
hochstens ein Zelldurchmesser; es kénnen dabei améboide Forméande-
rungen auftreten. Hierher gehoren u. a. auch Beobachtungen von
Driesch iitber Wiederzusammentritt von Furchungszellen von Echinus,
deren Zusammenhang durch Wirmewirkung gelockert war; ferner von
Rhumbler iiber cytotropische Bewegungen an Furchungszellen von
Triton taeniatus und Tr. alpestris. Endgiltig geklart sind die ange-
deuteten Erscheinungen nicht.

Far die Kenntnis der Korrelationen auf #lteren Stadien sind neben
den Experimenten von Bedeutung zahlreiche Mibildungen, unter
anderen solche, welche die Abhangigkeit zwischen Nervensystem und
peripheren Organen erlautern. Sie sind auch darum beachtenswert,
weil sie zeigen, dall solche Abhiéngigkeiten nicht blofl bei Rana fusca
vorkommen.

Von den iiberaus zahlreichen Fallen seien nur einige hervorgehoben.

Berithmt geworden sind seinerzeit die von Weber und Alessan-
drini beschriebenen MiBbildungen vom Kalb und Schwein, bei denen

g*
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das Fehlen von Muskeln, insbesondere an den Gliedmafien, mit gleich-
zeitigem Fehlen der zugehdrigen Nerven und Riickenmarksabschnitte
zu verzeichnen war. Zwar fithren die Verfasser das Fehlen der Muskeln
auf das Fehlen der Nerven zuriick, aber da man fir die Entstehung
der MiBigeburten nur auf Vermutungen beschrinkt ist, kann auch das
primsire Moment in dem Ausfall der Muskelbildung zu suchen sein.
Wahrscheinlich ist, daf hier Wechselbeziehungen, Korrelationen, zwischen
Nervensystem und Muskulatur im Spiele waren. Andere shnliche MiB3-
bildungen, auch vom Menschen, sind u. a. beschrieben von Klatt,
Tschernyschew, Edinger, Leonowa. Im ibrigen sei auf das
groBangelegte Werk von E. Schwalbe verwiesen.

Nicht nur korrelative HemmungsmiBbildungen des Riickenmarks,
sondern auch des Gehirns sind vom Menschen bekannt.

So hat Edinger eine Mifibildung beschrieben, die sich durch an-
geborenen Mangel eines Vorderarmes, gleichzeitiger mangelhafter Aus-
bildung der zugehorigen Riickenmarksteile und durch Atrophie der
entsprechenden Zentralwindung des Gehirns auszeichnete.

Wiglesworth berichtet von der Amputation des linken Armes
im letzten Drittel des Oberarmes bei einem vierjihrigen Miadchen.
Die Sektion, welche 52 Jahre spiiter vorgenommen wurde, ergab eine
Atrophie der hinteren Zentralwindung im mittleren Teil.

Ein von Lehmann beschriebener Mikrocephalus zeigt wohl die
Gliederung des Gehirns in seine einzelnen Abschnitite, aber die Ober-
fliche dss GroBhirns ist fast glatt. Nur die Fossa Sylvit, der Sulcus
Rolandi und der Sulcus occipito-parietalis sind vorhanden. Zugleich
finden sich bedeutende Mifibildungen der unteren Extremitéten, welche
imi Zuriickbleiben der Entwicklung im Verhiltnis zum Gesamtbau des
Korpers, in ausgeprigter Klumpfufistellung und in Verdoppelung der
tinften Zehe bestehen. Die beigefiigte Abbildung zeigt eine uber-
raschende Ahnlichkeit der GliedmaBen mit den von Diirken experi-
mentell an Rana erzeugten (vgl. oben S. 1186).

Im Zusammenhange mit den aufgezihlten MiBbildungen, die sich
leicht vermehren lieBen, ist wohl eine Beobachtung Babdaks von Inter-
esse, der eine Verzigerung der Metamorphose von Bufo dadurch er-
zielte, dafl das Gehirn bis zur Medulla oblongata entfernt wurde. Darin
duBert sich eine gewisse ecinseitige Abhéngigkeit der Entwicklungs-
prozesse vom Nervensystem.

Wenden wir uns damit zum Gebiete der Relationen, so gehoren
dahin zunichst manche der uns schon weiter oben bei der Abhingigkeit
der Formbildungsprozesse von #uBeren Faktoren bekannt gewordenen
Erscheinungen. Ferner sind aufler den in diesem Abschnitt bereits
beschriebenen noch folgende zu erwihnen.

Diirken stellte fest, dal nach frithzeitiger Exstirpation eines Auges
bei Rena fusca das Chondrocranium typische Miflbildungen auf der
Operationsseite aufweist. Die Capsula auditiva wird vorgelagert und
an ihrer Vorderwand eventuell noch besonders verdickt. Vor allem
aber verdickt sich die Seitenwand des Schidels ganz bedeutend und
wird auBerdem noch hiufig nach auBen ausgebogen. Fiir diese abnorme
Ausdehnung der Knorpelteile ist das Fehlen bestimmter Reize ver-
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antwortlich zu machen, die sonst von dem Bulbus oculi auf die Um-
gebung ausgeitbt werden und immerhin letzten Endes auf Beriihrungs-
reize zuriickgefithrt werden mégen. Durch das Bestehen dieser Reize
wird normal die Entwicklung des Knorpels in bestimmten Grenzen
gehalten. Es handelt sich aber nicht um einen einfachen mechanischen
Widerstand, da einem Drucke der wachsenden Schidelwand der Bulbus
ohne weiteres ausweichen wiirde. Fehlen an der Schadelkapsel die
austretenden Nerven (Optikus), so werden ihre Foramina mindestens
stark verengt oder sogar ganz geschlossen. Auch darin tritt ein
Abhangigkeitsverhdltnis zutage.

Auch Gudden wies die abhingige Natur der Schiadelentwicklung
nach. Nach Abtragung beider Gehirnhemisphiren beim jungen
Kaninchen findet man beim mehr erwachsenen Tiere ein nach allen
Richtungen abgeflachtes und verkiirztes Schidelgewdlbe. ,,Bringt man
durch Exzision und Anlegung von 2--3 Ligaturen das eine Nasenloch
zur Verwachsung, so setzt man damit den zugehérigen Nervus olfactorius
aufler Funktion und zwingt den anderen zu vermehrter Tatigkeit. Der
von der Luft und ihrem Durchzuge abgesperrte Geruchsnerv verkiimmert
samt seinem Bulbus, Nerv und Zentrum der offen gehaltenen Seite
dagegen entwickeln sich kraftiger. Uber dem atrophierten Bulbus
verdickt sich die Schadelwand, tiber dem hypertrophischen verdiinnt
sie sich.”

Interessant sind die Experimente Landsbergers an Hunden.
Einige Stunden nach der Geburt wurden die Keime der Milchzahne
in der einen Oberkieferhalfte entfernt. Nach 6 Wochen wurde die Ope-
ration wiederholt, um auch die Anlagen der bleibenden Zihne zu be-
seitigen. Nach 1 Jahre zeigte der Schidel folgende Eigentumlichkeiten.
Der Oberkiefer neigt nach der Seite hin, an der die Ziahne fortgenommen
sind. Das ist wohl darauf zuriickzufiihren, dafl der dehnende Einflufl
der Zshne gefehlt hat.  Auf der Operationsseite liegt ein auffallendes
Hoéhenwachstum des Schidels vor, wihrend die Gegenseite sich mehr
in die Breite entwickelt hat. Auch ist auf der operierten Seite der
Schadel im ganzen sehwicher ausgebildet, der Jochbogen ist klein,
das orbitale Dach langgezogen, das Os parietale dimnwandig. Auf
den Ausfall des Kaudruckes kann dies Verhalten des Schadels nicht
zuriickgefithrt werden, denn wenn der Unterkiefer operiert wird und
dadurch der Muskelzug beim Kauen ebenfalls herabgesetzt wird, da
das Tier naturgemifB die nichtoperierte Seite zum Kauen benutzt,
bleibt der Schidel normal. Es liegt hier offenbar eine echte Relation vor.

Um eine solche handelt es sich auch bei den Versuchen von Lewis
iiber die Differenzierung der Cornea bzw. Conjunctiva am Auge der
Wirbeltiere. Als Material dienten Rana palustris und Amblystome
punctatum. Der Teil der Kopfhaut, aus dem sich die Conjunctiva und
das ihr gleichwertige Cornéaepithel bildet, ist zunfichst pigmentiert
wie die iibrige Haut. Es ergab sich nun, dafl sein Durchsichtigwerden
abhéngig ist von der Entwicklung des Augenbulbus. Nach friihzeitiger
Totalexstirpation des -Auges unterbleibt die Aufhellung der Conjunctiva.
Bemerkenswert ist, daB3 auch' die Linse allein, ohne den Augenbecher,
die Differenzierung herbeifiihrt, “allerdings in geringerem Umfange als
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der groflere Augenbulbus. Das gleiche Verhalten wurde von Diirken
fir Rana fusca ermittelt (siehe unten S. 212).

Eine sehr charakteristische Relation wurde bereits oben bei Be-
sprechung der &uBleren Entwicklungsfaktoren erwihnt, als von den
Herbstschen Versuchen iiber die Wirkung kalkfreien Seewassers auf
die Seeigellarven die Rede war (S. 54). In solchem Wasser unterbleibt
die Bildung der langen Kalknadeln und iiberraschenderweise auch der
drei Pluteusarme. Herbst nimmt mit Recht an, dafl zur Entwicklung
dieser ein von den Kalknadeln ausgehender Reiz notwendig sei, so daBl
die Armfortsitze nicht etwa von den Kalknadeln mechanisch vor-
gestiilpt werden.

Die bisher geschilderten Relationen sind nicht begriindet in der
Funktion der betreffenden Organe. Auch von der Funktion kann ein
Bildungsreiz ausgehen, wie es oben bereits fiir die Knochenstruktur
erliutert wurde.

Zu den funktionellen Relationen gehért auch die von Schreibers
zum Gegenstand von Versuchen gemachte Anpassung der Lungen-
und Kiemengrofle an die Atemfunktion. Proteus anguineus atmet
sowohl durch Lungen als durch Kiemen. Wird er in tiefem Wasser
gehalten, so entwickeln sich die Kiemen zum Dreifachen ihrer unter
normalen Bedingungen beobachteten Grofle, die Lungen werden re-
duziert. Umgekehrt werden die Lungen in seichtem Wasser grofler
und gefaBreicher, da sie dann mehr benutzt werden, wahrend die Kiemen
mehr oder minder verschwinden. Der Bildungsreiz wird hier geliefert
von dem groBeren oder geringeren Gasaustausch in dem betreffenden
Organ je nach der Lebenshaltung.

Das leitet uns iiber zu der funktionellen Hypertrophie von Niere
und Leber, welche eintritt, wenn die eine Niere hzw. ein Teil der Leber
exstirpiert wird. Die eine Niere sowohl wie der Leberrest haben die
gleiche Funktion zu bew#ltigen wie der normale Bestand dieser Organe.
Diese gesteigerte Funktion iibt den Reiz aus, der die Hyper-
trophie herbeifiihrt (vgl. u. a. die Arbeiten von Eckard, Golgi,
Haasler, Podwyssozki, Ponfick, Ribbert). Bei Niere und Leber
handelt es sich um einen chemischen Reiz, bewirkt durch die Beschaffen-
heit des Blutes, das in diese Organe eintritt und sich mit Hilfe derselben
gewisser Bestandteile entledigt.

Oben wurde betont, daB funktionelle Relationen vielfach unmittel-
bar erblich sind, so daB die urspriinglich fiir die Ausbildung -des
betreffenden Organs maBgebende Abhiirgigkeit in der Ontogenese in
den Hintergrund getreten ist. Darauf wurde hingewiesen bei Erwihnung
der Anpassung des Vogelskeletts an die Flugfunktion.

Nun stehen iiberhaupt Skelett und Muskulatur bei Wirbeltieren in
engem Zusammenhang. Wir haben allen Grund zu der Annahme, daf3
die Gliederung des Skeletts sekundir der Gliederung der Muskulatur
gefolgt ist. Das geht nicht nur aus vergleichend-anatomischen Be-
trachtungen hervor, welche zeigen, dafl in der aufsteigenden Reihe
der Wirbeltiere frither eine Gliederung der Muskulatur (Amphioxus,
Cyclostomen) als eine solche des Skeletts vorhanden ist, sondern auch
aus der Beobachtung, dafl die spezielle Form des Skeletts in Anpassung
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an die Funktion, indirekt also unter dem EinfluBl der Muskulatur aus-
gebildet ist. Wir sprechen daher geradezu von der kinetischen, d. h.
unter dem Einfluf} der Bewegung stehenden Gliederung des Wirbeltier-
skeletts. Nun hat Braus Versuche an Haien angestellt, welche sich
mit dieser Frage befassen.

Das Skelett der Bauchflosse der Haie besteht vornehmlich aus
Knorpelstrahlen, welche mit der Basis der Flosse einen groBeren Winkel
bilden. Sie entwickaln sich aus dem Bindegewebe der TFlossenanlage.
Die Muskeln der Flosse dagegen wandern als Knospen von den Myotomen
des Rumpfes her ein, bevor das Skelett gebildet ist. Macht man nun
einen Schnitt in die junge Flosse an ihrer Basis, quer zur Richtung
der spiteren Knorpelradii, so wird das Einwandern der Muskelknospen
in den abgeldsten Bezirk verhindert. Gleichwohl werden auch in diesem
die Radii gebildet. Ontogenetisch erfolgt also die Gliederung des Skeletts
ohne Einwirkung der Muskulatur; sie ist Selbstdifferenzierung.

Die Muskulatur besitzt in diesem Falle nicht einmal die Fihigkeit,
die Gliederung des Skeletts herbeizufithren. Denn wird die junge Flosse
parallel zur Richtung der spiteren Skelettstiibe eingeschnitten, so
wandern die Muskelknospen ungestort ein, aber in dem kranial von dem
Einschnitt gelegenen Flossenteil bleibt die Gliederung des Knorpels
trotzdem aus, es entsteht eine ungegliederte Platte.

Wir haben hier also ein treffendes Beispiel fiir den Fall, dafl nach
allgemeinen Erwigungen eine Relation des Skeletts zur Muskulatur
angenommen werden mul}, dafl sie sich aber in der Ontogenese nicht
kundgibt, sondern statt dessen Selbstdifferenzierung vorliegt, aber keine
absolute Selbstdifferenzierurg, wie aus dem letztgeschilderten Verhalten
des Knorpels hervorgeht, der sich, abgetrennt von dem itbrigen Skelett-
bildungsgebiet, vor dem Schnitt nicht selbstindig in einzelne Stabe
gliedern kann.

Bei der funktionellen Relation von Niere und Leber spielen chemische
Reize eine Rolle.

Chemische Reize sind. es nun auch in erster Linie, welche bei den
unechten Relationen in Thtigkeit treten.

Wir haben bereits ein Beispiel dafiir ausfiihrlicher = besprochen,
namlich die sekundéren Geschlechtscharaktere des mannlichen Frosches.
Erginzend fiigen wir zundchst hinzu weitere Beobachtungen an Wirbel-
tieren.

Bresca kastrierte Tviton cristatus 3. Die sekundiren Geschlechts-
merkmale, welche sich jedes Jahr zur Brunstzeit neu bilden, der Riicken-
und Schwanzkamm, die weifle Binde am Schwanz und die Marmorierung
des Oberkopfes, werden infolgedessen vollstindig zuriickgebildet. Bei
den- Weibchen zeitigte die Kastration kein entsprechendes Ergebnis.

Eine Abhingigkeit der sekundiren Merkmale besteht auch fiir den
ménnlichen Vogel. Bekannt ist die sogenannte Hahnenfedrigkeit alter
Hennen, deren Ovarien bereits reduziert sind. Sie nehmen eine Be-
fiederung von durchaus ménnlichem Charakter an, so dal} der erste
Augenschein sie mit einem Hahn verwechseln konnte. Im zoologisch-
zootomischen Institute zu Gottingen befindet sich z. B. der Balg einer
alten Goldfasanenhenne, dessen Farbung vollkommen der eines Hahnes
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116

117

118
Tig. 116—118. Hahnenfedrigkeit einer alten Henne des Coldfasan. Fig. 116.
Normaler Hahn. Fig. 117. Normale Henne. Fig. 118. Hahnenfedrige Henne.
(,,Eine 15 Jahre alte Goldphasanhenne, die in den letzten 8 Jahren bey der
Mause allgemach miinnliches Gefieder erhalten. Ausder Menagerie zu Cassel 1812.%)
Aus der Sammlung des zoolog.-zootom. Instituts zu Gottingen.
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entspricht. Die Geschlechtsorgane dieses Tieres waren nach der Priifung
von Blumenbach weiblich. In ihrer Grofle stimmt die hahnenfedrige
Henne mit einer normalen tberein (Fig. 116—118). Von Goodale
ist die Hahnenfedrigkeit zum Gegenstand des Experiments gemacht
worden. Er stellte ganz iibereinstimmend mit der Beobachtung fest,

Tig. 119. Periickengeweih vom Reh (Cervus capreolus). Fig. 120. Periickengeweih
vom Elch (Cervus alces); bei letzterem ist der Bast entfernt. Beide aus der
Sammlung des zoolog.-zootom. Instituts zu Gottingen.

dafl die Henne einer domestizierten Rasse (Brown Leghorn) infolge
Kastration das Gefieder des Hahnes annimmt, wenn auch nicht in
allen Einzelheiten; nicht aber tritt bei Kastration junger Héhne das
Umgekehrte ein. Kaltenbach beobachtete, dafl kastrierte @ Enten
schon nach der ersten Mauser die typischen Erpelfedern bekamen.
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Besonders eingehend bearbeitet sind die hier in Rede stehenden
Verhiltnisse bei den Cerviden von Rorig auf Grund zahlreicher Be-
obachtungen und einzelner Experimente. Es ergibt sich, dafl auch bei
diesen Formen der sekundére Geschlechtscharakter abhangig ist von
dem Zustand der Keimdriise. Rorigs Ergebnisse lassen sich kurz
dahin zusammenfassen, da das Fehlen der & Zeugungsorgane Ge-
weihlosigkeit bedingt; dafl zweitens angeborene -einseitige Atrophie
des Hodens einseitige Kiimmerung der Geweihstange auf der gekreuzten
Seite zur Folge hat; drittens fithrt erworbene véllige Atrophie der Hoden
zur Bildung des Periickengeweihes, wie es namentlich beim Reh gar
nicht so selten beobachtet wird, aber auch bei anderen Cerviden vor-
kommt (Fig. 119 und 120); ist diese Atrophie nur eine einseitige, so
wird nur ein einseitiges Periickengeweih auf der der Atrophie ent-
gegengesetzten Seite hervorgerufen. Endlich unterdriickt totale Kastration
im jugendlichen Alter jede Geweihbildung und bewirkt auch sonst am
Schadel ein dem des Q@ dhnliches Geprige.

Bei @ Cerviden kann Erkrankung der TFortpflanzungsorgane zur
Geweiherzeugung fithren.

Aufler diesen Beziehungen des Geweihes zu den Keimdriisen, die
u. a. auch von Stein erdrtert sind, fand Rorig auch, dafl Verletzung
von Weichteilen, von Schulter- und Beckengiirtel abnorme Geweih-
bildung zeitigen kann. Insbesondere ist merkwiirdig, daf Verletzung
von Weichteilen und Knochen der Vorderextremitit beiderseitig auf
die Geweihbildung einwirkt, allerdings stiérker auf der verletzten Seite,
wahrend entsprechende Verletzungen der Hinterextremitat vor allem
die Stange der gekreuzten Seite beeinflufit. Die darin zutage tretenden
lokal begrenzten Beziehungen erschweren die Erklirung der Erscheinung
bedeutend.

Beim Schaf wurde die Unterdriickung der Hornhildung durch
Kastration von Tschirwinsky nachgewiesen. Ganz allgemein nimmt
der Bau des @ Saugers, auch des Menschen, durch Kastration femininen
Charakter an (Tandler und GroB8).

Ein besonders schéner Nachweis fiir die Relation zwischen se-
kundirem und primérem Geschlechtsmerkmal beim Sdugetier ist von
Steinach erbracht worden.

Die Ausbildung der sekundiren Merkmale ist nicht abhingig von
dem Vorhandensein der Geschlechtszellen im Hoden, sondern von den
interstitiellen Zellen dieses Organes. Das erhellt aus folgendem Versuch.
Entfernt man bei jungen Siugern (Ratten, Meerschweinchen) die Hoden
von ihrem normalen Standort und transplantiert sie an eine fremdartige
Stelle desselben Tieres, so erfolgt zwar Einheilung des Hodens, aber
dieser bringt dann keine einzige Samenzelle zur Entwicklung. Nur
die interstitiellen Zellen, welche Steinach als Pubertitsdriise zusammen-
faBt, bleiben erhalten. Gleichwohl zeigen die Tiere in der Formbildung
wie in den Instinkten vollkommen minnlichen Charakter. Die soma-
tischen Geschlechtsmerkmale wie auch die ,,Erotisierung’ des Nerven-
systems, um Steinachs Ausdruck zu gebrauchen; hingen also nur
von den Zwischenzellen des Hodens ab. Die Tiere zeigen normalen
(mé&nnlichen) Geschlechtstrieb.
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Kastriert man junge Ratten und Meerschweinchen und implantiert
diesen dann Ovarien unter die Haut oder an das Peritoneum, so zeigt
sich insoweit zunichst ein Unterschied zu den Hodentransplantationen,
als im Ovar auch die Geschlechtszellen erhalten bleiben und es zur
Entwicklung von reifen Eiern kommt. Die mé#nnlichen sekundéiren
Geschlechtscharaktere werden unterdriickt, insbesondere bleibt (bei der
Ratte) der Penis klein; er kann nicht mehr vorgestiilpt werden.
Schliefilich wird auch das implantierte Ovar bis auf das Zwischenzell-
gewebe reduzjert, aber auch dann ist die gleiche Einwirkung auf die
somatischen Merkmale zu verzeichnen.

Diese duflert sich nicht nur negativ, sondern auch positiv dadurch,
daB die Ovar tragenden Kastraten geradezu feminiert werden: Brust-
warzen, Warzenhof und Brustdriisen entwickeln sich in Form und
Grofle wie bei weiblichen Tieren (Fig. 121).

Tig. 121. Zitzen {eines feminierten siiugenden Meerschweinmiinnchens. (Nach
Steinach.)

Aber auch die ganze Gestalt und das Skelett der feminierten Mann-
chen wird weibchenihnlich, und umgekehrt erhalten durch Hoden-
implantation nach voraufgegangener Kastration maskulierte Weibchen
die Beschaffenheit von Minnchen (vgl. die Figuren 122 und 123).
Bei den Ratten zeigen Mannchen und Weibchen einen Unterschied
in der Behaarung, da das Haar der ersteren grober und linger ist.
Die feminierten Mannchen erhalten auch die @ Behaarung. Der méannliche
Geschlechtstrieb fehlt den feminierten Tieren vollstindig; sie benehmen
sich wie Weibchen. Beim Treiben durch zin Mannchen heben sie den
Schwanz und zeigen auch den Abwehrreflex, indem sie das dringende
Minnchen mit den Hinterbeinen abwehren. Ferner beobachtet man
bei ihnen periodisches Anschwellen der Milchdriisen, periodische Milch-
sekretion und die Fahigkeit und Neigung, Junge zu betreuen und zu
siugen. Die normalen Msnnchen behandeln die feminierten ganz wie
Weibchen. Das Nervensystem wird durch die Ovarimplantation also
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in weiblicher Richtung erotisiert. Entsprechendes gilt in umgekehrter
Richtung von den maskulierten Weibchen; diese sind nicht uur im
Aussehen, sondern auch im psychischen und sexuellen Verhalten aus-
geprigt minnlich. Lipschiitz beschreibt die Umwandlung der
Klitoris eines solchen Weibchens in ein penisartiges Organ.

Fig. 122. Meerschweinchen, Feminierungsserie; von links nach rechts: kastrierter
Bruder; normale jungfr. Schwester; feminierter Bruder; normaler Bruder. (Nach
Steinach.)

Fig. 123. Mcerschweinchen, Maskulierungsserie; von links nach rechts: maskulierte
Schwester; kastrierte Schwester; normale Schwester; normaler Bruder. (Nach
Steinach.)

Die Einwirkung der & und Q Pubertitsdriise ist eine spezifische;
jede derselben bringt nur die ihrem Geschlecht homologen sekundiren
Merkmale zur Entfaltung im Gegensatz zu dem Verhalten, das wir
oben in den Versuchen Meisenheimers am Frosch kennen gelernt
haben. Zugleich sind die Funktionen der Pubertiitsdriisen aber auch



Dic Wechselbezichungen der Teile als Entwicklungsfaktoren. 141

antagonistisch, indem die eine Driise diejenigen sekundiren Merkmale
hemmt, welche die andere in der Ausbildung férdert.

Wenn das generative Gewebe der auf Kastraten iiberpflanzten
Gonaden zugrunde gegangen ist, kann das erhalten gebliebene inter-
stitielle Gewebe, die Pubertéitsdriise, michtig wuchern. Die Folge ist
eine gesteigerte Wirkung, also eine Hypermaskulierung und Hyper-
feminierung. So kann ein solches hypermaskuliertes @ einen normalen
Bruder an Wachstum, Gewicht, Robustheit weit iiberragen; und die
Hyperfeminierung der & beschréinkt sich nicht auf Hervorbringung
eines weiblichen Charakters, sondern geht dariitber hinaus durch
Schaffung eines Korperbaues, der viel graziler ist als bei einem
normalen @, und durch iiberstiirzte Forderung und Entfaltung der
Q Merkmale, deren Ausbildung den jungfriulichen Grad weit tiber-
steigt, diesen gewissermafen iiberspringt und einen Zustand schafft,
der sonst nur den @ Tieren eignet, wenn sie Junge geworfen haben.
Das gibt sich ja auch kund darin, daB die feminierten & Junge
siugen! (Vgl. die Abb. 122 und 123.) Das gleiche 148t sich errelchen,
wenn man bei normalen jugendlichen @ die generativen Teile des Ovars
durch Bestrahlen mit Réntgenstrahlen zerstort; auch dann erhalt man
eine Wucherung der Pubertiitsdriise und ein Uberspringen des jung-
fraulichen Ausbildungsgrades der Milchdriissen und Zitzen, der ohne
weiteres dem Zustande der Schwangerschaft entspricht. Wie an-
schlieBend bemerkt sei, findet die Erscheinung der Friihreife, die bei
Mensch und Tier beobachtet wird, danach ihre Erklarung in einer ver-
frithten Sekretion der Pubertdtsdriise. Die anatomische Untersuchung
an Tieren (Steinach) hat das bestitigt: das produktive Gewebe der
Gonade ist stets normal, aber die Pubertitsdriise ist iitbernormal aus-
gebildet.

" Im Gegensatz zum Verhalten bei den Wirbeltieren haben sich die
sekunddren Geschlechtscharaktere der Arthropoden als vollstindig
unabhéngig von den Keimdriisen erwiesen (Meisenheimer, Kopec,
Prell). Gréfle, Farbung und Zeichnung von Raupen, Puppen, Schmetter-
lingen werdén durch Kastration oder Implantation fremder Gonaden
nicht beeinflufit. - Das gilt auch fiir andere Insektenordnungen und fiir
Krebse (Meisenheimer).

Die tibereinstimmende Ausbildung von priméren und sekundiren
Geschlechtsmerkmalen muB also bei Arthropoden durch ein drittes
Moment bedingt sein, das sehr frithzeitig in Wirksamkeit tritt. Das
Problem der -iibereinstimmenden Anlage jener Merkmale wird damit
in nichste Beziehung geriickt zum Problem der Geschlechfsbestlmmun«r
selbst (Meisenheimer).

Das Studium der somatischen Geschlechtscharaktere enthiillt also
bei den Wirbeltieren eine Relation, bei den Arthropoden eine Kom-
bination.

Jene Relation ist nach der oben gegebenen Definition eine unechte,
denn es kann als ausgemacht gelten, daB sie durch Stoffe, welche von
den Keimdrisen bzw. deren interstitiellen Zellen durch sogenannte
innere Sekretion in das Blut und damit in den ganzen Kérper gelangen,
bewirkt werden. Derartige Stoffe werden als Hormone bezeichnet.
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Soweit Hoden und Ovar spezifische Hormone bilden, erscheint
dadurch die Erklirung der Relation verhaltnismé&Big einfach (vgl. Ver-
suche von Steinach). Wenn aber auch die Hormone des Ovars minn-
liche Charaktere zur Entfaltung bringen (Meisenheimexr, Frosch) oder
gar lokalisiert begrenzte Relationen auftreten (Rorig, Cerviden), ist
fiir das Versténdnis nicht viel gewonnen. Man kann dann mit Rhumbler
nur annehmen, daf nicht die Anlage der Charaktere durch die Hormone
bewirkt wird, sondern nur ihre Entfaltung unterstiitzt wird. ¥Fir die
lokalisierte Wirkung der Hormone, wie sie bei den Cerviden geschildert
wurde, scheint die Zwischenschaltung des Nervensystems unumginglich
zu sein, da sonst die gekreuzte Wirkung einseitiger Hodenatrophie un-
erklirbar bleibt. Die Art der Schaltung der Relationskette dabei ware
noch zu untersuchen.

AufBler den Keimdriisen kennen wir noch eine Reihe von Driisen
mit innerer Sekretion, so die Hypophyse, die Nebenniere, die Schild-
drizse. Die von ihnen gelieferten Stoffe spielen im Haushalt des Korpers
eine wichtige Rolle (vgl. die zusammenfassende Darstellung von Hirsch),
aber iiber ihre entwicklungsmechanischen Beziehungen liegen noch
keine abschlieflenden Untersuchungen vor.

Neuerdings hat Adler jungen Froschlarven (R. temporaria = fusca)
die Hypophyse exstirpiert; die Folge war eine ganz bedeutende Ver-
zogerung der Metamorphose, die in den Versuchen iiberhaupt nicht
erreicht wurde, da die wenigen Tiere im Herbst als Larven eingingen.
Auch Nebenniere und Schilddriise scheinen wie fiir die Funktion aus-
gebildeter Organe auch fiir die Entwicklung nicht ohne Bedeutung
zu sein; eine eingehendere Analyse dieser letzteren Verhaltnisse ist jedoch
noch nicht gegeben. Bei der Schilddriise handelt es sich aber offenbar
nicht um spezifische Beziehungen, sondern um eine allgemeine Be-
einflussung des Gesamtzustandes des Korpers.

Eine Verzégerung der Metamorphose tritt auch bei solchen
Froschlarven auf, welche aus ftberreifen Eiern gezogen werden
(Adler). Die Uberrcife der Eier erzielt man nach der unten (S. 342)
geschilderten Methode von R. Hertwig. Solche Larven zeigen eine
Hyperplasie des Parenchyms der Thymus, und die Folge davon ist
die gleiche wie von Verfiitterung von Thymus; es entstehen groBe,
spit sich umwandelnde Larven. Zugleich ist die Thyreoidea derart
versndert, daB ihr Zustand dem der menschlichen Schilddriise bei
Basedowscher Erkrankung gleicht. Adler kommt nach Erwigung
aller Umstinde und der Literatur zu dem SchluBl, da8 die Verinderung
der Schilddriise sekundirer Natur ist und eine Kompensation gegen
die Wucherung der Thymus darstellt. Die hier angedeuteten Relationen
bediirfen aber wohl noch weiterer Untersuchung.

Uberblicken wir nunmehr das allgemeine Ergebnis des vorstehenden
Abschnittes, so ist festzustellen, daBl auch auf vorgeschrittenen Ent-
wicklungsstadien, wenn auch nicht immer, so doch in einer ansehnlichen
Zah!l von Fillen ein abhiingiger Entwicklungsmodus der Teile sich er-
geben hat. Die Entwicklung kann also nicht schlechthin eine reine
Selbstdifferenzierung der unabhingig voneinander sich bildenden Teile
sein. Die Relationen und Korrelationen sprechen fiir einen epigenetischen
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Charakter der Entwicklung. Nicht alle Faktoren der Ontogenese sind
danach bereits im befruchteten Ei enthalten, sondern dadurch, dafB
die Entwicklung eine Mannigfaltigkeit schafft, schafft sie durch die
damit méglichen Abhangigkeiten neue Entwicklungsfaktoren. Um ein
abschlieBendes Urteil iiber das ganze Entwicklunsgeschehen zu ge-
winnen, haben wir aber vorerst noch mehr Erscheinungen zu besprechen,
die uns sowohl mit weiteren Tatsachen der Relbstdifferenzierung als
auch der abhingigen Differenzierung bekannt machen werden. Wenn
dieselben auch nicht der Embryonalentwicklung entnommen sind und
daher die dariiber angestellten Versuche keine unmittelbaren Auf-
schlisse iiber die Ontogenese liefern, so geben sie doch Gesichtspunkte,
von denen aus das Geschehen am lebenden Organismus zu betrachten
ist und mittelbar auch Licht auf das ontogenetische Geschehen fallt.

Sechstes Kapitel.

¢) Die Wiedererzeugung verlorener Teile. Die Regeneration und ihre
Bedeutung fiir die Beurteilung des Entwicklungsgesehchens.

1. Die Verbreitung der Regenerationsfihigkeit.

Ein bedeutendes Gebiet der Experimentalzoologie bilden die k-
scheinungen der Regeneration.

Unter Regeneration ist zu verstehen die echte Neubildung eines
verloren gegangenen Teiles oder Organs, nicht etwa ein bloSer Ersatz
durch Umbildung eines vorhandenen Organs und Ubernahme der
Leistung des verlorenen Teiles durch letzteres.

Die Regenerationsvorginge sind nicht nur an sich interessant und
wissenswert, sie liefern auch wertvolle Beitrige zu dem Problem der
organismischen Regulationen und zur Frage nach den Entwicklungs-
faktoren. Denn wie in der Ontogenese handelt es sich um Formbildungs-
prozesse, die sich am gleichen Substrat abspielen wie dort. Thre Er-
forschung trégt deswegen bei zu weiterer Prizisierung des Standpunktes,
von dem aus Entwicklungsvorginge itberbavpt zu betrachten sind. Das
ganze Gebiet gliedert sich von selbst in zwei Teile, von denen der eine,
der sich mit der Verbreitung und dem Verlauf der Regeneration in
beschreibendem Sinne befafit, der experimentellen Morphologie, der
andere, der sich mit den Bedingungen der Regeneration und ihrem
Verhidltnis zur Embryonalentwicklung beschiftigt, der Entwicklungs-
mechanik zuzuordnen ist.

In erster Linie wollen wir unsere Aufmerksamkeit dem zweiten Teile
zuwenden, nachdem wir uns eine kurze Ubersicht iiber den ersten ver-
schafft haben. Unberiicksichtigt lassen wir die sogenannte physio-
logische Regeneration, die in einzelnen Organen wihrend des ganzen
Lebens einen Ersatz fiir verlorengehende Zellen schafft.

. Die Fihigkeit zur Regeneration ist weit verbreitet (vgl. die zu-
sammenfassenden Darstellungen von Barfurth, Korschelt, Przi-
bram). Am ausgeprigtesten ist sie bei niederen Tieren; mit der steigen-



144 Die inncren Faktoren der Embryonalentwicklung.

den Organisationshohe nimmt sie mehr und mehr ab, so daf} sie bei den
hochsten Formen, den Saugern, fast ganz verschwunden ist. Hier
werden keine ganzen Organe mehr ersetzt; die Regeneration beschrankt
sich im allgemeinen auf die Wundheilung, doch kénnen noch in geringem
Umfange echte Regenerationserscheinungen beobachtet werden; so vor
allem werden am peripheren Nervensystem, an der Haut, an Gefalen
und Muskeln noch Ersatzbildungen geringeren Umfanges geliefert.
Auch bei den Vogeln ist das Regenerationsvermogen sehr gering;
etwas weitgehender ist es vorhanden fiir die peripheren Teile des Schnabels.
Bei den Reptilien wird besonders leicht der Schwanz ersetzt. Bei
Amphibien und Fischen tritt vor allem die Ersatzméglichkeit der Ex-
tremitaten hinzu, doch ist auch an anderen Organen Regenerations-
fahigkeit vorhanden, fiir die wir weiter unten Beispiele kennen lernen
werden.

Am besten ist das Regenerationsvermdgen bei Wirbellosen ent-
wickelt; allerdings sind auch hier Abstufungen zu verzeichnen. Vor
allem besitzen Echinodermen und Wiirmer die Fahigkeit zu echten
Ersatzbildungen. SchlieBlich ist noch hinzuzufiigen, daB auch den
Protozoen diese Fahigkeit nicht fehlt.

Beriicksichtigt man die durch die Organisationshéhe gegebene Be-
schrankung, so kann fast jedes Organ regeneriert werden, doch nicht
jedes Organ bei jeder Form, selbst wenn diese sonst ein hohes Regene-
rationsvermogen besitzt. Auch mit dem Alter des Individuums nimmt
die Fihigkeit zur Ersatzbildung ab. Wahrend z. B. jugendliche Am-
phibien ganze Extremitaten oder Teile derselben gut regenerieren, ver-
mogen sie nicht den Darm oder das Zentralnervensystem zu ersetzen.
und altere Individuen derselben Art besitzen meist auch nicht mehr
die Fahigkeit zur Regeneration der Extremititen.

2. Der Verlauf der Regeneration.

Regenerationsvorginge an jungen Embryonalstadien haben wir
schon oben bei Besprechung der Blastomerenpotenz kennen gelernt.
Denn wenn ein 1/, 1/, oder ein 1/; Blastomer seine Entwicklung zum
Ganzen reguliert oder wenn selbst eine Blastula nach Zerschneidung
Regulationsvorginge zeigt, so ist das nichts anderes als Erginzung
der entfernten Teile des Keimes. Im folgenden wollen wir darum
vorziiglich die Regeneration alterer und vollkommen entwickelter Teile
ins Auge fassen. Aber eines kénnen wir aus den obigen Beispielen
schon schlieBen, daB namlich Regeneration und Regulation Hand in
Hand gehen und durch keine scharfe Grenze zu scheiden sind.

Waihrend aber bei regulatorischen Vorgingen in erster Linie die ab-
geanderte Verwendung bereits vorliegenden Zellmaterials charakteristisch
ist, kommt es bei der echten Regeneration nicht nur darauf an, die
zerstorte Form wiederherzustellen, sondern auch Neubildung von Mate-
rial, also von Zellen, zu leisten, neben der allerdings Umordnung und
Umdifferenzierung schon vorhandener Teile eine groBe Rolle spielen.
Eine fiir alle Einzelfalle giiltige Allgemeinbeschreibung des Regene-
rationsvorganges laBt sich bei der Mannigfaltigkeit des Einzelgeschehens
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nicht geben, aberimmerhin gilt fiir die Regeneration von einer Wund-
fliche aus, in welcher der zu ersetzende Teil abgetrennt ist, etwa folgendes.
Zunichst wird ein provisorischer Wundverschluf3 gebildet, durch Zu-
sammenziehen der Wundriander, durch Gerinnen von Blut und anderen
Korpersaften oder auch durch Zellwucherungen, Immer bildet sich
dann ein Regenerationskegel aus indifferenten Zellen, das sogenannte
Regenerationsblastem, von dem die Neubildung ausgeht. Diese Zellen
stammen aus den an die Wundfliche grenzenden Teilen. Sie sind
indifferent in dem Sinne, daf} sie nach keiner Richtung, weder als Muskel-
oder Nervenzelle noch als Knochenzelle oder sonstwie histologisch
spezialisiert sind und auch in dem Blastem keine Teile der zu regenerieren-
den Organe enthalten sind. Ihr Zustand erinnert in dieser Hinsicht
an die Embryonalzellen

jingerer Stadien. Indiesem

Blastem findet lebhafte

Zellvermehrung statt, wie

die zahlreichen Kerntei-

lungsfiguren beweisen

(Fig. 124). Haufig treten

im Regenecrationsgebiet

zunichst weitgehende Ein-

schmelzungen oder Reduk-

tionen auf. Erst dadurch

wird dann das endgiiltige

Regenerationsblastem ge-

schaffen, in welchem die

Neudifferenzierungen ein-

setzen, wobeioftdiestehen-

gebliebenen Reste des Or-

gans oder Reste seiner ein-

zelnen Gewebe in bestimm-

ter Weise zum Ausgangs-  Fig. 124. Schnitt durch cin Regenerationsblastem.
punkt genommen werden. Regeneration der exstirpierten Hinterbeinknospe
Einige Beispiele wer- ciner Froschlarve. ep Epithel, m Mesenchym-

den am besten das eben zellen mit Kernteilungen (k).
Gesagte erliutern. Aus

der Fille des untersuchten Materials wihlen wir die von Tritsch
eingehend bearbeitete Regeneration der Amphibienextremitit. Am-
putiert man beispielsweise der Larve des Feuersalamanders (Salamandra
maculosa) die Vorderextremitiat mit Durchschneiden des Humerus.
so wird zunichst in der angegebenen typischen Weise ein vorliufiger
Wundverschlul gebildet: die epithelialen Wundrinder nihern sich
einander, und das gerinnende Blut zusammen mit eintrocknenden Ge-
websteilen verschlieBt den Amputationsstumpf; doch wird dieser vor-
laufige Verschlufl sehr rasch durch den endgiiltigen ersetzt. Bereits
nach einigen Stunden hat das von den Wundrandern vorriickende
Epithel die ganze Wunde iiberwachsen (Fig. 125); es nimmt alsbald
eine ziemlich regelmifBige Beschaffenheit an. Unter ihm setzen nun
die Neubildungsvorginge ein, wobel vor allem zunichst Einschmelzungs-

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie, 10
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prozesse auftreten, so daB also die spiter beginnende Regeneration
nicht eigentlich von der experimentell gesetzten Wundfliche ausgeht,
sondern weiter proximal beginnt. Vor allem das distale Ende des
Humerusknorpels wird reduziert, und zwar durch Leukozyten, welche

Fig. 125—127. Drei Regenerationsstadien der Vorderextremitiat von Salamandra

maculosa, Larve. (Nach Fritsch.) Fig. 125. 12 Stunden nach der Amputation

im Bereich des Humerus; die Wunde hat sich bereits durch cine Epitheldecke
geschlossen,

(Fig. 125—127.) Tig. 126. Schnitt durch den 14 Tage alten Regenerationskegel
mit weit vorgeschrittener Reduktion des Knorpels.
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(Fig. 125—127.) Tig. 127. Alteres Stadium mit der beginnenden Differenzierung
des Skeletts. E Epidermis; Blk Blutkorperchen; Blz Blastemzellen; H Humerus;
Kn Knorpel; Rz Riesenzellen (Leukozyten);: M Muskulatur; C Corticalis;
N Nerv; nKn neugebildeter Knorpel; X letzte Spuren des Einschmelzungsprozesses.

zum Teil durch Verschmelzung Riesenzellen bilden. Zugleich tritt
zwischen Epithel und Skelettstumpf das aus indifferenten zahlreichen
Zellen gebildete Regenerationsblastem auf, das sich mehr und mehr
vergrofiert und so iber die urspriingliche Wunde hinaus die Reégene-
rationsknospe oder den Regenerationskegel vorschiebt (Fig. 126). Der
Knorpel des Humerus wird viel weiter proximalwirts reduziert, als
die verknocherte Scheide des Humerus, die sogenannte Corticalis (Fig. 126).
Letztere wird fiir die nun in dem Blastem einsetzenden Differenzierungs-
prozesse insofern von Bedeutung, als sie nach Glaser bei der Extremi-
titenregeneration erwachsener Tritonen die Zellen fiir die Regeneration
des Knorpels liefert. In dem linger und linger werdenden Blastem-
zapfen (Fig. 127) erfolgt die Ausbildung der neuen Teile ganz nach dem
embryonalen Modus, indem sich wie in der ontogenetischen Entwicklung
der Extremitét zunichst axiale Verdichtungen des Mesenchyms bilden,
welche das Knorpelskelett liefern. Der Knorpel wird also nicht von
dem noch vorhandenen aus gebildet durch Auswachsen desselben oder
durch Vermehrung von dessen Zellen, sondern ist eine vollstindige
Neubildung. Das schlieflliche Ergebnis ist eine véllig normale Extremitit,
die etwa nach zwei Monaten vollendet ist.

10*
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Besonders bei den Wirbellosen spielen bei der Regeneration aufBer
Neubildung von Geweben Umlagerung und Umbildung des noch vor-
handenen eine grofie Rolle. Schneidet man z. B. eine Hydra in mehrere
Stiicke, so wird erst durch Umlagerung ein rings geschlossenes schlauch-
formiges Gebilde geschaffen, an dem dann Mundéffnung, Tentakeln
und Fulischeibe neugebildet werden..

Bei den Arthropoden steht der Ablauf der Regeneration in engem
Zuysammenhang mit dem Vorhandensein einer starren Chitindecke und
mit der Hiutung. Es tritt eine vorliufige Uberhiutung der Wunde
ein, verstirkt durch eine Chitinausscheidung. Nach einer ziemlich
weitgehenden Riickbildung der stehengebliebenen Teile bildet sich an
diesen innerhalb der so entstandenen leeren Chitinkapsel der Regene-
rationskegel. Die Neubildung hat hiufig in dieser Kapsel nicht gentigend
Platz, so daf} sie sich kriimmt und in Windungen legt, wie das z. B.

Fig. 128. Regencerierte Antennen von dsellus aquaticus innerhalb der alten Chitin-
hitlle (ch), die durch einen bei der Wundheilung gebildeten Chitindeckel verschlossen
ist; K Kopf. (Nach Wege aus Korschelt.)

bei der Regeneration der Antenne von Asellus aquaticus nach Autotomie
(vgl. unten) beobachtet wird (Fig. 128). Erst nach Abwerfen des alten
Chitins erfolgt die Streckung des neuen Gliedes, das inzwischen schon
bedeutend in die Liange gewachsen ist. '

Eine merkwiirdige Erscheinung wurde von Nuffibaum und Oxner
bei der Regeneration von Lineus ruber (Nemertine) nach Querteilung
des Wurmes in verschiedener Héhe des Korpers beobachtet. Nach
dem Wundverschlufl treten namlich zahlreiche Wanderzellen auf, welche
aus dem Parenchym der alten Ko6rperteile entstehen. Diese speichern
Reservestoffe in sich auf, indem sie Pigmentkorner des Kérperparenchyms
und der teilweise zugrunde gehenden Augen, ferner sich zuriickbildende
Epithelzellen und vereinzelt Driisenzellen intrazellulir aufnehmen. Sie
dringen in die jungen Organanlagen ein, wie z. B. in die Wand und
das Lumen des Rhynchocoloms, in das Lumen des Darmes, das Gewebe
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des wachsenden Riissels und der regenerierenden Nervenstringe. Viele
von ihnen werden dabei im Innern der Zellen des regenerierenden Ge-
webes von einer Art Nahrungsvakuole eingeschlossen und intrazelluldr
verdaut. So wird also offenbar eine reichliche Ernahrung des jungen
Gewebes vermittelt.

Die Regeneration der Protozoen steht in enger Beziehung zu der
Vermehrung durch Teilung. Bei dieser wird der Korper in zwei un-
gefihr gleichgrofle Teilstiicke zerlegt, von denen jedes die ihm fehlenden
Bestandteile ergéinzen mufl. Hierbei sind neben wirklichen Regene-
rationsvorgangen auch Umformungen der noch vorhandenen Teile notig.
Das gleiche gilt fiir die durch Zerschneiden (Infusorien, Rhizopoden)
herbeigefithrte kiinstliche Regeneration. Fiir ihr Zustandekommen ist
es unerlifiliche Bedingung, daB die einzelnen Teilstiicke wenigstens
einen Teil des Kernes enthalten; kernlose Teilstiicke gehen alsbald zu-
grunde. Daraus erhellt auch die vorragende Rolle, welche der Kern
in der Zelle als bestimmendes Moment spielt.

Sehr beachtenswert ist die Erscheinung, dall manche Korperteile
wiederholt regenerieren kénnen, wie das u. a. von den Extremititen der
Urodelen bekannt ist. C. Miuller erhielt 14malige Regeneration des
Schwanzendes von Lumbriculus. Ferner ist besonders hervorzuheben
die Tatsache, dafl auch die im Regenerationsprozel neugebildeten Teile,
die Regenerate, ihrerseits wieder regenerieren koénnen. Trennt man
regenerierte Schwanzenden von Tubifex oder Lumbriculus von dem
Stammwurm ab, so regenerieren sie ihrerseits ein neues Kopfende
(Driesch, C." Miiller), so daB von dem urspriinglichen Tier nichts
mehr vorhanden ist und ein ganz neuer Wurm entstanden ist. Driesch,
der entsprechende Vorginge zuerst an Ascidien beobachtete, spricht
daher geradezu von regenerierenden Regeneraten. Dieses Verhalten
wird uns far spitere SchluBfolgerungen gute Dienste leisten.

3. Fragestellung.

Wir wollen damit vorlaufig die Reihe der Beispiele fiir Regene-
rationsvorginge schlieBen. Bei Besprechung der allgemeinen sich an
die Regeneration ankniipfenden Probleme werden uns deren noch mehr
begegnen.

Zuniichst seien nunmehr die Fragen aufgestellt, welche fiir eine
allgemeine Wiirdigung der Regeneration von Bedeutung sind. Es sind
vor allem folgende:

1. Ist die Regeneration eine Anpassungserscheinung oder eine
primére Eigenschaft des Lebewesens ?

2. Ist es zur Einleitung der Regeneration allgemein notwendig,
daB ein Rest des zu regenerierenden Organes vorhanden ist? Ist es
ferner notwendig, dafl fiir die Neubildung der einzelnen Gewebsarten
des zu ersetzenden Organs (Muskeln, Stiitzgewebe, Nervengewebe,
Epithelien usw.) spezifische Reste dieser Gewebe noch vorhanden sind,
so daf} die neugebildeten Gewebe einen ihrem Charakter gleichartigen
Ursprung nehmen, oder ist ein in diesem Sinne fremdartiger Ursprung
der einzelnen Gewebe und des Organs zu verzeichnen? Xonnen sie
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auch von einem anderen Keimblatt gebildet werden als in der Em-
bryonalentwicklung ?

3. Ist die Regeneration ein reiner Selbstdifferenzierungsprozefl oder
verlauft sie abhangig und von welchen Faktoren wird sie beeinflulit 2

4. Gibt die Regeneration Aufschlufl {iber die prospektiven Potenzen
der Organzellen? Und liefert sie damit einen Beitrag zur Frage der
erbgleichen oder erbungleichen Verteilung der im befruchteten Ei vor-
handenen Anlagenmasse auf die einzelnen Zellen ?

5. Wodurch unterscheidet sich die Regeneratior von der Embryonal-
entwicklung ?

4. Regeneration und Anpassung.

Es ist ohne weiteres einleuchtend, dal die Regeneration in den
meisten Fillen einen bedeutenden Nutzen fiir das Tier mit sich bringt.
Deshalb ist vom Standpunkte der Selektionshypothese aus der Gedanke
naheliegend, daB die Regeneration eine Anpassungserscheinung sei,
welche die Tiere durch natiirliche Zuchtwahl erworben haben. Be-
sonders Weismann hat diese Anschauung vertreten. Nur diejenigen
Formen werden bei der natiirlichen Auslese oder Selektion sich ginstig
stellen, welche ein durch duflere Umstdnde verlorenes Organ zu ersetzen
vermégen. Da solche Formen und Individuen sich leichter erhalten
und darum auch leichter fortpflanzen konnen, steigerte sich im Ver-
laufe der Zeit die Fahigkeit der Regeneration mehr und mehr. Sie ist
dann entstanden gedacht in Anpassung an die duBeren Verhéltnisse,
durch welche der Verlust eines Organes bedingt ist.

Es ist hier nicht der Ort, eine Kritik der Darwinschen Selektions-
hypothese zu geben (man vergleiche dazu O. Hertwig 1916). Wenn
wir kurz obige Anschauung iiber die Regeneration priifen, so tun wir
es daher ohne im einzelnen zu fragen, ob die spezielle Farbung, welche
das Problem durch Verquickung mit der Zuchtwahlhypothese erhalten
hat, berechtigt ist. Dazu wiire eine weit ausholende Besprechung der
Darwinschen Lehre notwendig. Wir fassen daher die Frage etwas
allgemeiner dahin, ob die Regenerationsfahigkeit durch Anpassung er-
worben sel.

Der bekanntlich leicht regenerierende Eidechsenschwanz hat eine
besondere Einrichtung, welche das Abbrechen erleichtert. Dadurch
kann das Tier ohne dauernde Verstiimmelung manchem Feinde ent-
gehen. Nach Weismann ist das ein Beweis dafiir, dafl die Regene-
rationsfihigkeit durch spezielle Anpassung an hiufiges Abbrechen er-
worben ist. Wenn diese Anschauung allgemein fiir alle Regenerations-
vorgiinge zutrifft, miissen innere Organe, welche nicht leicht verloren
gehen, keine oder doch nur geringe Regenerationsfihigkeit besitzen.

Um das zu priifen, wurde bei Triton crisiatus die rechte Lunge
zur Hilfte abgeschnitten. Nach 14 Monaten war sie noch nicht erginzt.
Vier andere Fille verliefen dhnlich. Aus diesen und einigen weiteren
Beispielen kommt Weismann zu dem Ergebnis: ,,Wir werden so zu
der Vermutung gefiihrt, es mochte die allgemeine Regenerationsfiahigkeit
simtlicher Teile eine durch Selektion herbeigefiihrte Errungenschaft
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niederer und einfacherer Tierformen sein, die im Laufe der Phylogenese
und der steigenden Kompliziertheit des Baues zwar allméhlich mehr
und mehr von ihrer urspriinglichen Héhe herabsank, die aber auf jeder
Stufe ihrer Riickbildung in bezug auf bestimmte, biologisch wichtige
und zugleich héaufigen Verlusten ausgesetzte Teile durch speziell auf
diese Teile gerichtete Selektionsprozesse wieder gesteigert werden
konnte.*

Als Stiitze fir diese Ansicht hat man wohl hingewiesen auf die
merkwiirdige Erscheinung der Autotomie.

a) Die Autotomie. Unter Autotomie oder Selbstverstitimmelung
versteht man das spontane Abstolen einzelner Teile oder Organe seitens
eines Lebewesens. Die Abstoflung wird bewerkstelligt in der Regel
durch starke Muskelkontraktionen an beliebigen Stellen des Organs
oder an besonders vorgebildeten Stellen, welche so beschaffen sind,
dall gerade an ihnen das Abreilen erfolgen muf}, wenn von auflen her
ein starker Zug auf das Organ ausgelibt wird oder in anderen Fillen
besondere Muskeln in dem Gebiet der fiir die Abschniirung vorgebildeten
Stelle in Tatigkeit treten (Bruchgelenke). Da nach dem Abwerfen des
Organes Regeneration eintritt, ist die Autotomie offenbar sehr von
Nutzen fir das Tier, das sich dadurch aus mancher Gefahr befreien
kann. Die Autotomie ist bei niederen Formen ziemlich hiaufig, aber
sogar noch bei den Wirbeltieren wird sie beobachtet (Literatur bei
Riggenbach).

Jedem bekannt ist, daB3 die Eidechsen auflerordentlich leicht ihren
Schwanz verlieren, wenn man sie daran zu halten sucht. Das ist aber
nicht so zu verstehen, dafl durch den mechanischen von auflen wirkenden
Zug Skelett und Muskulatur des Schwanzes an einer beliebigen Stelle
durchgerissen werden, meist ist der Zug viel zu schwach dazu, sondern
es ist, wie schon erwdhnt, eine besonders vorgebildete Bruchstelle vor-
handen, an der durch spontane Muskeltitigkeit das Ablosen des peri-
pheren Schwanzendes bewerkstelligt wird. Danach erfolgt Regeneration.
Es sind mehrere derartige Bruchstellen vorhanden. Sie liegen stets in
der Mitte eines Schwanzwirbels. Der einzelne Wirbel ist sehr lang;
in sciner Mitte befindet sich eine nicht verknécherte Scheibe; das Binde-
gewebe enthilt in der Ebene dieser Scheidewand zwei eng aneinander
gelegte sehnige Platten, von denen jede an einer Wirbelhélfte inseriert,
so dafl nicht nur der Wirbelkdrper, sondern auch Bindegewebs- und
Muskelmassen in zwei Halften zerlegt sind; auch in der Haut ist eine
Rifstelle am gleichen Orte vorgebildet. Die Abwurfeinrichtung arbeitet
als Reflexmechanismus, der nicht dem Einflul des Gehirns unterliegt.
Die Selbstandigkeit des Reflexes ist derart, dafi gekopfte oder in der
Mitte durchgeschnittene Tiere ganz wie normale Exemplare die Selbst-
verstiimmelung vollziehen. Ausgelost wird der Reflex nur durch direkte
Reizung des Verstiummelungsmechanismus; wenn z. B. die Eidechse
mit dem Kopf nach unten am Schwanz aufgehéingt wird, tritt keine
Autotomie ein.

Die Selbstverstiimmelung ist im Tierreich weit verbreitet. Bei
den Colenteraten ist sie allerdings nicht so ausgepriagt, wie man es nach
ihrem hohen Regenerationsvermogen erwarten konnte. Bei den Witrmern
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ist Autotomie sehr hiufig, vor allem bei den Turbellarien, aber auch
die Regenwiirmer autotomieren leicht, wenn ihnen eine gréfiere Wunde
beigebracht ist, beispielsweise, wenn zwei Teilstiicke eines solchen Wurmes
durch eine Naht kiinstlich vereinigt werden. Man kann dann zu seinem
Leidwesen beobachten, dafl die Nahtstelle ausgestoBen wird, indem vor
und hinter ithr durch heftige Kontraktion der Ringmuskeln das Tier sich
vollstiindig durchschniirt. Auch in diesem Falle kann Regeneration
der abgeworfenen Teile eintreten. Vorgebildete Bruchstellen sind nicht
vorhanden. Die Kontraktion der Muskeln durchschniirt den ganzen
Kérper bis auf den Darm, der dann an irgend einem Hindernis zerreiBit.
Aufer dem Wundreiz konnen alle moglichen Reize die Autotomie aus-
16sen. Das gilt auch fur die Echinodermen, unter denen vor allem die
Seesterne hiufig autotomieren. Eine vorgebildete Bruchstelle ist auch
hier nicht vorhanden. Die Tiere schniiren durch sehr starke Kontraktion
der zirkuldren Muskeln hiufig einen oder auch mehrere Arme ab, welche
sich durch Regeneration zu ganzen Tieren erginzen konnen; ebenfalls
wird der abgeworfene Arm regeneriert. Man kann bei diesen Tieren die
Autotomie leicht hervorrufen, z. B. durch Auftriufeln von Chloroform
auf das basale Ende des Armes. Haufig ist die Autotomie storend bei
experimentellen Arbeiten.

Auch bei Mollusken kommt vielfach Selbstverstimmelung vor
(Riggenbach); ebenfalls bei Arthropoden (Oppenheim, Godel-
mann, Friedrich u. a.), ja man kann sagen, dafl bei keinem anderen
Stamm die Autotomie eine solche vollkommene Ausbildung erfahren hat.

Bei den Arthropoden sind meist besondere Bruchstellen vorgebildet.
Solche sind in sehr interessanter Weise ausgestaltet bei den Krabben,
aber auch bei Insekten und Spinnen kennen wir solche. Sie bestehen
vor allem in einer ringférmigen Verdiinnung des Chitins, meist am
proximalen Ende der Gliedmaflen. Bei Bacillus (Godelmann) ist
diese Stelle, die Verwachsungsstelle von Trochanter und Femur, schon
duBerlich durch dunklere Chitinfirbung gekennzeichnet. Von dieser
Verwachsungsnaht zieht sich quer durch das Bein ein Diaphragma,
das aus langen spindelférmigen Zellen zusammengesetzt ist. Tracheen
und Nerven treten durch dasselbe hindurch in den distalen Teil des
Beines, aber keine Muskeln, so daB solche beim Autotomieren nicht
verletzt werden. Fiir das Blut sind keine besonderen DurchlaBéffnungen
vorhanden, es dréngt sich zwischen den locker angeordneten Zellen,
die am Rande des Diaphragmas in die Hypodermis iibergehen, hindurch.
Nach Abreiflen des Beines verschlieft das Diaphragma durch Zusammen-
driingen seiner Zellen die Wunde vollstandig.

Die Anschauung, dal die Fahigkeit der Autotomie als Anpassung
an den haufigen Verlust bestimmter Organe (Arthropoden, Eidechse)
oder Teile des ganzen Korpers (Wiirmer) entstanden ist, hat jedenfalls
viel Verlockendes an sich. Dadurch konnte auch gleichzeitig
das Regenerationsvermégen wohl eine Steigerung erfahren. Soviel ist
zuzugeben. Aber ist deswegen die Regenerationsfihigkeit durch
Anpassung erworben ?

Die Fihigkeit zur Regeneration mufl schon vorhanden gewesen
sein, bevor durch Anpassung an hdufigen Verlust von Organen die
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Regeneration eine Steigerung erfahren konnte; denn durch den blofien
Verlust eines Organes kann die Regeneration desselben nicht erzeugt
werden, auch in allméhlicher Ausbildung nicht; die generelle Fahigkeit
mu3 schon vorhanden sein. Das liegt so klar auf der Hand, dal es
unverstdndlich erscheint, wie man die Regeneration lediglich als eine
durch Selektion erworbene Anpassung hinstellen will.

) Die Regeneration geschiitzter Organe. AuBler dieser
selbstverstindlichen allgemeinen Erwigung spricht gegen die Weis-
mannsche Ansicht auch die Tatsache, daB manche im Innern gelegene
Organe oft ebensogut regenerieren wie exponierte, leicht verloren gehende.
Auch sehr geschiitzt liegende Teile besitzen ein grofles Regenerations-
vermdgen. Hier sei nur genannt die Regeneration des Darmes, des
Nervensystems, der Muskeln beim Regenwurm; die Regeneration des
Darmes bei den Holothurien, der durch Autotomie von den Tieren aus-
gestoBen werden kann, ohne dafl der Darm zu den exponierten Organen
gehort.  Auch bei Wirbeltieren ist die Regeneration innerer Organe
wie Driisen, Teile des Darmes usw. festgestellt.

Wichtig in der in Rede stehenden Richtung sind u. a. die Versuche
Morgans am Einsiedlerkrebs. Dieser streckt nur die drei ersten Paare
seiner Gangbeine aus der Schneckenschale hervor, in der er seinen
Hinterleib zu verbergen pflegt; nur diese Beine sind naturgem&fl dulleren
Verletzungen ausgesetzt; sie besitzen ein Bruchgelenk, die in der Schale
geschiitzt liegenden Beine nicht. -Aber letztere zeigen trotz dieses
Schutzes vor #dulleren Verletzungen ein bedeutendes Regenerations-
vermogen. Auch Przibram kommt bei seinen neuen Versuchen
iiber Regeneration von Fangbeinen der Mantiden zu dem Ergebnis,
dal ‘die Regenerationsfihigkeit mit der Verlustwahrscheinlichkeit
keinen Zusammenhang hat.

Andere Beispiele werden sich dem aufmerksamen Leser auch ohne
besonderen Hinweis im weiteren Verlauf der Darstellung aufdringen.

Alles in allem genommen ist die zutreffende Ansicht also dahin zu
prizisieren, dall die Regenerationsfahigkeit dem Organismus primér
allgemein zukommt, dal sie allerdings einerseits in besonderen Fillen
durch Anpassung gesteigert sein mag, wie sie andrerseits vielfach im
Laufe der Phylogenese geschwécht wurde. Fiir diese Auffassung spricht
auch die unten zu erérternde Antwort auf die vierte der oben aufge-
stellten Fragen nach der Potenz der Organzellen. In deren Beantwortung
wird auch die wirkliche Quelle der Regenerationsfihigkeit zutage treten.

Die Fahigkeit der Autotomie und die besonderen Einrichtungen
zu ihrer Verwirklichung sind als sekundire Erscheinungen zu betrachten,
die vielleicht mit der Héaufigkeit des Verlustes oder der Verletzung in
Zusammenhang stehen. Doch moge auch dem Gedanken Ausdruck
gegeben werden, dafl die Fiihigkeit der Autotomie einerseits, der Regene-
ration andererseits anfinglich unabhingig voneinander dastehende
Parallelerscheinungen sein kénnen, so dal} jene nur zunichst das Ab-
stoflen eines verletzten Teiles ohne Beziehung zu dieser erméglichte.
Erst sekundiir wire dann eine gewisse Bindung zwischen den beiden
Fahigkeiten eingetreten. Eine endgiiltige Entscheidung dariiber werden
crst weitere Untersuchungen bringen.
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5. Metaplasie.

Die Regeneration der Amphibien-Extremitit, die am Frosch be-
sonders von Barfurth und nach ihm w. a. von Fritsch studiert
wurde, zeigt, daB zur Einleitung der Regeneration ein Rest des
Organes vorhanden sein muBl. Das gilt nicht nur fiir das ausgebildete
Tier, bei dem die Regenerationsfihigkeit iibrigens rasch abnimmt, und
fiir jingere Larven, bei denen schon die Gliedmafen eine Gliederung
in ihre Abschnitte und ein Knorpelskelett aufweisen, sondern auch fiir
die jiingsten Entwicklungsstadien, auf denen die Extremititen fuBerlich
noch kaum als winzige Verdickungen sichtbar sind. Die Beinanlagen
bestehen auf diesem Stadium, in dem die Larven noch freie duBere Kiemen
zeigen, nur aus einer gleichmaBig dichten Anhiufung rundlicher Mesen-
chymzellen ohne Nerven und GefiBe, iiberzogen von einem zweischichtigen

Epithel kubischer Zellen;
tiber die #uBlere Oberfliche
der Larve ragen sie kaum
merkbar hervor (Fig. 129).
Exstirpiert man auf diesem
Stadium die Anlage vollig,
was unter Umsténden erst
durch eine zweite Operation
gelingt, so tritt keine Re-
generation der Anlage ein,
die Entwicklung der Extre-
mitit wird dann vollig unter-
driickt; bei der Hinter-
extremitit auch die Entwick-
lung der zugehorigen Becken-
Fig. 129. Schnitt durch die junge Anlage des hilfte, wihrend in gleichem
Hinterbeines von Rama fusca. o Epithel; Falle der Vorderextremitit
m Mesenchym; 1 Leibeshéhle; d Darmwand. ein wenn auch mangelhafter
Schultergiirtel gebildet wird
(Diirken). Daraus geht hervor, daB auf diesem Stadium die Zellen,
welche den Schultergiirtel liefern, noch nicht in der kompakten
Beinanlage enthalten sind, sondern unter den locker gelagerten Zellen der
Umgebung zu suchen sind. Bleibt aber auch nur ein kleiner Rest der
Beinanlage stehen, so entwickelt sich eine véllig normale Extremitiit.
Wenn also auch nur die Zellen der von der Umgebung abgegrenzten
Beinanlage die Fihigkeit besitzen, eine Extremitiit zu liefern, und sich
dadurch in ihrer Potenz von den Zellen der Umgebung unterscheiden,
s0 besitzen sie offenbar unter sich alle die gleiche prospektive Potenz.
Denn es ist sicher, daB bei teilweiser Exstirpation der Anlage, wenn
diese eine unbeabsichtigte ist, weil die Totalexstirpation angestrebt
wird, bald diese, bald jene Zellen stehen bleiben, die Entwicklung und
Regeneration der Anlage liefert aber stets ein véllig normales Bein.
Es miissen also die Zellen, bzw. ihre im Regenerationsproze$ sich bilden-
den Abkémmlinge anders verwandt werden als bei ungestorter Ent-
wicklung. Das ist aber nur moglich bei gleicher prospektiver Potenz
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und abhingiger, sich gegenseitig bestimmender Entwicklung innerhalb
der Beinanlage. Darin ist noch eine ziemlich weitgehende Regulations-
fahigkeit der Zellen gegeben, wenn diese auch auf die Zellen der Bein-
-anlage beschrénkt ist. Diese Beschrinkung wird dadurch verstindlich,
daB die Zellen der Umgebung schon weiter spezialisiert sind.

Immer gilt aber die darin begriindete Beschréinkung nicht. Damit
ist zugleich gesagt, daB nicht immer ein Rest des zu regenerierenden
Organs vorhanden zu sein braucht und dafi die Regeneration durchaus
nicht immer von einem Rest des betreffenden Organs ausgeht. In solchen
Fillen beginnt die Regeneration in dem die Wundfliche alsbald iiber-
zichenden Blastem.

Dieses entsteht, wie schon auseinandergesetzt wurde, als Abkémm-
ling der die Wunde umgebenden, oft schon ganz und gar spezialisierten
Zellen und liefert den Regenerationskegel (Fig. 130).

Fig. 130. Regencrationskegel eines Regenwurms nach Abtrennung der drei ersten

Segmente. Langsschnitt. g regeneriertes Oberschlundganglion; rd regenerierter

Schlunddarm; se¢ Schlundkommissur; 4 viertes Kérpersegment; rm Ringmusku-
latur; Im Langsmuskulatur; ep Epithel.

- Wird z. B. von cinem Regenwurm durch einen queren Schnitt
eine Anzahl Segmente abgetrennt, so beginnt alsbald die Bildung eines
solchen Regenerationskegels. Die Regenerate des Nervensystems, der
Nephridien, der Blutgefdfie gehen nicht von den erhalten gebliebenen
Teilen der gleichen Art aus, sondern von den Zellen der Regenerations-
knospe. IEs gilt bei der Regeneration also keineswegs allgemein der
Satz: ,,Gleiches von Gleichem.

Im einzelnen herrscht bei der Regeneration der Anneliden grofle
Mannigfaltigkeit (vgl. Arbeiten von Abel, Haase, Hescheler,
v. Wagner u. a.); das trifft auch besonders fiir den Darmkanal zu,
dessen Regeneration lehrt, dafl dabei keineswegs die Eigenart der Keim-
blatter gewahrt zu werden braucht. In der Embryonalentwicklung



156 Die inneren Faktoren der Embryonalentwicklung.

sind Anfangs- und Enddarm ektodermaler Herkunft. Bei der Regene-
ration koénnen sie aber durch Auswachsen des entodermalen Mittel-
darmes neu gebildet werden, wenn auch in anderen Féllen dafir Ein-
stillpungen des ektodermalen Epithels herangezogen werden, die sich
nach dem Wundverschluf3 bilden und dem Mitteldarm entgegenwachsen
Rievel).

Das Gebiet der Keimblitter wird ebenfalls nicht eingehalten in
der Regeneration bei gewissen Krebsen, den Dekapoden und Isopoden
(Ost, Reed). Nach Abtrennung der Extremitéten, die leicht regenerieren,
entstehen die neugebildeten Muskeln nicht wie in der Embryonalent-
wicklung aus Teilen des mittleren Keimblattes (Mesoderm), sondern
vom #uBleren Keimblatt (Ektoderm) her; sie werden also von der Hypo-
dermis aus regeneriert.

Wir haben gesehen, dall fiir die Regeneration der Froschextremitat
selbst auf frithen Stadien ein Rest des alten Organs notwendig ist. Das
gilt jedoch nicht fiir alle Wirbeltiere. Wie K urz gezeigt hat, regenerieren
erwachsene Tritonen auch ein vollstindig exstirpiertes Bein; es ist nicht
notwendig, dafl noch ein Beinrest vorhanden ist. Werden bei der Ope-
ration auch Schulter- und Beckengiirtel mit fortgenommen, so werden
auch diese zugleich mit dem Bein neugebildet. Die Regeneration
von Beckengiirtel und Bein unterbleibt jedoch, wenn auch der dem
Becken anliegende Teil der Wirbelsdule exstirpiert wird. Die regene-
rierten Teile haben also einen ganz neuartigen Ursprung.

Die Regeneration aus nicht gleichartigem Material fithrt notgedrungen
zu der Umwandlung einer Gewebsart in eine andere. Das ist besonders
deutlich an der Regeneration der Muskeln in der Dekapodenextremitat
zu erkennen, bei der ektodermale Epithelzellen auf dem Umwege durch
den Regenerationskegel in Muskelzellen iibergefithrt werden. Auch das
zuletzt erwidhnte Beispiel der Tritonextremitét zeigt derartiges, denn
wenn vom Skelett bei Beginn der Regeneration nichts mehr vorhanden
ist, konnen die Knorpel- und Knochenzellen des Regenerats nicht von
geweblich gleichartigen Zellen herstammen. Wenn dabei das Keim-
blattgebiet gewahrt bleibt, konnen sie nur auf Bindegewebszellen zuriick-
gefithrt werden, die sich in Knorpel- und Knochenzellen umwandeln.

Solche Umwandlungen einer Gewebsart in die andere, ob dabei
die Keimblattgrenze respektiert wird oder nicht, werden als Metaplasie
bezeichnet. Sie wird bewerkstelligt durch vortibergehende ,Riick-
differenzierung” der schon spezialisierten Zellen bei der Bildung des
Regenerationsblastems. Eine Metaplasie ist nur moglich bei weit-
gehender Regulationsfahigkeit der Organ- und Gewebszellen, be-
ruhend auf dem Besitz des vollen Idioplasmas durch erbgleiche Kern-
teilung. Wenn also in der Embryonalentwicklung die Produkte der
einzelnen Keimblitter im allgemeinen ganz bestimmt festgelegt sind
und darin eine Spezialisierung und eine Umgrenzung des Entwicklungs-
bereichs der Keimbliatter gegeben ist, so ist diese Umgrenzung picht
darin begriindet, dafl die Keimblattzellen nur einen bestimmten Teil
der im Idioplasma der Kizelle enthaltenen ,,Determinanten‘‘ mitbekommen
haben, sondern darin, daf} nur ein Teil derselben zur weiteren Entwicklung
aktiviert wird, wihrend ein anderer Teil latent bleibt, der aber unter
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besonderen Bedingungen wie bei der Regeneration ebenfalls aktiviert
werden kann.

So gibt das Vorkommen von Metaplasien Aufschlufl iiber die Po-
tenzen der Organzellen, also solcher Zellen, die nicht mehr embryonalen
Charakter haben, nicht mehr ,unentwickelt* sind, sondern im voll-
entwickelten Organismus bereits ihre endgiiltige
Differenzierung erreicht haben.

Als ein hierher gehorender Fall konnten bis
vor kurzem die interessanten Regenerations-
erscheinungen gelten, welche zuerst Driesch
von einer Ascidie (Clavelina lepadiformis) be-
schrieben hat.

Am Korper diescs etwa 2—3 em langen
Tieres lassen sich vier Abschnitte (I—1V) unter-
scheiden (Fig. 131). Der mittlere schmale Korper-
teil (I1), der den Vorder- und Enddarm enthélt,
verbindet den méchtigen Kiemenkorb (I) mit dem
eigentlichen Eingeweidesack (I1I). Die XKieme
ist wie bei allen Seescheiden (Ascidien) ein feines
Gitterwerk mit sehr zahlreichen feinen Offnungen,
die mit Flimmerzellen besetzt sind. Aulerdem
trigt dieser Korperteil die beiden groBen Off-
nungen fir das zustrémende und abfliefiende
Wasser. Im untersten Korperteil, dem Ein-
geweidesack, befinden sich Magen, Darm, Herz,

Fortpflanzungsorgane usw. Daran schliet sich

die Region des Stammstolos (IV). Trennt man

bei einer ausgewachsenen Clovelina durch einen Fig. 131. Schema der
queren Schnitt den Kiemenkorb ab, so bildet Korperregionen (I—1V)
er ebenso wie der andere Teil des Korpers an 7! .Cli,”d;”g_.lep“g"
der Wundfliche ein Regenerationsblastem, von formis. (NachDriesch.)
dem aus die fehlenden Teile regeneriert werden.

Diese Erscheinung ist auch dadurch bemerkenswert, daB der Kiemen-
korb Organe regeneriert, von denen er gar keine Reste enthdlt, wie
Herz und Fortpflanzungsorgane. Das gleiche gilt fiir die Regeneration
des Kiemenkorbes von dem iibrigen Xorper aus; Kiemenspalten,
Nervenzentrum usw. werden ersetzt, ohne dafl der Korperstumpf
Teile davon besitzt. Merkwiirdiger ist aber noch der Vorgang bei
kleinen jungen Exemplaren des gleichen Tieres. Der Kiemenkorb
bildet keinen Regenerationskegel, sondern es erfolgt zunichst eine
vollstiindige Reduktion seines Aufbaues. Nach fiinf bis sechs Tagen
ist gar keine Organisation mehr daran wahrzunehmen. Die groflen
Offnungen und die wimpernden Spalten sind giinzlich verschwunden;
man hat nur gleichférmige weillliche Kugeln vor sich. Driesch
hielt diese Gebilde zuerst fiir abgestorben. Aber nach einigen Wochen
beginnen sie sich zu strecken und aufzuhellen, und dann dauert
es nur wenige Tage, bis wieder eine ganze Clavelina daraus hervor-
gegangen ist, die sich von dem urspriinglichen Exemplar nur durch
geringere Grofle unterscheidet. Der Kiemenkorb dieser kleinen Ascidie
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ist aber nicht etwa der alte; er ist eine durchaus neue Bildung mit viel
weniger und kleineren Offnungen. Man kann den abgetrennten Kiemen-
korb auch in Stiicke schneiden, etwa in eine obere und untere oder in
eine hintere und vordere Hilfte, aus jedem dieser Stiicke entsteht
nach anfinglicher Zuriickbildung eine ganze kleine Ascidie mit allen
Organen.

Daraus schien zur vollen Evidenz hervorzugehen, da8 die Zellen des
Kiemenkorbes der Potenz nach auch die Anlagen aller iibrigen Organe
enthalten und daf die durch die Operation und die nachfolgende Riick-
bildung neu geschaffenen gegenseitigen Beziehungen es sind, welche
die prospektive Potenz in andere Bahnen lenken als bei der normalen
Embryonalentwicklung, in der aus diesen Zellen eben auch wegen ihrer
Beziehung zu den anderen nur der Kiemenkorb mit seinen Organen
gebildet wird.

Bei der Restitution des anfinglich histologisch sehr weit riick-
gebildeten Kiemenkorbes mufiten ferner in weitestem Umfange Meta-
plasien angenommen werden, da ja aus ihm Organe mit spezifisch
differenzierten Zellen entstehen, die vorher in ihm gar nicht vorhanden
waren.

Durch eine eingehende Untersuchung Schaxels ist nun aber die
Beurteilung der geschilderten Vorginge etwas gedndert worden. Die
Reduktion der isolierten Korperabschnitte erfolgt nicht durch eine Ent-
differenzierung der spezialisierten Gewebezellen, sondern durch deren
Degeneration, die durch Auftreten zahlreicher Phagozyten, welche die
Zerfallsprodukte in sich aufnehmen, vollendet wird. Die Phagozyten
gehen schliefllich auch zugrunde, so daf ein zellenloser Detritus entsteht.
Nur gewisse Gruppen von Zellen, die sich schon in der normalen un-
gestorten Clavelina erkennen lassen, bleiben erhalten, und von diesen
geht die Neubildung aus. Diese Zellen, die sich von ihren Nachbarn
wesentlich unterscheiden, finden sich in allen Kérperschichten zu Platten
oder Gruppen vereinigt. ,,So enthalten z. B. die Peribranchialepithelien
namentlich in der duleren Wand des Peribranchialraumes allenthalben
zerstreut rundliche Platten von ungefihr kubischen Zellen, die auf
Schnittbildern sich deutlich von den gewdhnlichen Epithelzellen ab-
heben. Wihrend diese klein sind, ein kornerreiches Cytoplasma und
einen kleinen abgeflachten Kern mit relativ grofem Nukleolus auf-
weisen, sind jene groB, in Kern und Zelleib sehr saftreich, haben ein
klares Cytoplasma und einen prallen wenig firbbaren Kern mit einem
winzigen Nukleolus. ...Im Entoderm begegnet uns Ahnliches. . . .
Unter den Zellen der Leibeshohle entsprechen maBig verzweigte Zellen
vom Habitus des embryonalen Mesenchyms und einlagerungsfreie
Wanderzellen den genannten epithelialen Platten‘ (Schaxel).

In histologischer Hinsicht erscheinen alle diese Zellen indifferent,
nicht durch Riickdifferenzierung, sondern weil sie im Laufe der Ent-
wicklung undifferenziert geblieben sind; es sind also gewissermaflen
Reservezellen, von denen nun die Neubildungen ihren Ausgang nehmen,
jedoch nur von den ,,Reservelagern‘’ in der N&éhe der Schnittwunde;
die tibrigen gehen ebenfalls zugrunde.
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Zunichst vermehren sich die Ausgangszellen, die gleichartigen
schlieflen sich epithelial zusammen, und so entsteht iiber der Wunde
eine dreischichtige Anlage aus je einem ektodermalen und entodermalen
Blatte mit dazwischen liegendem Mesenchym (mesodermal). Diese erste
Anlage (Fig. 132) schlieft sich schlieBlich zu einer dreischichtigen
Blase zusammen, die groBe Ahnlichkeit mit der normalen Knospenanlage
am Stolo prolifer besitzt. Die Weiterbildung verlauft denn auch ganz
nach dem Typus der Entwicklung aus der Knospe.

Mufl man nach dem Vorstehenden auch das Auftreten von Meta-
plasien bei der Restitution der Clavelina fallen lassen, so bleibt doch
bestehen, daf} all die verschiedenen Reservelager im Korper der Claveling

Fig. 132, Léngsschnitt durch die beginnende Neubildung von Clavelina. Die

cktodermalen (unten) und entodermalen (oben) ,,Reserve“-Zellen haben sich

nach Vermechrung epithelial zusammengeschlossen; dazwischen Mesenchym; von

dem alten Zellulosemantel (unten in der Figur) ist die Neuanlage durch einen

Spalt getrennt; oben in der Figur sieht man einzelne Reservezellen und voll-

stindig degenerierte Massen, welche von den urspriinglichen Organen herrithren.
(Nach Schaxel.)

die gleiche Potenz besitzen; denn jedes davon ist in der Lage — je nach
der Wundsetzung —, eine ganze Clavelina aus sich hervorgehen zu
lagsen. In der Ausdrucksweise von Driesch ist also jedes Reservelager
ein ,,harmonisch-aquipotentielles System*. Die Reservezellen sind keine
besonderen Fortpflanzungszellen, sondern lediglich indifferent gebliebene
Korperzellen. Sie miissen samtliche Potenzen, wenigstens simtliche
Potenzen ihres eigenen Keimblattes besitzen, also das volle Idioplasma
in erbgleicher Teilung iiberkommen haben, sonst konnten sie nicht
— sogar zu wiederholten Malen — die Restitution aller Organe bewerk-
stelligen. Die meisten Individuen der Clavelina-Kolonie stammen
vegetativ durch Knospung von dem urspriinglich aus dem befruchteten
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Ei hervorgegangenen Individuum ab; also miissen nicht nur die Ge
schlechtszellen, sondern auch die Korperzellen das volle Idioplasma Ix
sitzen. Fiir die indifferent bleibenden beweist das obiger Versuch ur
mittelbar. Da diese indifferenten Zellen aber an ganz verschiedene
Korperstellen ohne gesetzmiaflige Lokalisation auftreten, mufl der Sat
fiir alle Korperzellen gelten, mogen sie sich spater spezialisieren ode
bald hier, bald da als ,,Reservezellen‘‘ indifferent bleiben.

Einen besonders instruktiven Fall von Metaplasie nun liefert di
Regeneration der Augenlinse der Tritonen (Colucci, Wolff, E. Miille:
Fischel, Wachs). Entfernt man bei jungen Molchen (Tritonen) dure
einen glatiten Schnitt quer durch die Pupille und nachfolgenden leichte
Druck auf den Augapfel die Linse, so wird sie in einigen Wochen vol
stindig neu gebildet. In der Embryonalentwicklung entsteht die Auger
linse aus der duBleren Korperhaut; aber von diesem normalen Boder
der am ausgebildeten Auge durch die Bindehaut (Conjunctiva) un
das Cornea-Epithel gegeben ist, geht die Regeneration nicht aus
sondern von der Iris, die aus dem Rande des primiren Augenbechex
entstanden ist. Am oberen Umfange der Pupille bildet sich au
der Iris ein Siackchen, die Linsenanlage, dadurch, daB die beide
Blatter der Iris, welche an ihrem Rande ineinander iibergeher
auseinanderweichen. Das Sickchen schniirt sich schlieflich ganz vo
der Iris ab und nimmt dieselbe Form an wie die normale Linsenanlag
in der Embryonalentwicklung; es entwickelt wie diese Linsenfaser:
und Linsenepithel und erhilt schlieflich seinen Platz mitten in de
Pupille (Fig. 133—136).

Neben der auf diese Weise regenerierten Linse konnen, wie Fische
an jungen Salamandra maculate gezeigt hat, auch noch linsenartig
Gebilde (Lentoide) aus dem Grenzgebiel zwischen Iris und Retina une
aus der Retina selbst entstehen. Letzteres ist namentlich der Fal
wenn dic Retina infolge Exstirpation der Linse und dem dadurch ve:
ursachten Zusammenfallen des Auges Falten gebildet hat. Das a
einer solchen Falte aus Retinazellen hervorgehende Gebilde hat ein
unverkennbare Ahnlichkeit mit dem regenerierenden Linsensickchen
es differenzieren sich sogar darin faserige Bildungen, deren Ahnlichkei
mit jungen Linsenfasern auffallend ist. Demnach gehen hierbei als
Linzenfasern aus Nervenzellen hervor, denn um solche handelt es sic
ja in der Retina.

Namentlich von solchen Autoren, welche die erbungleiche Teilun
vertreten, ist betont worden, daf3 eine ,,Spezifizitit" der Zellen im Orge
nismus besteht (vgl. Hansemann). Es werden den einzelnen Zellfformer
wie Muskel-, Nerven-, Bindegewebszelle, gewissermallen Artcharakter
beigelegt, so dafl demgeméil} von jeder Zelle nur eine artgleiche abstamme
kann, von einer Muskelzelle nur wieder eine Muskelzelle, von eine
Bindegewebszelle nur wieder eine ebensolche. Iine Umwandlung ve:
schiedener Gewebe ineinander (Metaplasie) wire danach vollig aus
geschlossen. In der Linsenregeneration bei Triton ist nun ein schlagendc
Beispiel gegeben, diese Ansicht zu widerlegen. Die Zellen des Irisrande
erzeugen niimlich normalerweise glatte Muskelfasern; werden sie abe
zur Linsenbildung herangezogen, so bilden sie die grundsiitzlich ver
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schiedenen Linsenfasern. Ein schoneres Beispiel fiir die Metaplasie der
Gewebe lafit sich kaum finden.

Es ist ja nun eine auffallende Tatsache, daBl die Neubildung der
Linse stets vom oberen Irisrande ausgeht. Um das zu erkliren hat
Schimkewitsch die Hypothese aufgestellt, daB im oberen Rande des
Augenbechers eine Linsenanlage latent vorhanden sei. Zu dem Zwecke
leitet er das Becherauge der Wirbeltiere von einem Blasenauge ab,
dessen vordere Wand zur Linse verdickt war. Bei der Umwandiung

Fig. 133—136. Regeneration der Tritonlinse. Fig. 133. Die Wunde in der Cornea
hat sich geschlossen; noch keine Linsenanlage. Tig. 134. Erste Anlage der neuen
Linse durch Auseinanderweichen der beiden Irisschichten am oberen Irisrand.
Fig. 135. Die Linse hingt noch mit ihrem Ursprungsort zusammen; Linsenepithel
und Linsenfasern beginnen sich zu bilden. Fig. 136. Differenzierung und Wachs-
tum der neuen Linse ist fast vollendet. ¢ Cornea; i Iris; Is Linsensiickchen; lep
Linsenepithel; 1f Linsenfasern; r Retina; ol oberes Augenlid; g Glaskoérper.

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 11
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in das Becherauge geriet diese primére Linse in den oberen Rand des
Bechers, der die Iris liefert, und wurde durch eine sekundire Linse
von der #ufleren Haut her ersetzt. Die Fahigkeit, eine Linse zu regene-
rieren, beruht danach auf Vorhandensein der im oberen Irisrande ver-
borgenen priméren Linsenanlage. Diese Hypothese ist ganz und gar
willkiirlich. Sie ist unvereinbar vor allem auch mit der zuletzt er-
wahnten Tatsache, daB Linsenfasern nicht nur aus dem Irisrande,
sondern auch aus Retinazellen gebildet werden konnen. Dagegen
steht auch mit allen iibrigen Erscheinungen der Regeneration in Ein-
klang, den Linsenersatz darauf zuriickzufithren, dall die prospektive
Potenz der TIriszellen in Ubereinstimmung mit erbgleicher Kern-
teilung groBer ist, als ihre unter normalen Umstéinden beobachtete
prospektive Bedeutung. Dem steht nicht entgegen, dall vorerst noch
nicht aufgeklirt ist, warum die Ersatzlinse stets vom oberen Irisrand
herstammt.

An Froschlarven hat Kochs Versuche iiher die Regeneration der
Linse angestellt. Nach Exstirpation derselben fand er in einem Falle
eine neugebildete Linse, ttber deren Herkunft sich jedoch nichts Sicheres
ermitteln lieB. Diese Versuche bediirfen wohl noch der Wiederholung
und des eingehenderen Ausbaues.

6. Regulation und Heteromorphose.

Die Entstehung der Ersatzlinse bei Tritonen unterscheidet sich
von den sonst besprochenen Regenerationsvorgingen unter anderem
dadurch, daBl die Neubildung nicht von einer Wundfliche und einem
an dieser entstandenen Blastem ausgeht, sondern an einem anormalen
Ort eingeleitet wird durch Umbildung eines Organs, das normalerweise
nie eine Linse liefert. Das fithrt uns zu zwei Erscheinungsformen regene-
rativer Vorgénge, welche wir kurz als Regulation und als Heteromorphose
bezeichnen kénnen.

Bei der Regulation spielt fiir die Neubildung ein Regenerations-
blastem nur eine untergeordnete Rolle. Vorab durch Umdifferenzierung
und Umordnung des vorhandenen Materials wird die durch Verletzung
gestorte Form des Ganzen aus einem Teil wieder hergestellt und das
Fehlende ersetzt, ein Vorgang, der nach Morgan auch als Morphallaxis
bezeichnet wird.

Regulationen sind vor allem bekannt bei der Regeneration der
Teilstiicke von Planarien (Morgan, Child), Hydrozoen (Driesch,
Stevens, Godlewski, Rand) und Anthozoen (Cerianthus, Child).
Teilstiicke von Hydra bilden sich z. B. dadurch zu ganzen Tieren um,
daB Verlagerungen und Reduktionen von Tentakeln eintreten, wodurch
diese in den Korperbereich des neuen Individuums einbezogen werden
(Rand). Auch noch bei anderen Tierformen sind Regulationen be-
schrieben worden, so von Hirschler fiir Ciona intestinalis (Ascidie)
und von Dawydoff fiir Nemertinen (Lineus lacteus). Vor allem der
letztere Fall ist instruktiv. Schneidet man von 25—30 cm langen
Exemplaren des letztgenannten Wurmes ein etwa 1 mm langes Kopf-
stilck vor der Mundéffnung ab, wobei die Schnittfliche von dieser noch
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11}/, mm entfernt ist, so besitzt das kleine abgetrennte Stiick keine
Spur des Darmes. Die isolierten Kopfstiicke bilden sich durch regula-
torische Vorgénge zu vollstindigen winzigen Witrmern um, die neben
allen anderen Organen auch einen vortrefflich differenzierten Darm
besitzen. Dieser geht, wie ohne weiteres ersichtlich ist, nicht auf Reste
des alten Darmes zuriick, ja nicht einmal auf entodermales Gewebe
iiberbaupt; denn solches ist in dem Kopfstiick nicht enthalten. Viel-
mehr bildet sich der neue Darm aus Zellen des Korperparenchyms und
der Wandung der Seitengefifle; er ist also mesodermalen Ursprungs.
Die Keimblattgrenze wird dabei demnach mit Leichtigkeit itberschritten,
wie fiir andere Félle schon oben hervorgehoben wurde.

Der Irisrand liefert bei der Linsenregeneration ein ihm ganz fremd-
artiges Gebilde, wie er ein solches nie besessen hat. Davon aus-
gehend finden wir den Ubergang zu der bereits genannten Erscheinung
der Heteromorphose. Unter einer solchen ist der Vorgang zu ver-
stehen, daB an Stelle des verloren gegangenen Teiles ein ganz anders-
artiges Organ regeneriort wird oder dafB infolge einer Verletzung ein
Organ an einer Kdrperstelle gebildet wird, der es normalerweise véllig
fremd ist. Diese Erscheinung héngt vielfach eng zusammen mit der
Nichtbeachtung der Polaritit.

Unter Polaritdt ist zu verstehen die Ausbildung zweier entgegen-
gesetzter grundsdtzlich verschiedener Pole. Bei festsitzenden Tieren
wie Polypenstéckchen unterscheidet man leicht diese Pole, den oberen
apikalen Pol und den unteren oder basalen Pol. Am apikalen Pol ent-
stehen die Polypenkopfchen, am basalen die Stolonen. Bei freilebenden
Tieren unterscheiden wir einen vorn gelegenen oralen Pol mit der Mund-
offnung und einen entgegengesetzten aboralen Pol. Der orale Pol geht
bei der Bewegung im allgemeinen voran. Die Pole sind nicht nur durch
verschiedene Organe ausgezeichnet, sondern, was fiir uns hier von be-
sonderem Interesse ist, sie erzeugen bei der Regeneration in den aller-
meisten Fillen stets die dem Pole eigentiimlichen Organe. Schneidet
man z. B. einem Regenwurm das Vorderende (oraler Pol) ab, so ent-
steht durch Regeneration wieder ein solches Vorderende, und am ab-
oralen Pol bildet sich bei dem entsprechenden Versuch ein Hinterende.
Es kommt dabei im allgemeinen nicht darauf an, wieviel von den
Endbezirken des Wurmes noch vorhanden ist; selbst ein nur kleines
Mittelstiick regeneriert ein Vorder- und Hinterende entsprechend
seiner Polaritét; Ausnahmen kommen allerdings vor.

Diese polare Differenzierung ist offenbar nichts Oberflachliches,
was schon aus ihrer meist strengen Einhaltung bei der Regeneration
folgt. Sie tritt auBerdem sehr frith in der embryonalen Entwicklung
zutage. Schon die ungefurchte Eizelle zeigt deutlich eine bipolare
Differenzierung (vgl. z. B. Froschei), so daB ein animaler Pol von einem
vegetativen unterschieden werden kann. Ist der Unterschied nicht
schon durch den groben Bau des Eies wie beim Frosch gekennzeichnet,
so tritt er zutage bei der Reifung des Eies. Der Pol, an dem die so-
genannten Richtungskorper oder Polzellen in den Reifungsvorgingen
abgeschniirt werden, wird zum animalen Pol. Auch viele Gewebszellen
erscheinen polar differenziert, so z. B. die Epithelzellen, an denen schon

11*
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suBerlich ein basaler Pol von dem freien Pol zu unterscheiden ist, nicht
bloB durch ihre Anordnung, sondern auch durch ihre cytologische Aus-
gestaltung. Polaritit findet sich also nicht nur im ganzen Organismus,
sondern auch in seinen Bauelementen, und nicht nur im ausgebildeten
Tier, sondern auch in seinem frithesten Entwicklungsstadium. Be-
sonders deutlich tritt, wie hier nebenbei bemerkt sei, die Bedeutung der
Polaritdt bei Pflanzen hervor.
Was nun bei der allgemeinen Verbreitung der Polaritit merk-
wiirdig erscheint, ist die schon angedeutete Tatsache, daB sie bei Regene-
rationsvorgéingen verdndert und sogar
umgekehrt werden kann. Dann ent-
stehen Heteromorphosen.

Abnliche  Vorgiinge haben wir
bereits oben (8. 77) bei Beeinflussung
der Organbildung durch die Schwer-
kraft (z. B. bei Antennularia) kennen
gelernt.

Die auf Nichtbeachtung der
Polaritdt beruhenden Heteromorpho-
gsen kommen bei den verschiedensten
Tierformen vor. Sie duBlern sich nicht
nur als Regenerationen polar ent-
gegengesetzter Organe, sondern auch
in der Bildung solcher Organe an den
Nebenachsen des Xorpers, welche
normal an einem Pol gelegen sind.

Ein solcher Fall ist von Loeb

Fig. 137. Heteromorphose bei Ceri- bei Cerianthus beschrieben worden
anthus membranaceus. (Nach Loeb.) (Fig, 137). In der Mitte des Kéorper-
a der ”‘lt.ehTef{mkg%rm s g%e schlauches (b) wurde ein querer Ein-
:rnsP;iu];%w queren. Binschoitt new. Schnitt gemacht; an der klaffenden
sprossenden Tentakeln; cein zweiter Wunde bildete sich ein neuer Ten-
inschnitt in der Nahe der FuB- takelkranz. Erfolgt der Einschnitt
scheibe ohne Regeneration; das ful 5 der Nihe des aboralen Poles, so
ende cadclﬁ%hgeitg;fm%ierf U9%  entstehen keine Tentakeln (c); das
geschieht nur in der Mitte des Korpers

oder in der Nahe des oralen Poles.

Sehr leicht zeigen die Planarien Heteromorphosen (van Duyne,
Morgan, Voigt u. a.). Durch Anbringung von klaffenden Verletzungen
an beliebigen Stcllen werden haufig Kopfenden regeneriert oder im
Bereich des Kopfendes Schwanzenden oder auch das Umgekehrte.
Morgan erzielte aus kurzen Teilstiicken von Planaria maculata zweik5pfige
Exemplare, indem sowohl am oralen wie am aboralen Ende des aus der
Mitte des Wurmes herausgeschnittenen Teilstiickes je ein vollsténdigse
Kopfende regeneriert wurde. Es handelt sich also um véllige Umkehrder
Polaritdt. Bei langen Teilstiicken treten die heteromorphen Képfe nicht
auf; je kiirzer das Stiick, um so hiufiger kommt die Heteromorphose vor.
Hervorzuheben ist ferner eine Heteromorphose, welche Loeb bei
einer Ascidie (Ciona intestinalis) beobachtete (Fig. 138). Bei dieser
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Form bilden die Zu- und Ausstromungsdffnungen fiir das Nahrungs-
wasser ziemlich lange frei hervorragende Rohren. Der Rand beider
Offnungen ist mit einer Reihe einfacher Augenflecke, die als dunkel
pigmentierte Punkte erscheinen, umséumt. Bringt man unterhalb der-
selben z. B. an der Mundréhre einen queren Spalt an (a), so legen sich
alsbald in der Umgebung dieses Schnittes neue Augenflecke an und
die Schnittrinder wachsen zu einer neuen zweiten Mundrohre aus.
Auch hieraus folgt wieder, dafl die einzelnen Bezirke des Organismus
eine andere, und zwar viel groflere Potenz besitzen, als fiir gewdhnlich
in der normalen Entwicklung zum Ausdruck kommt. Weitere inter-
essante Ialle heteromorpher Regeneration finden sich in den neuesten
Mitteilungen von Przibram.

Die Faktoren, welche die Heteromorphose verursachen, sind im
einzelnen mnoch nicht bekannt, ebensowenig diejenigen, welche die
Polaritéit des Organismus bedingen.

Beide Probleme hingen offenbar

auf das engste zusammen. In man-

chen Fillen spielen aber fur die

Auslésung der heteromorphen Re-

generation Bildungsreize eine bedeut-

same Rolle, Reize, welche sowohl

von der Umwelt geliefert werden

als auch im Organismus selbst ihre

Quelle haben konnen. Diese Er-

scheinungen zeigen zugleich, daf} die

Regeneration von bestimmten Fak-

toren beeinflult werden kann. Hier T 198, Heteromorohoss bei Ci
mogen daher diese Faktoren und OB o Sor G B DY B ciden
die durch Einwirkung solcher be- Rindern des Einschnittes a in die
dingten Heteromorphosen im Zu- Oralrohre sind Ocellen gebildet.
sammenhange besprochen werden.

Niedrige Temperatur verzogert die Regeneration, wie ja dadurch
auch die Vorgéinge der Embryonalentwicklung gehemmt werden.

Bemerkenswerter ist aber die Bedeutung der Schwerkraft und des
Lichtes fiir gewisse Regenerationsprozesse. Bei Besprechung der duleren
Entwicklungsiaktoren wurde bereits (S. 76) auf adhnliche Fille hin-
gewiesen, die hiermit in Zusammenhang stehen, némlich die Be-
stimmung der Wachstumsrichtung der Stolonen gewisser Polypen-
formen, wenn solche Ausliufer statt der Polypenkopfchen erzeugt
werden.

Auch die Qualitit der regenerierten Organe kann von der Schwer-
kraft abhingig sein. Loeb lieB herausgeschnittene Stammstiicke von
Antennularia anfennina regenerieren. Die neu entstehenden Boden-
ausldufer (Stolonen) bilden sich, wenn man das Stammstiick in senk-
rechte Richtung bringt, stets an dem nach unten gekehrten Ende, die
neuen Sprosse mit Polypenkopichen stets an dem nach oben gekehrten
Ende. Und zwar ist das auch dann der Fall, wenn das Stammstiick
verkehrt aufgehingt ist, d. h. mit dem Ende nach unten, das normaler-
weise nach oben (apikal) gerichtet ist und an dem normal nur neue
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Polypen hervorwachsen. So entstehen am primér basalen Pol Polypen,
am apikalen Pol Stolonen (Fig. 139—140). Wird ein solches Stammstiick
nicht umgekehrt, sondern schridg im Aquarium aufgehingt, so regeneriert
unter allen Umsténden aus der héher gelegenen Schnittfliche ein Sprof
mit Polypen, aus der tiefer gelegenen ein Stolo. Zugleich entstehen
neue Sprosse und Wurzeln in der Mitte des Stammstiickes, wobei die
St(ﬁ;men stets an der Unterseite, die Sprosse an der Oberseite gebildet
werden.

Eine Umkehrung der Polaritit liBt sich ebenso leicht auch an
Tubularia erzielen (Loeb). Ein mit dem apikalen Pol nach unten
aufgehiingtes Stammstiick regeneriert aus den Schnittflichen beider
Enden ein Polypenképfchen; ebenso entstehen
bei wagerechter Aufhingung an beiden Enden
neue Polypen, so dall die Regeneration von
s Stolonen ganz unterdriickt ist.

e Das Licht ist von auffallendem EinfluB
§ bei einem anderen Hydroidpolypen, ndmlich
Eudendrium racemosum. Nur im Licht rege-
neriert dieses Polypenkopfchen; die Regene-
ration von Stolonen wird durch Dunkelheit
nicht verhindert (Loeb). Diese Abh#ngigkeit
der Regeneration vom Licht kann allerdings
dadurch verdeckt sein, dal voriibergehende
Belichtung geniigt, um die Neubildung in
Gang zu setzen (Goldfarb). Wenn die
Stiicke noch nicht linger als 13 Tage im
Dunkeln gehalten sind, regenerieren sie eben-
sogut Polypen wie im Licht. Sie stehen noch

unter der Einwirkung der fritheren Belichtung,
{ ( wl wie daraus hervorgeht, daB mnach lingerer
w Dauer der Dunkelheit die Regeneration aus-
139—140. Umkeh- bleibt. Es geniigt jedoch eine voriibergehende
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Fig.

rung der Polaritit von
Antennularia bei der Re-
generation durch umge-
kehrtes Aufhingen des
Stammstiickes.  (Nach
Loeb.) a apikaler, b ba-
saler Pol; S Sprossen;
W Wourzeln (Stolonen).

Belichtung von wenigen Minuten, um die
Regeneration auszuldsen; diese Belichtung
ist aber unbedingt notwendig. Weiterhin
ist die Regeneration dann unabhéngig vom
Licht.

Fiir wasserlebige Formen ist die Be-

schaffenheit des umgebenden Mediums von
EinfluB auf die Regeneration. So regeneriert
Tubularia nur in Losungen, welche Kalium und Magnesium, ersteres
jedoch nur in geringer Menge, enthalten (Loeb). Wirkt hier
der Chemismus der Umgebung, so kann auch die Beschaffenheit
der Nahrung von Bedeutung werden, wie die Versuche von
Romeis an Kaulquappen gezeigt haben. Durch Fiittern der
Larven (Rana esculenta) mit Hypophyse (vom Ochs), Thyreoidea
und Nebenniere (vom Pferd) und Thymus (vom Kalb) wird
die Regeneration des Ruderschwanzes derart beeinflubt, dafl die
starkste Regeneration nach Thymusfitterung, die schwichste durch



Die Wiedererzeugung verlorener Teile. 167

Verabreichung von Thyreoidea erzielt wird; Nebenniere und Hypo-
physe nehmen in ihrer Einwirkung eine Mittelstellung ein. Durch die
Fiitterung mit Thyreoidea wird ferner bewirkt, dafl bei schriger Schnitt-
fliche das Regenerat von vornherein in der geraden Verlingerung der
Hauptachse gebildet wird, daB es also anfangs nicht senkrecht zur
Schnittfliche steht.

7. Die Bedeutung der Wundflache.

Damit wollen wir die Besprechung der sufleren Faktoren, welche
auf Regenerationsvorgénge einwirken, verlassen und nunmehr solche
ins Auge fassen, welche im Organismus selbst zu suchen sind.

Zur Auslésung des Regenerationsprozesses bedarf es eines Substanz-
verlustes, der durch Verlust eines Teiles herbeigefithrt wird. Nicht
immer braucht dabei der Teil, von dem die Regeneration ausgeht, eine
Wunde zu zeigen, wie das Verhalten
der Linse der Tritonen lehrt. Anderer-
seits ist es auch nicht notwendig,
daB ein ganzes Organ fehlen muS,
um seine regenerative Bildung her-
vorzurufen, sondern es geniigt oft
das Vorhandensein einer Wundfldche
zur Einleitung der Regeneration;
solche Fille haben wir schon kennen
gelernt in den Heteromorphosen von
Planarien und Ascidien (Ciona), andere
werden uns beli Besprechung der
Superregeneration begegnen. Es han-
delt sich also oft um gar keinen eigent-
lichen Substanzverlust, sondern nur
um das Auftreten einer abnormen Fig. 141. Regeneration des Ruder-
Endfliche, wie sie auch in klaffenden schwanzes einer Froschlarve (Rina
Wunden vorliegt, die nur durch einen ﬁf.‘sca) aus einer schrigen Schnitt-

. . dche. Das Regenerat steht senk-
glatten Schnitt hergestellt sind. In  yecht zur chemaligen Schnittfliche
welcher Weise der Substanzverlust a—b und bildet deshalb einen ent-
oder die Wundfliche die Regeneration ~sprechenden Winkel mit der Lings-
in Gang setzen, ist bis jetzt mnoch achse des Schwanzrestes.
nicht ermittelt. Man hat Storungen
eines Spannungsverhiltnisses dafiir verantwortlich gemacht, doch ist
eine solche Annahme keine Erklirung, sondern nur ein Mittel, sich
den Vorgang anschaulicher zu machen. Es diirfte eine Reizwirkung
vorliegen, die durch das Fehlen eines Teiles oder durch Setzung einer
abnormen Endfliche mit Hilfe einer Wunde bedingt ist, und in den
Bereich der formativen Reizwirkungen gehért. Uber ihre nihere
Beschaffenheit sind wir noch vollig im Dunkeln. (Uber formative
Reize siehe unten S. 242.)

Ist einerseits eine Wundfliche in den meisten Féllen zur Einleitung
der Regeneration notwendig, so ist die Beschaffenheit dieser Fliche
andererseits von einem speziellen Einfluf} auf den Ablauf des Prozesses.
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Insbesondere iibt die Richtung dieser Fliche eine ganz bestimmte
Wirkung aus. Das Regenerat steht zunédchst senkrecht zur Wundfliche,
wie besonders einfach sich am Schwanz der Froschlarven zeigen 1i8t.
Schneidet man den Schwanz der Kaulquappe schrig zur Lidngsachse
ab, so bildet das Regenerat mit dem basalen Schwanzabschnitt einen
entsprechenden Winkel, da seine Lingsachse zuniichst senkrecht zur
Wundfliche steht (Fig. 141). Dieser Winkel wird nach und nach aus-
geglichen, so dafl schlieflich der Schwanz keine Knickung mehr aunf-
weist. Hier liegt ein schoner Fall funktioneller Anpassung vor, durch
welche der zum Schwimmen ungeeignete geknickte Schwanz gerade
gestreckt und so ein brauchbares Bewegungsorgan wird (vgl. auch
unten S. 172).

Die Regel, daBl die Richtung des Regenerats durch die Wundfléche
und nicht durch die Korperachsen bestimmt wird, ist an einer ganzen
Anzahl von Formen bestitigt worden (Driesch, Hescheler, Bar-
furth, Morgan, Tornier). Allerdings scheint auch die Kérperachse
nicht immer ohne Einflul zu sein, was daraus hervorgeht, dal bei
schriger Wunde die einzelnen Bezirke ihrer Flache einen ungleichen
Grad der Neubildung zeigen (Morgan).

Bei den Regenerationsversuchen Herbsts an den Schwanzbeinen
von Palaemon ergab sich, daf3 die Beschaffenheit der Wundfldche ein
Regenerat bedingen kann, das einfacher ist als der entfernte Komplex.
Nach Amputation des Beinpaares durch einen flachen Scherenschnitt,
wodurch zugleich der sternale Segmentbereich entfernt wird, war das
Regenerat zumeist kein paariges, sondern entweder ein linkes oder
rechtes Schwanzbein oder in der Mitte der Wundfliche ein symmetrisches
Gebilde, das aus der Verwachsung beider Beine hervorgegangen ist.
Nach der Art der Operation mul} eine einheitliche Wundfliche ent-
stehen, und diese einheitliche Flache ist offenbar die Ursache, daBl auch
ein einheitliches, unpaares Regenerat entsteht. Das Gegenteil von
diesem Fall werden wir sogleich kennen lernen.

8. Superregeneration.

Die Bedeutung der Richtung der Wundfliche bringt es mit sich,
dal durch eine komplizierte Wunde Mehrfachbildungen entstehen
konnen. Auf jeder Teilfliche der Wunde kann sich senkrecht dazu
ein selbstindiger Regenerationskegel anlegen, der fiir sich den verloren
gegangenen Teil ersetzt, oder durch mehrfache gleichzeitige Verwundungen
kann ein mehrfaches Regenerat gebildet werden. Solche Doppel- oder
Mebrfachbildungen konnen bei den verschiedensten Tierformen vor-
kommen, bei Wirbellosen wie bei Wirbeltieren; sie kénnen experimentell
erzeugt werden und treten auch in der Natur auf (Fig. 142). Hier mogen
nur einige typische Fille besprochen werden. Besonders leicht ent-
stehen Doppelbildungen durch Spaltung der embryonalen Anlage eines
Organes, wie von Barfurth, Tornier, Lissitzky durch Versuche
an Anuren nachgewiesen wurde. Durch Spaltung von Extremitéten-
anlagen bei Amphibien erzielt man sehr leicht durch Regeneration jedes
Teiles der Anlage zu einer ganzen Anlage tiberzéhlige Extremitéiten.
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Auch Verletzungen und Spaltung des Beckengiirtels fithren zur Regene-
ration nicht nur des Giirtels, sondern, wenn dieser verdoppelt wird,
auch zur {iberzihligen Regeneration eines Beines. So spaltete Tornier
in einem speziellen Falle beide Hinterbeinanlagen einer Larve von
Pelobates fuscus gleichzeitig durch einen queren Schnitt in eine obere
und untere Hilfte. Jede obere Halfte bildete ein ganzes Becken mit
je zwei Extremititen; jede untere Hilfte erginzte die fehlende obere
und den Darmbeinfliigel und erzeugte noch je eine Extremitiit. So
entstanden im ganzen sechs vollstindig ausgebildete Hinterbeine (Fig. 143).

In der Natur werden iiberzéhlige Bildungen auch bei Reptilien,
Vogeln und Sdugern beobachtet, die durch derartige Versuche erklirbar
werden. Sie gehen zuriick auf Verletzungen und Regeneration in em-

Fig. 142. Doppelschwiinzige Eidechse (Lacerta agilis). Beide Schwanzspitzen
sind Regencrate, wie die Art ihrer Beschuppung anzeigt. Aus der Sammlung
des zoolog.-zootom. Institutes Gottingen.

bryonaler Zeit; dieselben auf unkontrollierbare und unbeweisbare Keim-
plasmavariationen zuriickfithren zu wollen, ist durchaus willkiirlich.
Hier ist auch der Ort, an die Verdoppelungen zu erinnern, welche durch
Spaltung des Keimes auf frithestem Stadium entstehen konnen, wie sie
oben bei Besprechung der inneren Entwicklungsfaktoren (S. 93 ff.)
beschrieben wurden.

Der Charakter der Regeneration tritt mehr in den Vordergrund
bei Verdoppelungen in nachembryonaler Zeit, wie sie durch komplizierte
Amputation beispielsweise einer Tritonextremitit erzielt werden.
Schneidet man die Zehen einer solchen GliedmaBe durch zwei schrige
Schnitte derart ab, dafl die Schnittflichen distal einen spitzen Winkel
miteinander bilden und die Wundflache gleichsam wie ein Dach gestaltet
ist, so ergibt jede Einzelfliche ein Regenerationsblastem; aus jedem
der beiden Blasteme werden die Zehen regeneriert, und die Folge ist
Polydaktylie (Tornier, Barfurth).
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Eine mehrfache Bildung eines Organs kann auch darauf zuriick-
gehen, daB3 das Organ nicht ganz entfernt wurde, sondern nur eine Ver-
letzung erlitt, von der aus eine Regeneration erfolgte, so dafl die Doppel-
bildung aus dem priméir in der Embryonalentwicklung gebildeten Organ
und dem zu diesem aus einer lokalen Verletzung hinzugetretenen Re-
generat besteht. Die Fig. 144 und 145 zeigen eine solche Bildung, den

Tig. 143. Bauchansicht einer fast umgewandelten Larve von Pelobales fuscus
mit Mehrfachbildung der Hinterextremititen. (Nach Tornier.)

Tig. 144 u. 145. Verdoppelung des Schwanzes einer Froschlarve. Fig. 144. Schnitt-

fihrung; Fig. 145 das Objekt nach der Regeneration, 1 die primére, 2 die regene-

rierte sekundire Schwanzspitze, primires Schwanzende an der Spitze ebenfalls
mit Regenerat; s Schnittfithrung; ch Chorda dorsalis; rm Riickenmark.
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Schwanz einer Kaulquappe (Rana fusca). Durch einen Kerbschnitt
(Fig. 144) wurde derart ein Keil aus dem Ruderschwanz herausge-
schnitten, da8 das Riickenmark noch ganz durchtrennt und die Chorda
dorsalis verletzt wurde. Aus dem dann an der proximalen Wundflédche
gebildeten Blastem geht die sekundire Schwanzspitze hervor. Barfurth
erreichte dasselbe Ziel durch Ansengen des Schwanzes bis in die Chorda.

Die Erscheinungen der Superregeneration sind nicht nur deswegen
wertvoll, weil sie die Abhsngigkeit des Vorganges von der Wundfléche
zeigen, sondern auch, weil sie die erbgleiche Teilung der Anlagenmasse
beweisen.

Alle Zellen enthalten das gleiche Idioplasma. Wird die fir ge-
wohnlich latente Anlage durch die fiir die Regeneration notwendigen
Bedingungen geweckt, so entsteht ein Regenerat ganz unabhiingig davon,

Fig. 146 u. 147. Regeneration eines abgeschniirten Stumpfes des linken Vorder-

beines von T'riton crisiatus. (Nach Della Valle.) Fig. 146. 47 Tage nach

dem Bruch, 17 Tage nach der Amputation; Fig. 147. 72 Tage nach dem Bruch,

42 Tage nach der Amputation. 1 distales Regenerat, 2 proximales Regenerat

(entgegen der Polaritit) des abgeschniirten Stumpfes; 3 Regenerat des proxi-
malen Gliedstumpfes.

daB schon an anderer Stelle des verletzten Bezirks ein solches gebildet
wird. So kann ein verletztes Organ gleichzeitig mehrfach den verloren
gegangenen Teil ersetzen; die Ausgangszellen dafiir haben dann einen
ungleichen Ursprung; trotzdem liefern sie dasselbe, was nur bei erb-
gleicher Teilung mdglich ist. Bei erbungleicher Teilung konnen bei-
spielsweise die idioplasmatischen Faktoren fiir die Determinierung der
Zehen einer Extremitit nicht auch in den Zellen des Gliedmafenstammes
enthalten sein (und dazu noch mehrfach!); man miifite dann ebenso-
viele Reserve-Idioplasmen annehmen, als Mehrfachbildungen auftreten
kénnen. Das ist aber viel gezwungener, als die Annahme der gleichen
Determinantenzahl in allen Zellen.

Ein in dieser Hinsicht besonders einleuchtendes Beispiel hat Della
Valle erbracht. Bei T'riton cristatus wurde die linke Vorderextremitét
in der Mitte gebrochen und die Heilung des Bruches durch enge Um-
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schniirung der Bruchstelle mit einem Seidenfaden verhindert. Einige
Zeit darauf erfolgte die Amputation des distalen Extremitéitenendes
in der Nahe der Bruchstelle, 0 dafl nur ein kleiner Stumpf peripher
von dem tief einschniirenden Faden stehen blieb. An der dadurch
entstandenen  distalen Wundfliche setzt Regeneration ein, die eine
ganz normale fast vollstindige Extremitét liefert. Der abgeschniirte
Stumpf besitzt aber noch eine zweits Wundflache, die allerdings von
der Haut tiberzogen geblieben ist, nimlich die Bruchstelle, deren Ver-
heilung mit dem proximalen Extremititenstumpf durch die tiefe
Durchschniirung verhindert ist. Auch an dieser proximalwirts ge-
legenen ,,Wundfliche“ des distalen Stumpfes wird durch Regenera-
tion eine fast vollstindige GliedmafBe gebildet. DaBl an dem distalen
Ende des proximalen Stumpfes ebenfalls Regeneration eintritt, sei nur
nebenher erwéhnt (Fig. 146 und 147). Es kommt also zu einer Drei-
fachbildung. Was aber besonders wichtig ist: die an der proximalen
Fliche des peripheren Stumpfes entstehende Extremitit (Fig. 143, 2)
wird entgegen der Polaritit des Stumpfes regeneriert, denn an dessen
proximalwérts gerichtetem Ende fehlt ja nicht der FuB, sondern das
Schulterende der GliedmaBe. Hier liegt also eine Heteromorphose vor,
die im Verein mit den beiden anderen Regeneraten trefflich den weiten
Potenzumfang der in Betracht kommenden Organzellen erhellt.

9. Relationserscheinungen bei der Regeneration.

o) Die Wirkung funktioneller Inanspruchnahme. Als
weiterer Faktor kommt fiir den Ablauf der Regeneration in Betracht
die Funktion des regenerierenden Organs. Oben wurde die dabei be-
obachtete funktionelle Anpassung bei der Geradestreckung des ge-
knickten Kaulquappenschwanzes bereits angedeutet. Barfurth brachte
Froschlarven mit schief regenerierten Schwanzspitzen (infolge schrager
Amputation) zum Teil in tiefes, zum Teil in flaches Wasser, so daB
letzteren das Schwimmen unméglich war. Bei der ersten Gruppe,
den Schwimmern, ergab sich ein Streckungswinkel des Schwanzes von
1749, bei der zweiten ein solcher von nur 153% Daraus folgt, daB die
Funktion zum mindesten als Reiz die Streckung begiinstigt, und Bar-
furth spricht mit Recht von einer ,,funktionellen Orthopiidie’ (Roux).
Bei den Nichtschwimmern ist aber auch eine gewisse Streckung einge-
treten, was beweist, daB nicht allein die Funktion, sondern auch noch
andere Faktoren an der Streckung beteiligt sind.

Diese Versuche sind von Harms mit besseren Mitteln wiederholt
und erweitert worden. Jungen und erwachsenen Tritonen und Larven
von Rana fusca und Bufo vulgaris wurden die Schwinze amputiert.
Durch Schiittel- oder Rithrwerke wurden in den Wasserbehiltern starke
Strémungen erzeugt, durch welche die Tiere veranlafit werden, kriftig
gegen den Strom zu schwimmen. Die so zustande kommende funktionelle
Inanspruchnahme beschleunigt die Regeneration; sie bedingt ferner, da8
auch von einer schrigen Schnittfliche aus von vornherein ein in der
Hauptachse des Schwanzes liegendes gerade gerichtetes Regenerat
entstebt (Fig. 148). Das Regenerat wird sofort funktionsfihig gemacht
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dadurch, daB sogleich neue Muskelfasern hineinwachsen und eine pro-
visorische Innervation hergestellt wird. Der letzte erhalten gebliebene
Riickenmarksnerv liefert dafiir die Nervenfasern. Diese provisorische
Innervierung schwindet wieder, sobald neue Spinalganglien im Regenerat
selbst auftreten; von diesen geht dann die bleibende metamere Inner-
vation aus. Auch die Metamerie der Muskeln bildet sich erst sekundir.
Bei der geschilderten Versuchsanordnung iiberwiegt also der funktionelle
Reiz iiber die anderen, in Barfurths Versuchen noch bemerkbar ge-
wordenen Faktoren fiir die Ausgestaltung des Regenerats. Diese steht
hier in echter Relation zur funktionellen Inanspruchnahme.

g) Der EinfluB des Ganzen. Erscheinungen relativer bzw.
korrelativer Art sind auch sonst noch bei der Regeneration zu ver-
zeichnen.

Solche kommen auch zum Ausdruck in dem Einflul des Ganzen
auf die Regeneration der Teile, wie er vor allem bei Planarien ermittelt
worden ist (Morgan, van Duyne, Steinmann). Bei diesen beeinfluit

Fig. 148. Regeneration der Muskeln eines Froschlarvenschwanzes von einer
schriigen Schnittfliche (a—b) aus bei einem zum Schwimmen gezwungenen Tier,
halbschematisch. (Nach Harms.)

nicht die Art der angeschnittenen Zellen, auch nicht die am Schnitt-
rande freiliegenden Gewebe und Organe die Regeneration der Quantitit
und Qualitét nach, sondern die Art und GréBe des Regenerates wird
bestimmt durch die hinter dem Schnittrande liegenden Teile, also durch
das, was vom Ganzen iibriggeblichen ist. Neben anderen ist dafiir
besonders folgender Versuch bezeichnend. Wird einer Planarie der
Kopf abgeschnitten, darauf das vordere Koérperende in der Mittellinie
ein Stick weit gespalten und von der einen Spalthilfte wiederum der
vordere Teil abgeschnitten, so regeneriert nur ein Xopf, wenn der Spalt-
schnitt wieder zur Verteilung kommt. Dagegen entstehen zwei Kopfe,
an jeder Spalthilfte einer, wenn jene Verheilung unterbleibt. Inletzterem
Falle ist der EinfluB des ganzen durch den Lingsspalt ausgeschaltet;
jede Spalthiilfte setzt ihren eigenen EinfluB durch.

Entfernt man von einer Planarie durch einen rechtwinkligen Schnitt
die halbe Kopfseite oder die halbe Schwanzseite, so fallt das Regenerat
verschieden aus, je nachdem der quere Schnitt weiter vorn oder weiter
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hinten liegt; je nachdem also, wie weit die operierte Korperhélfte stehen
geblieben ist. Im einzelnen bediirfen diese und &hnliche Falle noch der
eingehenden Analyse.

Nicht nur vom Ganzen, sondern auch von einzelnen bestimmten
Teilen oder Organen kann die Regeneration abhiingig sein. Das gilb
z. B. fiir die Regeneration des Froschlarvenschwanzes in ihrer Beziehung
zur Chorda dorsalis (Morgan und Davis). Wird einer Kaulquappe
(Rana palustris) ein Stick des Schwanzes amputiert und auflerdem
von der geraden Wundfliche aus noch ein Streifen aus dem Stumpf
herausgeschnitten, der entweder Chorda und Neuralrohr oder die Chorda
allein enthalt, so daB diese letztere nicht an die Hauptwundfléiche heral}-
reicht, so erfolgt erst dann die Regeneration des Schwanzes, wenn die
Chorda sich durch Regeneration wieder bis in die allgemeine Schnitt-
fliche vorgeschoben hat. Im Hinblick auf gleich zu erwiahnende Ver-

Fig. 149 u. 150. Beeinflussung der Regeneration beim Regenwurm durch das

Bauchmark. (Nach Morgan.) Fig. 149. Schnittfilhrung nach Entfernen einiger

Vordersegmente zur Beseitigung des vorderen Bauchmarkendes aus der Haupt-

schnittflaiche. TFig. 150. Die Regeneration an einem so behandelten Regenwurm.
r Regenerat, s Schnittfliche; b Bauchmark.

suche ist hervorzuheben, dafl die Anwesenheit des Riickenmarks in der
Wundfliche allein nicht geniigt, um die Regeneration des Schwanzes zu
veranlassen; diese Veranlassung mu8 vielmehr von der Chorda ausgehen.

y) Die Bedeutung des Nervensystems. Mehr noch tritt die
Abhéngigkeit der Regeneration zutage in ihrer Beziehung zum Nerven-
system. So ist beim Regenwurm die Neubildung eines Kopfendes vom
Bauchmark abhingig (Morgan). Wird das Kopfende durch einen
glatten Querschnitt abgetrennt, so da das freie Ende des Bauchmarks
in dieser Schnittfliche liegt, so wird durch Regeneration ein neues
Kopfende gebildet. Schneidet man jedoch nach Amputation des Kopfes
das bis an die Schnittfliche reichende freie Ende des Bauchmarks heraus,
50 daB jetzt das Bauchmark sich nicht mehr bis an die Hauptschnitt-
fliche erstreckt, sondern weiter riickwiirts aufhért, so unterbleibt die
Regeneration des Kopfes an der Amputationsfliche (Fig. 149 und 150).
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An der weiter zuriickliegenden Schnittfliche mit dem freien Ende des
Bauchmarks kann dann ein neuer Kopf entstehen (Fig. 150). Dieser
braucht keinen Verdauungskanal zu enthalten, stets ist jedoch in ihm
ein Bauchmarkstrang vorhanden, Schlundkommissur und Hirnganglion
werden nur gebildet, wenn auch der Darm regeneriert. Sonst endigt
das Bauchmark vorn ohne Hirnganglion. Auch bei gewissen Krebsen
ist fiir die Regeneration der Augen das Vorhandensein des zugehérigen
Teils des Zentralnervensystems notwendig (Herbst). Die Augen von
Palinurus sitzen auf einem kurzen Stiele. In diesem befindet sich der
speziell zum Auge gehorige Teil des Zentralnervensystems, das Ganglion
opticum. Wird das Auge allein entfernt, so wird es durch Regeneration
ersetzt; ist jedoch der ganze Augenstiel samt dem in ihm enthaltenen
Ganglion exstirpiert worden, so regeneriert kein Augenstiel mit dem Auge,
sondern ein fithlerdihnliches Organ, eine Antennula. Daraus geht deutlich
hervor, dafl das Nervensystem einen Einflul auf die Qualitit des re-
generierenden Organs ausiibt durch Bildungsreize, wie sie uns ja auch
schon bei Besprechung der Korrelationen entgegengetreten sind. In der
Regeneration einer Antennula an Stelle eines Auges liegt ein schéner
Fall von Heteromorphose vor und zugleich ein sehr instruktives Bei-
spiel fiir diejenige Art des Bildungsreizes, welche als Umschaltungs-
reiz (Herbst) zu benennen ist. Bei Vorhandensein des Reizes, der von
dem Ganglion ausgeht, nimmt der Formbildungsprozefl die Richtung
auf Bildung eines Auges; bei dem Fortfall des Reizes wird diese Richtung
,,umgeschaltet” zur Ausbildung einer Antennula (vgl. unten S. 251).

Oben (S. 168) wurden bereits die Versuche von Herbst iiber die
Regeneration der Schwanzbeine von Palaemon erwédhnt. Hierbei wurden
die Uropodien durch einen flachen Scherenschnitt abgetrennt, wodurch
zugleich mit dem ventralen Segmentbezirk auch das zugehoérige Stiick
Bauchmark entfernt wurde. Von diesen Krebsen bildeten nur wenige
ein Regenerat (16°/,); noch weniger (13,4°/,) regenerierten ganz rudi-
mentire Extremititen und nur einige (3,79%/,) regenerierten deutlich
erkennbare Schwanzbeine. Kontrollkrebse, welche das Bauchmark be-
halten hatten, regenerierten simtlich. Das entfernte Schwanzganglion
wird nicht regeneriert. Aus diesen Versuchen geht deutlich die Ab-
hiingigkeit der Regeneration vom Nervensystem hervor. Allerdings steht
das in Widerspruch mit den Angaben von Giesbrecht, der Regene-
ration der Abdominalbeine von Palaemon beobachtete, nachdem die
zugehorigen Teile' des Bauchmarks aus der Schnittwunde herausgezogen
waren. Iis ist jedoch zu bemerken, dafl diese Technik der Operation
nicht ganz einwandfrei ist; die Herbstschen Ergebnisse sind auller-
dem so klar, daf die Schlulfolgerung aus ihnen zweifellos zutrifft. Die
vereinzelten Tille, in denen ohne das Schwanzganglion regenerative
Prozesse beobachtet wurden, méchte Herbst durch eine Nachwirkung
des formativen Einflusses der exstirpierten Ganglien erkléren.

Bei Wirbeltieren ist in einigen Fillen ebenfalls die Abhiingigkeit
der Regeneration vom Nervensystem nachgewiesen worden. Amputiert
man eine Extremitdt des Molches (Triton) und durchschneidet man
zugleich die in den Amputationsstumpf fithrenden Nerven (Rubin), so
daf} eine nervise Verbindung des Stumpfes mit dem Zentralnervensystem
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ausgeschaltet ist, so setzt die Regeneration wohl ein, indem ein Blastem-
kegel gebildet wird, das Regenerat bleibt aber héchst unvollkommen.

Von Wolff sind diese Versuche mit einer interessanten Erweiterung
wiederholt worden. Durch Herausschneiden des betreffenden Teiles
der Wirbelsdule wurde jede Verbindung der Hinterextremitit von
Triton mit dem Zentralnervensystem aufgehoben. Wird nunmehr das
Hinterbein amputiert, so bildet sich wohl eine normale Narbe, abe:
jeder Regenerationsproze3 unterbleibt. Der Stumpf kann jedoch unte:
Umsténden wieder mit Nerven versorgt werden; denn in einigen Fillen
ergab seine Reizung das Vorhandensein von Sensibilitit. Wird an
einem solchen Stumpf eine abermalige Amputation vorgenommen, sc
zeigen diese Extremitdten, welche jahrelang keinen Fufl gebildet haben,
wieder regenerative Erscheinungen. Aber das Regenerat ist stets eine
MiBbildung. Auch bei wiederholtem Abschneiden regeneriert immer
wieder die gleiche Mifibildung in genau der gleichen Form. Das ist nicht
darauf zurtickzufithren, dal} etwa die zweite Regeneration an sich un-
vollkommen auszufallen pflegt; die Gliedmafien der Molche regenerieren
auch bei einer wiederholten Amputation ganz normal, wie schon Spallan-
zani feststellte. Die Mangelhaftigkeit der Regenerate geht vielmehr
auf unvollkommenen Nerveneinflu zuriick, ebenso wie das Fehlen
der Regeneration auf das véllige Fehlen der Beziehungen zum Zentral-
nervensystem.

Wolff ist geneigt, in den Nerven besondere Fasern anzunehmen,
welche die Bildungsreize vom Zentralnervensystem an die peripheren
Organe leiten, ebenso wie etwa die motorischen Fasern die Bewegungs-
impulse in die Muskeln leiten. Infolge der Durchschneidung der Nerven
bei dem ersten Versuche wiirden diese ,,formativen Fibrillen degenerieren
bis ins Zentralorgan (Riickenmark) hinein; sie wiirden dann nicht mehr
regenerieren, da die Regeneration der Nervenfasern nur von einem
zentralen Rest her erfolgt, und darum fehlt dann bei der zweiten Am-
putation und den folgenden der EinfluB des Nervensystems. Diese
Existenz besonderer Fibrillen fiir die Leitung ,,formativer* Reize er-
scheint jedoch nicht wahrscheinlich. Ihr Vorkommen wére nur dann
annehmbar, wenn das Zentralnervensystem die embryonale Entwicklung
einseitig als ein Formbildungszentrum beherrschen wiirde, wie es im
reifen Organismus alle Tétigkeiten beherrscht. Das ist jedoch nicht
der Fall, wie aus den oben mitgeteilten Versuchen iiber echte Korre-
lationen zwischen Nervensystem und peripheren Organen (S. 112)
zur Geniige hervorgeht. Derartige korrelative Beziehungen treten hier
auch bei den Regenerationsprozessen zutage.

Wie Walter, der die Wolffschen Ergebnisse bestitigt, nach-
weisen konnte, verhindert nicht das Fehlen der motorischen Innervation
die Regeneration, sondern der Ausfall der Spinalganglien. Das steht
damit in Einklang, dall nach Wiedererlangung der Sensibilitit die
— wenn auch mangelhafte — Regenerationsfahigkeit zuriickgekehrt ist.
Allerdings hat Godlewsky die Anschauung vertreten, dal zur Regene-
ration der Schwanzspitze von T'riton taeniatus das Vorhandensein des
unverletzten oder regenerierten Riickenmarks, nicht aber der Spinal-
ganglien erforderlich sei. Doch scheint die Ansicht Walters zu Recht
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zu bestehen, wie auch aus gleich noch zu besprechenden Fallen her-
vorgeht.

Zu nennen sind hjer ferner die Versuche von Sziits an Triton.
Wird die Nase mitsamt dem vorderen Teile des Oberkiefers unter Scho-
nung des Lobus olfactorius abgeschnitten, so erfolgt Regeneration aller
Teile, auch des Oberkiefers; wird dagegen der Riechlappen mitentferns,
so unterbleibt die Neubildung. Dieses Verhalten belegt ebenfalls die
Abhingigkeit der Regeneration vom Nervensystem.

Auch Diirken konnte bei seinen schon erwdhnten Versuchen iiber
Beinexstirpationen am Frosch (Rana fusca) hierhergehérende Beob-
achtungen machen.

Exstirpiert man einer ganz jungen Froschlarve die embryonale
Anlage eines Hinterbeines, so treten, wie wir oben schon erfahren haben,
im Zentralnervensystem korrelative Entwicklungshemmungen auf, welche
auf die Zentren der unverletzten Beine
iibergreifen konnen und dadurch auch diese
in der Entwicklung hemmen. Das kann nun
auch der Fall sein, wenn bei nicht ganz
vollstindiger Exstirpation der einen Anlage
eine sehr verspitete Regeneration der
operierten Anlage cinsetzt. Dann sind be-
reits die nervosen Zentren dieser Anlage
korrelativ gehemmt und in Korrelation zu
dieser nur mangelhaften Entwicklung oder
zu diesem Ausfall der Entwicklung der
Nervenzentren wird das opzrierte Bein nur
hochst mangelhaft regeneriert. Es bildet Iig. 151. Teilansicht einer
nur einen kleinen kegelfsrmigen Zapfen mit ;80 Rona fusca von der

. auchseite gegen Ende der
kaum erkennbarer Andeutung der distalen jetamorphose.  Das linke
Teile (Zehen). Da auch das Bein der Gegen-  Hinterbein (1) ist nur zapfen-
‘seite korrelativ in der Entwicklung gehemmt  {0rmig regeneriert, das rechte
ist, zeigt ein solcher Frosch gegen Ende der (1) ist korrelativ gehemmt;

. . a After.
Metamorphose nur zwei Kkleine Zapfen
an Stelle der sonst vollstindig aus-
geformten Hinterbeine (Fig. 151). Die anatomische Untersuchung be-
stitigt die gegebene Anschauung dadurch, dafl die nervésen Zentren
in der Tat eine korrelative Entwicklungshemmung zeigen.

Im Einklang mit diesen Korrelationserscheinungen koénnen die
mangelhaften Regenerate der Wolffschen Versuche einfach und un-
gezwungen erklirt werden aus den Korrelationen zwischen Nerven-
system und Extremitdt. Durch die erste Amputation und die noch
zentraler gelegene Nervendurchschneidung sind die zugehérigen Nerven-
zentren geschidigt worden in ganz bestimmter, wenn vielleicht auch
nicht deutlich erkennbarer Weise. Bei den spiteren Regenerationen
wird das Regenerat dann korrelativ zu den geschédigten Nervenzentren
stets wieder mangelhaft, und zwar stets wieder in gleicher Weise.

Es ist nun nicht gesagt, dall in allen Fillen die Regeneration vom
Nervensystem beeinflufit wird. Nach dem, was tiber das Vorkommen
der Entwicklungskorrelationen ausgefithrt wurde, kann das nicht auf-

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 12
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fallen. Wir haben ja gesehen, dafll selbst bei nahe verwandten
Formen durchaus nicht immer die gleichen Korrelationen vorhanden
zu sein brauchen. Und #hnlich ist es auch mit der Abhingigkeit
der Regeneration. Hier mé6gen nur einige Beobachtungen hervor-
gehoben werden.

Konig stellte fest, dafl das Auge von Arion empiricorum auch dann
normal regeneriert, wenn das im Fiihler daneben liegende Ganglion
mitentfernt worden ist. Wenn hier tatsiichlich der Nerveneinfluf} nicht
notwendig ist, so schlielt das natiirlich nicht aus, dafl er bei anderen
Formen vorhanden ist. Schwerwiegender sind die Versuche von Gold-
farb am Regenwurm (Lumbricus). Bei dhnlicher Versuchsanordnung
wie die oben geschilderte von Morgan erhielt derselbe in 50¢/, eine
Regeneration des Kopfendes, ohne dal das Nervensystem in der Haupt-
schnittfliche vorhanden war. Allerdings ist zu beachten, dafl die Re-
generation verzogert war und dafl in den regenerierten ,,Kopfen* die
Ganglien entwickelt waren. In einigen Fallen war keine Verbindung
des neuen Oberschlundganglions mit dem alten Bauchmark nachzu-
weisen, in den meisten Féllen fand sich jedoch ein zusammenhingendes
Nervensystemn. Hier stehen sich also zwei verschiedene Ergebnisse
schroff gegeniiber; da aber die Befunde von Morgan nicht wohl als
unrichtig hingestellt werden kénnen, miissen weitere Versuche die Auf-
klarung des Widerspruches bringen, die vielleicht in dritten, noch nicht
beachteten Faktoren zu suchen ist. Immerhin gibt die Verzégerung
der Regeneration in den Versuchen Goldfarbs zu denken.

Der gleiche Verfasser fand auch bei Diemyctylus viridescens die
Regeneration unabhéingig vom Nervensystem. Amputation eines Hinter-
beines unmittelbar vor oder nach Zerstorung des zugehorigen Nerven-
plexus oder nach Zerstérung des zugehorigen Teiles des Riickenmarks
ergab Regeneration der Extremitit, allerdings zuweilen mit Miflbildungen.
Andere Versuche, auf die sich u. a. Goldstein und Barfurth fir
die Unabhingigkeit der Regeneration vom Nervensystem bei Am-
phibien berufen, erscheinen nicht ganz einwandfrei, da es sich entweder
um Zerstérung des Riickenmarks unter Schonung der Spinalganglien
handelte oder eine nachtriagliche Wiederherstellung wenn auch abnormer
nervoser Verbindungen nicht ausgeschlossen war. Nach Walter sind
aber gerade die Spinalganglien fiir das Zustandekommen der Regene-
ration wichtig.

Jedenfalls kann das Vorkommen der Beeinflussung der Regeneration
durch das Nervensystem nicht geleugnet werden, mogen auch entgegen-
gesetzte Fille zur Beobachtung kommen. Hier wie dort muf3 man sich
aber vor uneingeschrankten Verallgemeinerungen hiiten ebenso wie bei
den Entwicklungskorrelationen. Vor allem ist stets zu beachten, dafl
nahestehende Formen sich ungleich verhalten konnen.

10. Zusammenfassung.

Uberblicken wir nunmehr die Ergebnisse unserer Besprechung, so
konnen wir die Stellungnahme zu den eingangs aufgeworfenen Fragen
wie folgt zusammenfassen.
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Die erste derselben, ob die Regeneration eine Anpassungserscheinung
sei, mufl verneint werden, wie das bereits oben (S. 153) geschehen ist,
wenn auch zugegeben wird, daB Anpassungserscheinungen fiir ihre
spezielle Ausbildung in Frage kommen mdgen.

Zur Einleitung der Regeneration braucht keineswegs immer ein
Rest des neu zu bildenden Organs vorhanden zu sein. Ferner kénnen
auch einzelne Gewebsarten ineinander tibergehen (Metaplasie). Selbst
ein ganz fremdartiger Ursprung des Regenerats ist méglich. Das geht
zur Gentige daraus hervor, dafl besonders bei den Heteromorphosen
Organe an Stellen gebildet werden, wo sie normalerweise gar nicht vor-
kommen, oder daB sie ihren Ursprung nur nehmen aus dem Regenerations-
kegel, der nur gleichartig differenzierte Zellen enthilt, aber keineswegs
Reste aller aus ihm hervorgehenden Organe. Nicht einmal das in der
Embryonalentwicklung so streng beobachtete Keimblattgebiet braucht
bei der Regeneration eingehalten zu werden. Es eriibrigt sich, hier
nochmals die einzelnen Beispiele aufzuzdhlen.

Keineswegs ist die Regeneration schlechthin eine reine Selbst-
differenzierung. Es sind in manchen Fillen unzweideutig das Auf-
treten und die Notwendigkeit von Bildungsreizen erwiesen, die von
aufleren Faktoren (Schwerkraft, Licht) oder inneren (z. B. Nerven-
system, Chorda) ausgehen kénnen. Aber auch abgesehen davon zeigt
jede Regeneration darin eine Abhdngigkeit vom Ganzen, als gerade
ein zum Ganzen passender Teil neu gebildet wird, wenn nicht spezielle
Umstédnde den Verlauf abidndern.

Die Vorginge der Regeneration, insbesondere die Heteromorphosen
und die heterogene Regeneration, bei der unter Metaplasie der Gewebe
ein fremdartiger Ursprung der Regenerate beobachtet wird, sowie auch
die Tatsachen der Superregeneration, die sogar unter Umkehr der
Polaritdt eintreten kann, sprechen fiir die erbgleiche Teilung des Idio-
plasmas. Denn nur wenn alle Organzellen das volle Idioplasma ent-
halten, kann an anormalen Stellen durch heteromorphe Regeneration
ein beliebiges Organ gebildet werden, nur dann sind die Regulationen
verstdndlich, welche durch Einschmelzung und Umdifferenzierung der
Zellen die Neubildung einleiten, nur dann kann aus einem Regenerations-
blastem ein Organ hervorgehen, von dem gar kein Rest im Regenerations-
kegel enthalten ist. Nur der Vollbesitz des ganzen Idioplasmas fiir alle
Zellen erklirt hinreichend auch die fast in beliebiger Zahl hervorzurufen-
den Mehrfachbildungen bei der Regeneration sowie die hier besonders
zu betonende Tatsache der regenerierenden Regenerate.

So wird auch noch mehr verstindlich, warum die Regeneration
keine Anpassungserscheinung, sondern eine primire Fahigkeit des Orga-
nismus ist. Diese Fihigkeit findet darin ihre Begriindung, dafl in allen
Zellen das volle Anlagenmaterial (Idioplasma) enthalten ist, von dem
aber normalerweise nur ein Teil aktiviert wird und in der duBeren Form-
bildung zum Ausdruck kommt. Erst durch die eine Regeneration ein-
leitenden Bedingungen kénnen auch die anderen Teile oder Determinanten
aktiviert werden, und so kann aus ,fremdartigem® Material ein ver-
lorenes Organ ersetzt werden.

12*
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Der Unterschied der Regeneration von der Embryonalentwicklung
ist dullerlich darin gegeben, daB in jener ein Organ wiedergebildet wird,
das durch diese schon entstanden war. Dazu kommt dann noch, da8
die Formbildungsvorginge im einzelnen bei der Regeneration anders
verlaufen konnen als in der Embryonalentwicklung, doch kann auch
beide Male derselbe Modus der Bildung auftreten, wie es fiir die Am-
phibienextremitdt betont wurde. Ein abweichender Modus bei der
Regeneration ergibt sich daraus, daBl das Ausgangsstadium bei der
Regeneration ein ganz anderes ist als bei der Embryonalentwicklung;
daher mufl auch das Ziel dfter auf ungleichem Wege erreicht werden.
Insbesondere wird dabei nicht immer fiir die einzelnen Organe die Keim-
blattgrenze eingehalten.

Die zwischen Regeneration und Ontogenese vorhandene Kluft ist
nicht so tief, als es auf den ersten Blick scheinen méchte. Hier wie
dort handelt es sich um die Aktivierung ein und desselben Idioplasmas
unter gegenseitiger Beeinflussung der sich bildenden Teile; hier wie
dort wird durch Regulationen die prospektive Bedeutung der einzelnen
Zellen bestimmt; Bildungsreize greifen beide Male wesentlich in die
Formbildung ein. Dall es auch Fille unabhiingiger Differenzierung bei
der Rogeneration gibt, &ndert an dieser auf positiven Beobachtungen
aufgebauten grundsétzlichen Auffassung nichts; es wird noch an anderem
Orte auf das Verhiltnis unabhingiger und abhingiger Differenzierung
eingegangen werden. Nur liegt bei der normalen Embryonalentwicklung
ein Zellmaterial vor, das noch nicht im allgemeinen so einseitig diffe-
renziert ist wie bei dem Ausgangsstadium der Regeneration am reifen
Tier. Hier mufl daher die Regeneration gewissermaflen einen Umweg
machen, indem zunéchst die Abkémmlinge dieser differenzierten Zellen
ein Blastem von mehr indifferenten Zellen liefern. Ein engerer Zu-
sammenhang besteht zwischen Ontogenese und Regeneration in em-
bryonaler Zeit; hier ist ofter keine scharfe Grenze zu zichen. Wird
z. B. eine embryonale Anlage teilweise entfernt und regeneriert sie, so
kann dieser Prozefl auch als Regulation in der Ontogenese aufgefallt
werden, da ja dann nur die embryonalen Zellen anders verwandt
werden als in normaler Ontogenese. Ebenso bildet die Entstehung
von Doppelbildungen in embryonaler Zeit eine Zwischenstufe zwischen
Ontogenese und Regeneration. Wird durch einen absichtlichen oder
zufilligen Eingriff eine Anlage gespalten, so kann jeder Teil derselben
zu einer ganzen regenerieren, oder was dasselbe ist, jeder Teil reguliert
ontogenetisch seine Entwicklung. Von dem ersten Embryonalstadium
bis zum reifen Organismus kann auf allen moglichen Stufen Rege-
neration beobachtet werden, so daB von der ontogenetischen Regu-
lation bis zur Regeneration im eigentlichen Sinne viele Stufen zu
finden sind. Die Regulationsfahigkeit nimmt wie die prospektive
Potenz mit dem Fortschreiten der Entwicklung ab, aber selbst wenn
letztere auf den Umfang der prospektiven Bedeutung gesunken ist,
ist die Regulationsfihigkeit nicht immer ganz geschwunden. Es bedarf
nur gewisser Bedingungen, wie vor allem des Wundreizes, und diese
Fiahigkeit tritt wieder zutage. Und so ist die Regeneration der Aus-
druck der im Vollbesitz des Idioplasmas begriindeten Regulationsfdhig-
keit nachembryonaler Zellen.
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Siebentes Kapitel.

d) Das Verhalten isolierter und kiinstlich verbundener Teile.
Explantation und Transplantation.

Wir haben bis jetzt schon eine groBere Amnzahl von Versuchen
kennen gelernt, welche sich mit den Beziehungen der einzelnen Teile des
Organismus zueinander in verschiedenem Alter des Lebewesens be-
schiftigen. Bei allen diesen Versuchen handelt es sich um die Teile
ein und desselben Lebewesens, also um die Beziehungen von Teilen,
welche normalerweise zusammengehdren. Indem wir die Entwicklung von
der befruchteten Eizelle an bis in die &ltesten Stadien und dariiber
hinaus bis zum Ersatz wieder verloren gegangener Teile durch die Vor-
ginge der Regeneration verfolgten, konnten wir zahlreiche, fiir die grund-
sitzliche Wertung des Entwicklungsgeschehens wichtige Ergebnisse ge-
winnen. Insbesondere konnten wir auch die Erkenntnis ableiten, daB
auf allen Stadien der Entwicklung die gegenseitige oder einseitige Ab-
hangigkeit der Teile einen der wichtigsten Faktoren der Ontogenese
darstellt, allerdings mit der Einschrinkung, dafl in bestimmten Fillen
eine solche Abhingigkeit fehlt und statt der abhingigen Entwicklung
Selbstdifferenzierung vorliegt, wie beispielsweise in der Linsenentwicklung
bei Rana esculenta, der Ausbildung der sekundéren Geschlechtscharaktere
beim Schmetterling, der voneinander unabhingigen Entwicklung von
Skelett und Muskulatur in der Flosse des Haies. Diese negativen Be-
funde widerlegen aber nicht die positive Erscheinung abhéngigen Ent-
wicklungsgeschehens; sie stellen uns nur vor die Aufgabe, beide Tat-
sachenreihen miteinander in Einklang zu bringen.

Sowohl #uBere wie innere, im Verbande des Organismus selbst
gelegene Faktoren konnen das Abhingigkeitsverhaltnis beherrschen. Es
ist darum ohne weiteres naheliegend, zum weiteren Studium der letzteren
den Versuch zu machen, einzelne Teile des Organismus aus dessen Ver-
bande zu isolieren und sie dadurch der Wirksamkeit der im tbrigen
Bezirk des Organismus vorhandenen Faktoren ganz zu entziehen und
ferner einzelne Teile in eine abnorme organismische Umgebung zu
bringen und so die normalen organismischen Beziehungen mit fremd-
artigen zu vertauschen.

Das erstere Ziel, die Isolierung einzelner Teile von organismischen
Einfliissen, wird erreicht durch die Methode der Explantation. In ge-
wissem Grade ebenfalls eine Isolierung, wenigstens eine Isolierung von
den normalen Beziehungen, wird erméglicht durch die Transplantation.
Dabei gehen jedoch die Teile vielfach neue Beziehungen ein, so daf
die Transplantation die Moglichkeit an die Hand gibt, einzelne Teile
des Lebewesens den ihnen fremdartigen Wirkungssphéiren neuer organis-
mischer Einflisse auszusetzen. So kommt man also zu dem zweiten
Ziele.
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1. Explantation.

Unter Explantation (Roux) versteht man nach Oppel solche
Experimente, bei welchen ,die dem Organismus entnommenen Teile
(Gewebsstiicke, Organe, Organteile) in ein Medium verbracht werden,
welches, ohne selbst ein Organismus zu sein, das Fortleben des explan-
tierten Gewebes ermoglicht. Man braucht dafiir auch wohl die Be-
zeichnungen: Kultur in vitro, Deckglaskultur u. a.; doch erscheint
Explantation als die beste Benennung.

Handelt es sich bei den Versuchen nur um voritbergehenden Auf-
enthalt der Teilstiicke auBerhalb des Lebewesens mit nachfolgender
Zuriickverpflanzung in einen Organismus, so spricht man passender-
weise von Reimplantation und temporérer Explantation.

Was die Technik der Explantation anbetrifft, so ist zu bemerken,
daB die Wahl des Mediums, in dem die Explantate aufbewahrt werden,
naturgemif von besonderer Wichtigkeit ist. Am geeignetsten hat sich
das Blutplasma desselben Tieres erwiegsen. Es wird aus ganz frischem
bei 0° zentrifugiertem Blut gewonnen. DaB hierbei, wie fiberhaupt bei
allen Teilen der Versuche, die sorgfaltigsten aseptischen VorsichtsmafB-
regeln zu beachten sind, braucht nicht eigens bemerkt zu werden. Die
Gewebsstiickchen werden auf einem Deckglas oder Objekttriger mit
einem Tropfen Plasma bedeckt, das sofort gerinnt, und in einer feuchten
Kammer bei geeigneter Temperatur, am besten Korpertemperatur,
aufgehoben.

Auch andere Korpersifte, wie Lymphe, sind mit Erfolg angewandt
worden; ebenso kiinstliche Losungen, unter denen die sog. Ringersche
oder Lockesche Flussigkeit an erster Stelle steht. Ihre prozentuale
Zusammenstellung wechselt im einzelnen je nach der- Art des Objektes;
sie besteht im wesentlichen aus einer Losung von NaCl, CaCly, NaHCO,,
KCl in Wasser, mit oder ohne Zusatz einer organischen Nahrlosung.

Einige Beispiele werden im iibrigen am besten das Verfahren und
den Verlauf derartiger Versuche erldutern.

Temporire Explantation wurde u. a. zur Beobachtung von Ge-
schwulstzellen angewandt. Ehrlich bewahrte Stiicke eines Miuse-
tumors zwei Jahre lang in einem Kiihlschrank bei — 8° bis — 229 auf;
bei dann vorgenommener Reimplantation auf Miuse konnte in einem
Falle die Entwicklung eines Tumors festgestellt werden. Giinstiger
verliefen bei kiirzerer Explantationsdauer &hnliche Versuche von
O. Hertwig und Poll, die nach 18 Tage wihrender Aufbewahrung
solcher Gewebsteile durch Uberimpfung derselben auf gesunde Miuse
bei 569/, derselben Karzinombildung erzielten.

Wenn auch bei der temporiren Explantation das Augenmerk sich
in erster Linie auf das Verhalten der Explantate nach der Reimplantation
richtet und die Geschebnisse wihrend der eigentlichen Explantations-
dauer mehr oder minder vernachlissigt werden, so ist sie doch deshalb von
bestimmtem Wert, weil sie ein Mittel an die Hand gibt zu dem Nach-
weise, daB durch das Verweilen des Gewebes aullerhalb des Korpers
unter geeigneten Bedingungen seine Lebens- und Vermehrungsfahigkeit
nicht zerstort ist.
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Zu den eigentlichen Explantationsversuchen sind bisher schon alle
moglichen Teile und Gewebe der Wirbeltiere herangezogen worden.
Schon bevor eine bewufite Methode der Explantation ausgebildet war,
sind Versuche angestellt worden, welche streng genommen bereits ,,Aus-
pflanzungs“-Experimente sind. Dahin gehoren z. B. die Versuche mit
isolierten Furchungszellen oder noch mehr die Beobachtungen, welche
Born an Teilstiicken von Froschembryonen gelegentlich seiner Trans-
plantationsversuche machte, woraus sich ergab, daf solche Teilstiicke
jhre Entwicklung fortsetzen kénnen (vgl. unten S. 199). Die meisten
Versuche stammen aber aus jiingster Zeit.

Carrel, der mit den verschiedenartigsten Geweben embryonaler
und reifer Wirbeltiere experimentierte, unterscheidet in dem Verhalten
der Explantate zwei Perioden: zunichst eine Latenzperiode, in der
keine Veréinderungen stattfinden; sie
schwankt in der Dauer zwischen
zwei Stunden und drei Tagen. Reife
Gewebe bleiben linger in Ruhe als
embryonale und Geschwiilste, Daran
schlieBt sich die Periode vollen Wachs-
tums an, die 3 bis 256 Tage dauern
kann. Schnell sich entwickelnde Ge-
webe wie Geschwiilste sterben schnell
ab; reife Gewebe erreichen die lingste
Lebensdauer.

Fiir die auftretenden Wachstums-
erscheinungen ist besonders ein Ver-
such kennzeichnend, bei dem es gelang,

Hautstiickchen mit einer Wunde in

der Mitte zu ziichten (Fig. 152). Die

Wundrinder nihern sich einander

und in die Liicke wandern Epithel- Fig. 162a—d. Explantiertes Haut-

zellen hinein, welche zunzichst Briicken ~ Stiickchen vom Frosch mit einer
X . e e 3 Wunde in der Mitte, die sich durch

bilden und schlieflich vollstindigen Wachstumsvorginge schlieBt.

VerschluB herbeifiihren. (Nach Carrel.)

Oppel sah in verschiedenen
Shugergeweben, die im Blutplasma
der gleichen Tiere bei 37° geztichtet wurden, vor allem Kernteilungs-
figuren auftreten (Fig. 153). Diese zeigten sich schon sehr bald nach
der Explantation, so daf keine Latenzperiode vorhanden ist. Doch
braucht das kein unbedingter Widerspruch zu den Angaben von Carrel
zu sein, da dieser die Grenze der Ruheperiode nach den duBeren Wachs-
tumsvorgingen bestimmt (vgl. jedoch unten Uhlenhuth). Mit den
Kernteilungen gehen Zellvermehrungen Hand in Hand, welch letztere
u. a. auch Foot im explantierten Knochenmark vom Huhn beobachtete.
Auch Wundheilungsvorginge konnte Oppel feststellen. Sie beruhen
vor allem auf Zellwanderungen. An explantierter Hornhaut (Cornea)
von Sdugern wurde durch Schaben das Epithel stellenweise entfernt.
Alsbald beginnen die angrenzenden Epithelzellen, sich iiber den Defekt
hiniiberzuschieben. Das mehrschichtige Epithel wird dabei einschichtig
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und die hohen Zellen nehmen eine flache Form an (Fig. 154 und 155).
Diese Wanderung der Epithelzellen konnte direkt am lebenden Explantat
beobachtet werden. Zellbewegungen treten iitberhaupt vielfach in den
Explantaten auf, wie auch Burrows angibt. Derselbe ziichtete ver-
schiedene Gewebe vom Hithnerembryo (nach 16stindiger Bebriitung)

Tig. 153. Zell- und Kernteilung im explantierten Knochenmark der Katze.
(Nach Oppel.)

im Blutplasma des erwachsenen Huhnes mit gutem Erfolg. Die Mesen-
chymzellen wandern aus ihrem urspriinglichen Verbande aus und ver-
mehren sich durch mitotische Teilungen.

In solchen Kulturen zeigt das embryonale Herz mehrere Tage,
hiufig im normalen Rhythmus, kriftige Pulsationen. Braus fand
das gleiche fiir das Herz junger
Froschlarven, das vollstdndig iso-
liert, linger als eine Woche am
Leben blieb und rhythmisch weiter-
schlug, wobei es sich sogar etwas

vergroferte.
Den Kernteilungsvorgingen im
Explantat hat Uhlenhuth be-
Fig. 154. Schnitt durch die Hornhaut Sondere Aufmerksamkeit geschenkt,
des Hundes, von deren Oberfliche das Kleine Stiicke der Riickenhaut
Epithel stellenweise abgeschabt wurde. von Rana pipienswurdenim Frosch-
plasma 4 Froschmuskel - Extrakt
oder @hnlichen Medien kultiviert. Bis zum 6. Tage kommen keine
mitotischen Kernteilungen vor; dann setzen diese und damit die Zell-
vermehrungen ein, die bis zum 22. Tage anhalten. Auflerdem aber
beginnen schon vorher amitotische Teilungen, als deren Ausgangspunkt
zweikernige Zellen angesehen werden, die sich schon am ersten Tage
im Préparat finden. Uhlenhuth sieht in diesen Vorgéngen eine voll-
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kommene Parallele zu dem Verhalten der am Kérper des Tieres regene-
rierenden Haut, in der beide Teilungsformen vorkommen, und zwar in
ganz shnlichen Zeitverhiltnissen, nur daB im Regenerat die Teilungen
frither zum Stillstand kommen. Man muB es vorerst wohl dahingestellt
sein lassen, ob das Auftreten der Amitosen und auBerdem mitotischer
Kernteilungen mit verklumpten Chromosomen nicht auf nekrotische
Vorginge hindeuten, obschon beide Erscheinungen auch im normalen
Regenerat der Haut angetroffen werden. Bemerkenswert ist, da8 sich

Fig. 155. Eine Hornhaut wie in Fig. 154 nach 24stiindiger Explantation; die
Epithelzellen schieben sich iiber den Defekt. (Nach Oppel)

auler den normalerweise allein teilungsfibigen Basalzellen auch die
Zellen der Mittelschicht, manchmal sogar die Driisenzellen, teilen,
spezialisierte Zellen also, die sonst keine Teilungen mehr zu zeigen pflegen.

Schone Ergebnisse sind mit der Explantation von Nervengewebe
erzielt worden. Hier sind zuniichst zu nennen Versuche von Har-
rison (vgl. auch Braus). Bei Froschlarven (Rana palustris) wur-
den eben nach SchluB des Medullarrohres, das noch aus undifferen-
zierten Elementen besteht, kleine Stiicke dieses Organes entnommen

und auf ein Deckglas in einen Tropfen Lymphe aus dem Riickensack
des Frosches gebracht. Die Lymphe gerinnt und hilt die Gewebsteile
fest. Das Deckglas wird mit diesen nach unten auf einen hohlen
Objekttriger gelegt und sein Rand mit Paraffin abgedichtet. In
besonders gliicklichen Fillen blieben die Préparate 5 Wochen am
Leben. Aus den Nervenzellen sprossen Ausldufer hervor, die mit
Nervenfasern vergleichbar sind; sie verzweigen sich und tragen an den
Enden améboid bewegliche Verdickungen (Fig. 156). Braus hat diese
Beobachtungen an Nervenzellen bestatigt.
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Marinesco und Minea kultivierten Spinalganglien von Kaninchen
und jungen Katzen im Blutplasma der gleichen Tiere. Sie blieben bis
60 Tage nach erfolgter Explantation lebend. Auch hierbei trat Aus-
wachsen von Nervenfasern ein, das sich nicht nur innerhalb der Ganglien
findet, sondern sich weit iiber deren Umfang hinauserstreckt. Burrows
ermittelte in seinen schon erwihnten Versuchen mit embryonalen
Geweben vom Huhn, daB nicht nur aus dem embryonalen Medullarrohr
Nervenfortsitze auswachsen, sondern daB sie auf spezifische Nerven-
farbstoffe reagieren und den histologischen Bau normaler embryonaler
Nerven besitzen. Differenzierungsvorginge beobachtete Harrison auch
an embryonalen Muskelzellen vom Frosch, in denen sich quergestreifte
Muskelfibrillen anlegten.

Hochst bemerkenswerte und fiir die Zukunft vielversprechende
Beobachtungen machte Goldschmidt bei Versuchen iiber Spermato-
genese in vitro. Er kultivierte die Hodenfollikel eines Schmetterlings
(Samia cecropia L.) in einem Tropfen Himolymphe desselben Tieres
unter dem Deckglas im hohlgeschliffenen Objekttriger. Man erhilt
die Follikel durch Zerzupfen der Hoden, welche der Puppe entnommen
werden. An derartigen Préparaten liel sich die gesamte Spermato-
genese verfolgen. Der dabei erhobene Befund stimmte vorziiglich mit
dem an gefirbten Priparaten iberein. Goldschmidt ging nun aber
weiter und versuchte einige Faktoren der Spermiogenese zu analysieren.
Ausgehend von der Annahme, daBl die Follikelmembran die osmotischen
Verhéltnisse im Follikel reguliert und dafl dadurch die Zellen zu be-
stimmten Reaktionen gebracht werden, wurden Versuche mit ver-
dnderter Konzentration des Mediums angestellt. Priiparate nun in
Ringerscher Losung (statt in Himolymphe) von der Vernonschen
Zusammensetzung (NaCl 0,75; NaHCO; 0,01; CaCl, 0,024; KCl 0,021°/,)
ergaben kurz folgende Resultate:

Nachdem unter Einwirkung des Mediums die Follikel geplatzt
waren, traten an allen Zellen ohne Riicksicht auf deren Charakter starre
Fortsitze auf, welche eine auBerordentliche Ahnlichkeit mit jungen
Achsenfaden besitzen; an #lteren Zellen, die bei Beginn des Versuches
schon Achsenfiden gebildet haben, wird die Erscheinung nicht beob-
achtet. AuBer diesen Fortsitzen entstanden an Zellen jeden Alters
nach lingerer Einwirkung der Losung Pseudopodien und Geifleln, und
zwar gehen letztere durch eine plotzliche Umwandlung aus ersteren
hervor. Diese Geifleln zeigen eine lebhafte schlagende Bewegung. Sie
konnen in gleicher Weise, wie sie entstanden sind, wieder zuriickgebildet
werden. Wihrend jene starren Fortsitze vielleicht mit der normalen
Spermiogenese (Achsenfiden) in Beziehung zu setzen sind, beansprucht
die Bildung dieser Geifeln vom Standpunkte der Protoplasmamechanik
besonderes Interesse. Wir kennen ja Fille, wo Protozoen bei chemischer
Anderung der Umgebung GeiBeln ausbilden (z. B. die Malariaparasiten
beim Ubergang aus dem Blut des Wirbeltieres in den Miickendarm u. a.).
Wenn auch die Goldschmidtschen Versuche noch weiteren Ausbaues
und niherer Priifung bediirfen, so scheinen sie doch fiir derartige Vor-
kommnisse von Bedeutung zu werden, und man mufl Goldschmidt
beistimmen, wenn er in diesem Zusammenhang davor warnt, aus dem
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Auftreten von Geifieln bei Protozoenversuchen Folgerungen phylo-
genetischer Art zu ziehen.

Die Experimente ergaben ferner noch bestimmte Forméinderungen
der Zellen und gewisse Beobachtungen iiber die Funktion der Follikel-
membran, die hier iibergangen werden mogen. Jedenfalls aber er-
offnet sich hier ein weites Feld lohnender Arbeit.

Alles in allem genommen kommt in den LebensiuBerungen der
Explantate eine grofle Selbstédndigkeit der isolierten Teile zum Aus-
druck; sie zeigen Selbstbewegung, Selbstteilung, Selbstwachstum und
Selbstdifferenzierung der Zellen. Bei der Bewertung dieser Erschei-
nungen darf man aber eine gewisse Vorsicht nicht vergessen. Denn,
um mit O. Hertwig zu reden, ist es immerhin zweifelhaft, ob der Zu-
stand der Explantate ,,dem normalen entspricht und mit ihm ver-
glichen werden kann. Denn einmal ist das fliissige Medium in der Kultur
... doch jedenfalls ein wesentlich anderes als der Saftstrom, in dem
sich die Organe im lebenden Kérper befinden. Es wire geradezu wunder-
bar, wenn die Zellen ... auf die eingetretenen groBen Verinderungen

. nicht in ijhrem Lebensprozel entsprechend reagieren sollten.
Gerade die Goldschmidtschen Versuche zeigen ja den ungeheueren
EinfluB eines verdnderten Mediums. Dann fehlen den Zellen in den
Deckglaskulturen zweitens ,,alle normalen Nachbarschaftsbeziehungen,
durch die im lebenden Organismus ihr Verhalten reguliert wird*.

Durch diese Einschrinkung wird die Bedeutung der Explantations-
Methode keineswegs herabgesetzt; von ihrem weiteren Ausbau sind
noch wichtige Ergebnisse zu erwarten.

2. Transplantation.

) Transplantationsfihigkeit und allgzemeine Erscheinungen bei
Transplantationen.

Unter mehr normalen Bedingungen als bei der Explantation ver-
bleiben die ,,isolierten‘‘ Teile bei der Anwendung der Transplantations-
methode.

Unter Transplantation oder Uberpflanzung ist zu verstehen die
kiinstliche Vereinigung zweier Lebewesen oder auch die Ubertragung
eines Teiles oder Organes an eine andere Stelle desselben oder an irgend
eine Stelle eines anderen Individuums (vgl. u. a. Korschelt, Barfurth,
Przibram, Schoéne).

Von der Explantation unterscheidet sich demnach die Transplan-
tation dadurch, daB das neue Medium, in welches ein Organ, ein Organ-
teil oder Gewebe iibertragen wird, ein organismisches ist.

Handelt es sich um die Ubertragung und Einheilung eines relativ
nur kleinen Teiles, so liegt eine ,,Pfropfung‘ vor, wie sie in der diesem
Ausdruck entsprechendsten Weise bei Pflanzen ausgefiihrt werden kann.
Man kann dann den iibertragenen Teil, das Transplantat oder Pfropf,
der ,,Unterlage gegeniiberstellen.

Neben der rein wissenschaftlichen Bedeutung kommt der Trans-
plantation ein hoher praktischer Wert in der Chirurgie zu (Garré,
Marchand, Barfurth u. a.).
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Man unterscheidet verschiedene Arten der Transplantation, die man
als Auto-, Homoio- und Heteroplastik bezeichnet. Es ist zu bemerken,
daB diese Benennungen zum Teil in der praktischen Chirurgie anders
gebriuchlich sind als in der Biologie. Unter Autoplastik wird in beiden
Fillen das gleiche verstanden, némlich da8 das Transplantat von ein
und demselben Individuum, stammt, dem es wieder eingesetzt wird.
Die Bezeichnung Homoioplastik ist bisher in der Chirurgie weniger
ublich. Bei der Homoioplastik handelt es sich um ein artgleiches
Transplantat, d. h. dieses ist einem Individuum der gleichen syste-
matischen Art entnommen, der ein zweites als Unterlage dienendes
Individuum entstammt. Hierbei wechselt also der iibertragene Teil
den Triger unter Einhaltung der Artgrenze. Bei der Heteroplastik
gehoren Transplantat und Unterlage verschiedenen Arten oder gar
verschiedenen Gattungen an. In der Chirurgie pflegt man den Aus-
druck Heteroplastik zu gebrauchen, wenn das Transplantat von einem
anderen Individuum stammt. Da es sich naturgemiB stets um art-
gleiche Transplantation handelt, besagt also hier dieser Ausdruck das-
selbe wie in der Biologie die Bezeichnung Homoioplastik. Erginzend
sei hinzugefiigt, dafl in der Chirurgie auch noch von Alloplastik ge-
sprochen wird. Doch hat diese mit Transplantation in dem oben ge-
nannten Sinne nichts zu tun. KEs handelt sich lediglich um praktischen
Ersatz fehlender Teile durch lebloses Material (z. B. Elfenbein fiir
Knochen).

Die Transplantationsfahigkeit zeigt mancherlei Parallelen zur Fahig-
keit der Regeneration, was ohne weiteres daraus verstindlich erscheint,
daf bei der Transplantation regenerative Vorginge, zum mindesten
bei der Wundheilung, eine Rolle spielen. Diese Parallelen zeigen sich
sowohl in der Verbreitung als auch in der Abstufung der Transplan-
tationsfahigkeit.

Ausfithrbar sind Transplantationen bei allen Formen, von den
niedersten Lebewesen bis zum, Menschen; auch in jedem Alter, sowohl
auf embryonalem Stadium als auch beim reifen Organismus. Die iiber-
tragbaren und einheilbaren Teile sind auBerordentlich mannigfaltig,
kaum ein Organ 1484 sich nicht verpflanzen; Beschrinkungen sind nicht
nur durch die Wesensart der Organe und Organteile gegeben, sondern
auch durch die technische Ausfiithrbarkeit.

Mit dem Alter nimmt die Transplantationsfahigkeit mehr und mehr
ab, ebenso mit der Hohe der Organisation, eine absolute Unfdhigkeit
dazu tritt aber im allgemeinen nicht ein, wenn mit steigendem Alter
und héherer Organisation die Technik der Operation auch immer schwie-
riger wird.

Die Vereinigung der Komponenten bei der Transplantation voll-
zieht gich auf verschiedene Weise. Auf jungen Embryonalstadien kann
eine vollkommene Verschmelzung eintreten, so dal z. B. aus zwei
Blastulae eine einzige groBe Blastula hervorgeht. Bei niederen Tieren
tritt meist eine einfache Anlagerung der Teile in der Wundfliche ein,
so daB die Verheilung keine Naht hinterlaBt (Fig. 157). Die Verbindung
148t dann schlieBlich die frithere Trennung nicht mehr erkennen.
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Bei hoheren Formen kommt es meist zur Bildung eines Narben-
gewebes, namentlich wenn die Transplantation auf alterem Stadium
vorgenommsn wird. Doch verhalten sich dabei die einzelnen Organe
und Gewebe ungleich, wie auch die Organisationshéhe des Tieres dabei
in Betracht komms$ (vgl. Marchand, Babes u. a.).

Das Verhalten der Lumbriciden mége als Beispiel dienen, wie es
von Babes fur Allolobophora beschrieben wurde. Bei der Vereinigung
zweler Teilstiicke dieses Wurmes verheilen Korperepithel und Haut-

Tig. 157. Langsschnitt durch die Vereinigungsstelle zweier Teilstiicke von Hydra

fusce, die mit ihren oralen Enden aneinander geheilt sind. Die der Polaritit der

Teilstiicke entgegengesetzte Orientierung (vgl. weiter unten) wird erkennbar aus

der Lagerungsrichtung der Zellen. Verheilung durch primiire Verbindung ohne

Narbe. 1 Stiitzlamelle; ect Ektoderm; ent Entoderm; v Verwachsungsstelle.
(Nach Wetzel aus Korschelt.)

muskelschlauch in der gleichen Weise wie bei der einfachen Wund-
heilung. Die Wundrinder sind anfangs stark nach innen gekriimmt
infolge Kontraktion der Ringmuskulatur. Der Wundspalt wird von
Lymphzellen erfiillt und dadurch geschlossen. In ihm bildet sich von
den angrenzenden Teilen des Hautmuskelschlauches ein Narbengewebe
indifferenter Zellen. Dies>s wird alsbald von Epidermiszellen, die sich
von ihrer Basalmembran loslésen, nach auBen hin bedeckt, und es dringen
auch Epidermiszellen in das Narbengewebe ein. Durch Aneinanderlegen
der Zellen wird eine feste Verschmelzung erreicht.
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In der Narbe wird die Ringmuskulatur von ausgewanderten Epi-
dermiszellen neu gebildet, so dafl in diesem Regenerationsprozel die
Keimblattgrenze iberschritten wird; die neue Muskulatur ist ekto-
dermaler Herkunft. Allerdings nicht ausschliefilich. Denn neben jenen
Zellen beteiligen sich auch noch gewisse groBkernige Zellen an der Neu-
bildung, die aus der alten Ringmuskulatur herstammen. Vor allem
erzeugen derartige aus dem Muskelschlauch herrithrende Zellen die Langs-
muskulatur. So wird schlieBlich das Narbengewebe im Hautmuskel-
schlauch beseitigt.

Die beiden Bauchmarkenden, welche kurz nach der Operation
etwas zerfasert enden (infolge Degeneration), regenerieren und durch-
setzen das sie trennende Narbengewebe, ohne dafl in diesem zunichst
(Ganglienzellen vorhanden sind. Diese werden geliefert von Zellen,
welche aus dem alten Bauchmark dorthin wandern.

Zwischen den beiden Darmenden bildet sich kein Narbengewebe;
sie legen sich aneinander und ,,verkleben‘ anfangs, wobei sie durch
das umgebende Gewebe zusammengehalten werden. Die endgiiltige
Vereinigung wird bewerkstelligt durch Vermehrung der Darmzellen
infolge Zellteilungen; es erfolgt ein einfaches Aneinanderlegen der Zellen.
Man sieht also schon an diesem relativ einfachen Beispiel, welch mannig-
faltigen Prozesse bei der Transplantation ineinandergreifen.

Ein ganz anderes Verhalten kann in die Erscheinung treten, wenn
ein kleines Transplantat in eine Wunde eingesetzt wird; dann kann
dieses zuniichst mit der Unterlage dadurch verbunden werden, daf§ die
Wundrander das Transplantat vollig iiberwachsen und sich iiber ihm
zusammenschlieen. Das gleiche kann natiirlich auch absichtlich herbei-
gefiihrt werden, z. B. durch Einpflanzung eines Organes unter die Haut.
Besonders hierbei treten starke Verdinderungen am Transplantat ein,
die eine starke Beeinflussung der Komponenten bei der Transplantation
anzeigen. Auch sonst wird das Transplantat Ofters stark verdndert.
Fiir diese Verinderungen kommen in Frage Regulationen und Meta-
plasien sowie Riickbildungen, welche bis zum vélligen Verschwinden
des Transplantats fortschreiten koénnen (Ribbert, Saltykow, Kor-
schelt).

Storend machen sich vor allem die Riickbildungserscheinungen
geltend, wenn es gilt, wie in der praktischen Chirurgie, ein dauerndes
funktionsfihiges Transplantat zu erzielen. Dazu sind Vorbedingungen
geniigende Ernihrung des tibertragenen Teiles und funktioneller Reiz-
anschlufl innerhalb einer gewissen Frist. Nach Roux spricht man von
einer funktionellen Transplantation oder einer Implantation, wenn das
Implantat selbst dauernden funktionellen Anschluff gewinnt. Da-
gegen versteht man unter Interplantation eine solche Verpflanzung,
bei der das Transplantat selbst allmahlich zugrunde geht und durch
korpereigenes Gewebe der Unterlage ersetzt wird (Oppel); die Trans-
plantation liefert dann nur mittelbar das Ergebnis.

Es gibt kaum ein Gewebe, dessen Transplantation nicht schon
versucht wire. Besondere Aussicht auf Erfolg hat man dann, wenn die
Ubertragung auf eine gleichartige Unterlage vollzogen wird, eine Auf-
gabe, die fiir die Chirurgie des Menschen hiufig gestellt wird.
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Hier konnen nur einige Beispiele derartiger Transplantationen auf-
gefithrt werden; im tibrigen sei auf die zusammenfassenden Darstellungen
von Marchand, Garré, Korschelt, Barfurth, Lexer, Heller,
Schéne u. a. verwiesen.

Bekannt sind die Transplantationen von Hautstiicken bis zu 20 gem
Grofle (Thiersch); es kommen hierbei allerdings Verinderungen vor,
die vor allem degenerativer Natur sind. Das Transplantat wird von
der Umgebung in feste organische Verbindung aufgenommen.

Auch Schleimhéute haben zu erfolgreichen Transplantationen ge-
dient. Dahin gehort die homoioplastische Ubertragung der Cornea
von einem Menschen auf den anderen, der Ersatz der Vaginalschleimhaut
durch die Schleimhaut des Diinndarmes (Kiistner) und anderes. Harn-
blasendefekte sind ebenfalls mit Teilen der Darmwand ersetzt worden
(v. Brunn); ebenso die Harnréhre bei Hypospadie durch Einpflanzung
des Wurmfortsatzes (Lexer).

Vor allem sind Knochentransplantationen von Bedeutung ge-
worden. Durch auto- oder homoioplastische Ubertragung gelingt ver-
héaltnismaBig leicht der Ersatz sogar groBler Defekte. Ist am lebenden
Transplantat das Periost erhalten, so erfolgt echte organische Verbindung
mit den iibrigen Knochen, und wenigstens lingere Zeit bleibt das Trans-
plantat als solches erhalten. Toter Knochen und Knochen ohne Periost
wird dagegen resorbiert und durch Neubildung von der Nachbarschaft
aus ersetzt. Auch die Knochensubstanz des Transplantats mit Periost
verfillt der Resorption; das Periost bleibt aber am Leben und ersetzt
durch Neubildung den resorbierten Knochen. Nicht nur die Trans-
plantation kleiner Knochenstiicke gelingt, sondern auch die ganzer
Rohrenknochen und sogar die von Gelenken. So ersetzte Lexer das
Kniegelenk, wobei das Transplantat von einem frisch amputierten
Bein stammte, wihrend Kiittner sogar Gelenkenden grofler Réhren-
knochen aus der Leiche erfolgreich transplantierte.

Ferner werden Transplantationen ausgefithrt mit Xnorpel, Sehnen
(Biesalski und Mayer) und Blutgefiflen. Transplantierte Muskeln
verfallen der bindegewebigen Entartung. Transplantierte Nervenstiicke
heilen nicht ein, sondern degenerieren und dienen nur der vom koérper-
eigenen zentralen Nervenstumpf aus einsetzenden Regeneration als
Wegweiser. Auch driisige Organe sind beim Menschen transplantiert
worden.

Besser und leichter als am Menschen gelingen im allgemeinen Trans-
plantationen bei Tieren schon wegen der stets giinstigeren Versuchs-
bedingungen. Bei Hunden ist daher auch bereits die Transplantation
der Niere ausgefithrt worden, welche wenigstens bei autoplastischem
Verfahren verhdltnismiflig gute Erfolge erzielte (Carrel u. a.).

Heteroplastische Transplantation hatte bislang kein Ergebnis,
homoioplastische nur ein voriitbergehendes. Carrel entfernte beim
Hund beide Nieren und pflanzte die eine wieder ein, wobei die Gefalle
sorgfiltig wieder verndht, der Harnleiter wieder vereinigt und auch
der Bauchfelliilberzug wieder hergestellt wurden. Die Einheilung gelang
vollstindig, und die Niere funktionierte normal.
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AuBerordentlich zahlreich sind Versuche, welche sich mit der Trans-
plantation auf eine andersartige Unterlage befassen, angestellt worden.
Wir lassen dabei zunschst auBer Betracht die Heteroplastik, bei der es
sich um artungleiche Komponenten handelt, und fassen nur die Uber-
tragung von Organen oder Organteilen auf einen ihnen normalerweise
morpho- und physiologisch fremden Ort bei Individuen der gleichen
Art ins Auge. Eine dauernd lebens- und funktionsfihige Vereinigung
der Komponenten wird dabei meist wohl nicht erzielt, aber gleichwohl
sind einige derartigen Operationen auch fiir die praktische Medizin
wichtig geworden, so daB sie auch am Menschen ausgefithrt werden.

Unter dem Mangel einer Funktion, dem Fehlen des normalen Nerven-
einflusses, der ungeniigenden Ernihrung, aber auch unter Einwirkung
der verinderten Bedingungen der Umgebung, also unter dem Einflufl
des als Unterlage benutzten fremdartigen Korperbezirks erfahren der-
artige Transplantate Verdnderungen, die als Riickbildungen oder Ent-
differenzierung anzusehen sind (Ribbert); die meisten Gewebe atro-
phieren oder werden resorbiert.

Am deutlichsten tritt das in die Erscheinung bei Transplantation
zusammangesetzter Teile. So verpflanzte Saltykow bei Maus und
Ratte embryonale Gewebsstiicke und Schwinze oder Schwanzstiicke.
In ersterem Falle wurden die dem Uterus entnommenen Embryonen
in die Bauchwand transplantiert; im letzteren Falle wurden die ab-
gehduteten Schwinze unter die Riickenhaut eingeheilt. KEs tritt in
allen Fillen eine Degeneration in den Transplantaten ein, die mehr
oder weniger vollkommen durch Regeneration von den erhalten ge-
bliebenen Teilen aus ersetzt wird. Embryonale Gewebe heilen leichter
ein als erwachsene. XKnochen und Knorpel werden vollig nekrotisch
und von ihrem Periost und Perichondrium aus neugebildet. Solche
Riickbildungen und regenerativen Prozesse spielen sich auch in allen
anderen Geweben ab. Es diirfte aber keinem Zweifel unterliegen, da$
trotz der Einheilung und der damit erreichten Ernihrungsmoéglichkeit
und trotz der Neubildungen solche Transplantate keinen dauernden
Bestand haben konnen.

Der Organismus sucht sich vielmehr solcher an fremdartigem Ort
eingeheilter Teile zu erwehren; sie sind fiir ihn Fremdkorper. Grof3
transplantierte bei Knochenfischen und Amphibien einzelne Korperteile,
z. B. Unterkiefer und Teile der Schwanzflosse, unter die Riickenhaut
oder an sonst einen fremdartigen Ort und fand nicht nur die schon er-
withnten Umbildungsvorgéinge, sondern vor allem auch eine massige
Entwicklung von Bindegewebe in der Umgebung des Transplantats.
Dadurch wird eine innige Verwachsung der Komponenten herbeigefiihrt,
aber man mufl Grof8 darin zustimmen, wenn er darin nicht die alleinige
Bedeutung des Bindegewebes sieht. Diese Bedeutung liegt vielmehr
in der erhohten Resorptionsmdéglichkeit und auch wohl in dem Vorgang
der Abkapselung, wodurch der Eindringling fiir den Organismus un-
schiadlich gemacht und das gestérte Gleichgewicht wieder hergestellt wird.

In einigen Fillen ist nachgewiesen, daf Organe, die an einem fremd-
artigen Ort einheilen, wenigstens lingere Zeit normal weiterleben und
also auch funktionieren konnen.
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Hier sind zunichst zu nennen die Transplantationen von Hoden
und Eierstocken, wie sie u. a. von Ribbert ausgefiihrt wurden (vgl.
auch oben S. 126 und die auch bereits erwihnten Gonadentransplan-
tationen von Steinach S. 139). Bei Meerschweinchen wurden durch
Autoplastik die Ovarien in der Bauchhshle verlagert. Die Einheilung
gelingt meist gut. Wie die spitere Untersuchung lehrt, werden die
obersten Schichten des Ovariums von der Bauchhohle geniigend erndhrt.
Zwar gehen die grofleren Follikel allmihlich zugrunde und auch das
Stroma atrophiert, aber letzteres wird ersetzt durch einwucherndes Binde-
gewebe und nach 75 Tagen finden sich auch wieder grofie Follikel, die
auf eine progressive Entwicklung des Eierstocks zuriickgehen. Die
Verénderungen im Innern des Ovariums, offenbar bedingt durch mangel-
hafte Erndhrung, sind tbrigens auch nicht lediglich atrophischer Natur.

Diese Ergebnisse sind von anderer Seite bestitigt und erweitert
worden. W. Schultz erhielt bei &hnlichen Versuchen in den trans-
plantierten Ovarien reife Eier, die ausgestoflen wurden, und die Bildung
von Corpora luten. Bei Kaninchen gelangte Grigorieff zu dem gleichen
Ergebnis. Die an eine fremde Bauchstelle autoplastisch transplantierten
Eierstocke zeigen alle Vorginge der Follikelentwicklung bis zur vélligen
Reife. Unter Umsténden wird ein Ei ausgestofen, das sogar zur
Schwangerschaft fithren kann. So gibt Engel an, dal nach Eierstocks-
transplantation beim Hund Trichtigkeit eintrat. Auch soll nach seiner
Mitteilung erfolgreiche Ovarientransplantation bei der Frau in einigen
Fallen gelungen sein. Es laBt sich aber das Bedenken nicht unter-
driicken, ob dabei nicht Regenerationsvorgdnge eines stehengeblie-
benen Restes des alten Kierstocks mit im Spiele waren.

Nach Meyns sind Riickbildungserscheinungen bei fremdartiger
Transplantation vor allem darauf zuriickzufithren, daB reife, voll diffe-
renzierte Gewebe verpflanzt werden. Auch bei den von anderen Autoren
ausgefithrten Transplantationen embryonaler Teile (Bert, Leopold,
Saltykow) handelt es sich nicht um noch inditferente, sondern um
schon hochgradig differenzierte Gewebe. Bei der Transplantation wirk-
lich "indifferenter, noch undifferenzierter Keimdriisen junger Frosche
auf erwachsene Individuen derselben Art finden keine starken Resorp-
tionen statt. Die jugendliche Keimdriise setzt dabei ihre normale Ent-
wicklung fort. Es ist moglich, auf Mannchen nicht nur Hoden, sondern
auch Ovarialgewebe mit Erfolg zu iibertragen.

Im dbrigen sind die ofters ausgefiihrten Hodeniibertragungen
negativ verlaufen. So transplantierte Herlitzka bei Triton Hoden in
die Leibeshohle von Méannchen und Weibchen. Die Keimdriise geht
unter allen Umstéinden zugrunde, und zwar nicht bloB die Samenzellen,
sondern auch das interstitielle Gewebe. Mangelhafte Erndhrung kann
der Grund dafir nicht sein, da die Transplantate von der Unterlage
aus reichlich mit Gefdflen versehen werden. Auch Ribbert hatte bei
Transplantationen von Kaninchenhoden keinen Erfolg. Dieses im Hin-
blick auf den Eierstock andere Verhalten des Hodens ist wohl darauf
zuriickzufithren, dafl der Hoden eine Driise mit Ausfithrungsgang ist, und
daf} bei Fehlen desselben die normalen Bedingungen fiir seinen funktions-
fahigen Fortbestand nach der Transplantation zu sehr gestért sind.

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 13
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Eine Funktion fremdartig transplantierter Teile tritt nur dann ein,
wenn diese von der Umgebung unabhéngig ist; bei Driisen also dann,
wenn ein Ausfithrungsgang nicht notwendig ist (Ovarium, Schilddriise)
oder mitverpflanzt wird.

Das letztere gelang Ribbert bei der Transplantation der Milch.
driise. Ein ganzes Mammarorgan wurde einem zwei Tage alten Kaninchen
herausgeschnitten und in eine Hauttasche am Ohr eingeheilt. Die iiber
das Organ geschobene Haut des Ohres wird nekrotisch ebenso wie die
Spitze der Zitze ; letztere regeneriert aber leicht. Bei spéater eingetretener
Trachtigkeit des Tieres konnte durch Druck aus der transplantierten
Mamma Milch entleert werden und die mikroskopische Untersuchung
ergab funktionierendes Milchdriisengewebe. An der Entnahmestelle war
eine Spur des Mammargewebes zuriickgeblieben, das regenerierte, aber
ohne Bildung eines Ausfithrungsganges. Die Milcherzeugung in der
transplantierten Mamma wird durch das infolge der Schwangerschaft
in seiner Zusammensetzung veriinderte Blut angeregt. Wir haben also
in der Ausbhildung des funktionierenden Driisengewebes im Verhiltnis
zum Zustande des Geschlechtsorgans eine unechte Relation vor uns.

Nach dem oben Gesagten ist zu erwarten, dafl die Transplantation
von Driisen mit lediglich ,,innerer Sekretion® im allgemeinen eine ge-
wisse Aussicht auf Erfolg hat. Inder Tat ist die Verpflanzung der Schild-
driise, der Nebenniere, der Thymus an einen fremdartigen Ort gelungen,
doch konnte dauernde Erhaltung jhrer Struktur bis jetzt noch nicht ge-
sichert werden (Cristiani, Poll u. a.).

Totale Entfernung der Schilddriise hat schwere Krankheitserschei-
nungen zur Folge, die in der Form der Idiotie (Myxddem), Kachexie usw.
auftreten kénnen. Der Ausfall der ,,Epithelkorperchen (Glandulae
parathyreoideae) hat Tetanie zur Folge. Es handelt sich um Organe,
die wie auch andere Driisen mit innerer Sekretion den Stoffwechsel
tiefgreifend beeinflussen. Durch Transplantation eines Teiles der miitter-
lichen Schilddriise in die Milz gelang es u. a. Payr, bei einem kretinoiden
Kinde erhebliche Besserung zu erzielen. Die Milz wurde als Unterlage
gewahlt, um in dem blutreichen Organ eine moglichst gute Erndhrung
des Transplantats zu sichern. Auch in das Knochenmark ist die Driise
mit Erfolg verpflanzt worden. Auf diesem Gebiet stehen noch weitere
gute Ergebnisse fiir die Chirurgie zu erhoffen.

Damit moge die beschreibende Aufzihlung von Uberpflanzungen
geschlossen werden. Wenden wir uns nunmehr dazu, die Transplantation
unter einem anderen Gesichtspunkt zu betrachten, némlich als eine
Methode, welche geeignet ist, zur Lésung allgemeiner entwicklungs-
mechanischer Probleme beizutragen. Zugleich werden wir dabei weitere
Beispiele kennen lernen, auch solche der heteroplastischen Transplan-
tation, die bislang vernachlissigt wurde.

#) Die Transplantation als entwieklungsmechanische Methode.
1"y Die Ermittlung der Potenz durch Transplantation.

o') Transplantation frithembryonaler Stadien. Wir greifen
auf frithere Fragestellungen zuriick und werfen zunéchst die Frage auf,
kann mit Hilfe von Transplantationsversuchen etwas ausgesagt werden
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itber die Potenz der Zellen, also tiber die Beschaffenheit des in ihnen
enthaltenen Idioplasmas, und iiber die Art der inneren Entwicklungs-
faktoren, mit anderen Worten dariiber, ob Selbstdifferenzierung oder
abhéngige Differenzierung vorliegt ?

Ferner, indem wir den zweiten Teil dieser Frage etwas spezieller
fassen, stehen sich die Komponenten bei der Transplantation indifferent
gegeniiber oder tritt gegenseitige Beeinflussung zutage, und welcher
Art sind diese Beeinflussungen ?

Endlich: Sind aus dem Verhalten artungleicher Komponenten, wie
sie bei der Heteroplastik vorliegen, allgemeine Schliisse zu ziehen ?

Die Potenz der Zellen steht in engen Beziehungen zur Regulations-
fahigkeit. Alle Versuche, welche iibsr letztere etwas aussagen, lassen
auch Schlisse iiber erstere zu. Besonders von Transplantationen em-
bryonaler Teile sind Aufschliisse iiber beide zu erwarten.

Hier sind zundchst zu nennen die Verschmelzungen gleichwertiger
Komponenten zu einem neuen Ganzen, wie sie an Seeigelkeimen von
Morgan, Driesch, Garbowski u. a. beobachtet worden sind. Durch
Schiitteln der Eier von Sphaerechinus erhielt Morgan eine ganze Anzahl
von Doppelgastrulae, die wabrscheinlich durch Verschmelzung zweier
Blastulae entstanden sind. Fast immer bilden sich zunichst zwei Darm-
anlagen, doch kommt ¢s vor, dall das eine angelegte Individuum nach-
triglich in das andere einbezogen wird ; auch wurde eine Verschmelzung
der beiden Darmanlagen zu einer einzigen bzobachtet. Der Versuch
zeigt also Regulationen durch gegenseitige Beeinflussung; aus den
Blastomesren wird etwas anderes als bei normaler Entwicklung. Driesch
gelang es durch Verschmelzung von zwei Szeigelblastulae von vornherein
cine einheitliche Entwicklung zu einem Individuum zu erzielen, das nur
durch seine GroBe sich von einem normalen unterscheidet. Die Ver-
einigung wurde auch hierbei durch Schiitteln der Eier von Sphaerechinus
und Echinus bewerkstelligt und dadurch erleichtert, dafl die Eier nach
dem Vorgehen von Herbst (vgl. oben S. 53) mit kalkfreiem Seewasser
behandelt wurden. Durch das Schiitteln verlieren die Eier die Membran
und kleben ancinander; durch die Wirkung des kalkfreien Wassers
wird die hyaline Oberflichenschicht (= Verbindungsmembran Herbst)
verdndert und dadurch das Verschmelzen der Keime begtinstigt. In
vielen Fiallen entstehen auf diese Weise einfache Doppelbildungen, bei
denen jedoch zuweilen eine Pridominanz des einen Individuums fest-
zustellen ist (Fig. 158), wobei die Entwicklung des zweiten von einem
gewissen Zeitpunkt an sistiert ist. Treten dabzi schon Regulations-
erscheinungen zutage, so liegen solche bessonders klar auf der Hand,
wenn die vollstindige Verschmelzung zweier Blastulae zu einer Grof-
Blastula eintrits. Das ist nur der Fall im ersten Stadium der Blastula-
form. Diese GroBlarven sind von vornherein einheitliche Bildungen.
Alle Organe werden in der fir normale Larven geltenden Zahl und
Proportion gebildet. Die gesteigerte Grofie geht offenbar nur zuriick
auf die doppelte Zahl von Zellen, wie aus der Zihlung der Mesenchym-
zellen erhellt. Solche sind bei der normalen Larve 30—35, bei der Riesen-
larve 65 vorhanden; ihre Zahl ist also hier verdoppelt. Die Versuche

13*
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wurden mehrfach angezweifelt, aber durch neuere Experimente von
Driesch vollauf bestétigt.

Das Ergebnis steht im Einklang mit dem auch aus anderen schon
besprochenen (S. 99) Versuchen hervorgehenden groBen- Regulations-
vermogen der Echinideneier; es spricht fiir abhéngige Entwicklung und
zugleich fiir erbgleiche Teilung der Blastomerenkerne, da die einzelnen
Blastomere eine ganz andere Verwendung finden als bei normaler Ent-
wicklung und als bei erbungleicher Teilung der Anlagenmasse moglich

wire. Es liegt der umgekehrte Fall
vor wie bei Isolierung der 1/, Blasto-
mere; dort wird aus der Hilfte das
Ganze, hier wird ein Ganzes zur Hilfte.
Darin zeigt sich unzweifelhaft eine
gegenseitige Beeinflussung der Kom-
ponenten.

Ganz entsprechend ist das Er-
gebnis der Versuche von Garbowski,
der Furchungszellen verschieden ge-
farbter Arten zur Vereinigung brachte.
Es entstand ein einheitliches Indi-
viduum. DafB seine Bildung nicht
etwa blof auf Regulationsvorgingen
des einen Komponenten unter Aus-
schaltung des anderen beruht, sondern
auf gegenseitiger Regulation der ver-
schiedenartigen Bestandteile, kann
daraus bewiesen werden, daf3 die
ungleiche Firbung der artungleichen
Blastomere den weiteren Anteil an der
Entwicklung zu verfolgen erlaubt.
Hier schliefen sich an Spemanns

) . Versuche iiber Transplantationen an
Fig. 158.  Verschmelzung uweier  Apphibienembryonen im Gastrula-
Echinidenkeime mit Uberwiegen des P Y - .
einen Individuums. Es sind zwei Stadium. Durch Ausbildung einer
Darme, aber nur eine Mundoffnung ausgezeichneten Technik gelang es
vorhanden; die Pridominanz des diesem Forscher auf dem Gastrula-
einen Individuums tritt besonders giadium von Triton taeniatus die
im Skelett zutage, doch ist das ; .
andere auch rudimentsr vorhanden. ‘nlagen von Hirn, Riickenmark und

{Nach Driesch.) Epidermis zu vertauschen und auch
die Orientierung des Materials fir
Gehirn und Riickenmark zu &ndern.

Wird zu Beginn der Gastrulation z. B. ein spiter sich zur Medullar-
platte entwickelndes Stiickchen des #uBeren Keimblattes mit einem
anderen vertauscht, das spiater Bauchhaut liefern wiirde, so entsteht
aus letzterem ein Teil der Medullarplatte und umgekehrt. Da die Eier
von Triton ungleich gefarbt sind, hat man es in der Hand, das verpflanzte
Stiickchen von einer anderen Farbe zu wihlen als die Unterlage, so
daB sich sein Schicksal besonders gut verfolgen lifit. Bei gleicher
Operation auf etwas spiterem Stadium erfolgt die Einheilung nicht mehr
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so glath, ein prasumptives Ektodermstiick wird aber noch zu einem
normalen Hirnteil verarbeitet. Mit dem Fortschreiten des Entwicklungs-
prozesses nimmt diese Umstimmbarkeit dann mehr und mehr ab.

Entsprechend sind Spemanns Ergebnisse mit Drehungen von
Teilen der priasumptiven Medullarplatte; dabei kommt noch etwas
anderes zur Beobachtung. Dreht man bei kreisférmigem Urmund und
ziemlich kleinem Dotterpfropf ein grofles Stiick Riickenplatte der
Gastrula um 180° wenn die Medullarplatte sichtbar geworden ist, so
entsteht Situs ¢nversus der Eingeweide und des Herzens (Spemann,
PreBiler, Meyer). Nervensystem, Chorda, Muskulatur und Darm ent-
wickeln sich ganz normal, als ob gar keine Verlagerung stattgefunden
hitte. Die Vertauschung der typischen asymmetrischen Lage der Ein-
geweide und des Herzens fithrt Spemann darauf zuriick, daB, wihrend
alles andere noch nicht fest determiniert ist, die Urdarmachse schon
eine bestimmte Kriimmungstendenz besitzt, welche jene asymmetrische
Lagerung zur Folge hat. Es ist zu beachten, daf bei dieser Operation
die Urdarmdecke mitumgedreht wird.

Ferner filhrte Spemann am gleichen Material die Vereinigung
gleichseitiger Halften zweier verschiedener Keime aus. Die beiden
Keime werden genau median gespalten und dann linke Halfte mit
linker, rechte mit rechter verbunden. Auf diese Weise ,,grenzt Material,
welches spiter die linke Hélfte der Medullarplatte zu bilden hitte,
an solches, dessen normales Schicksal die Bildung der Bauchhaut der
linken Seite ware®, und umgekehrt. Der so kombinierte Embryo bildet
zwel Medullarplatten auf zwei entgegengesetzten Seiten des Keimes;
je eine Hilfte jeder Medullarplatte entsteht aus Material, das auch
normal Medullarplatte gebildet hatte (primédre Hilfte); die andere
Lingshilfte bildet sich aber aus Material, aus dem normal Bauchhaut
entstanden wére (sekundidre Halfte). Die Beeinflussung der Bildung
der sekundaren Hilfte, die nur durch Regulationen mdéglich ist, liegt
klar zutage und konnte tiberdies durch besondere Versuchsanordnung,
die hier éibergangen sei, ganz einwandfrei erwiesen werden. Jedoch ist
zu bemerken, daB3 das Material der sekundiren Hilfte zur Zeit der
Operation noch als indifferent angesehen werden mufl. Wird sie ndmlich
von einem etwas dlteren Embryo geliefert, so folgt sie nicht der priméren
Hilfte bei der Differenzierung, wie bei gleichalten Komponenten, sondern
geht ihr voran, was nur méglich ist, wenn kein Zeitverlust durch Um-
differenzierung entsteht. Der EinfluB der priméren Hilfte auf die
sekundire kommt auf dem Umwege der Erginzung des (halbierten)
priméren Urmundes zu einem ganzen Urmund zustande. Von diesem
ganzen Urmunde aus erfolgt dann die Differenzierung des Materials.
Auch sogenannte Janusbildungen konnte Spemann durch embryonale
Transplantation erzielen. Die fortgesetzten Versuche diirften noch reiche
Ergebnisse zeitigen. Wir halten hier vor allem fest den Nachweis
formativer< Entwicklungsbeziehungen.

Embryonale Transplantationen besonderer Art sind von Belo-
golowy ausgefihrt worden. Man konnte seine Versuche in gewissem
Sinne auch als Explantationen bezeichner, jedoch mit der Einschrinkung,
daf} es sich nicht um Kulturen embryonaler Komplexe in vitro handelt,
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sondern um Ubertragung derselben in eine spezielle organismische Einfluf3-
sphiire. Belogolowy brachte Embryonen von Pelobates fuscus und
Rana temporaria auf dem Stadium der Morula, Blastula, Gastrula und
Neurula, nachdem sie von den Hiillen befreit waren, in die Bauchhohle
erwachsener Individuen derselben Art oder fithrte derartige Ubertragun-
gen auch kreuzweise zwischen den genannten Formen aus. Wenn man
auch den Deutungen, welche Belogolowy seinen Befunden gibt, wohl
nicht so ganz beistimmen kann, so sind doch die Ergebnisse sehr be-
merkenswert (vgl. auch die Ausfithrungen von Roux).

In der Bauchhohle des erwachsenen Amphibiums macht sich die
Wirkung der neuen Umgebung auf das sich entwickelnde Ei in ver-
schiedener Richtung bemerkbar. Vielfach wird die Entwicklung ganz
zum Stillstand gebracht oder aber sie wird sehr stark abgeiindert. In
letzterem Falle 16st sich der Embryo in einzelne Komplexe und Zellen
auf, welche fiir sich weiterleben. Aus ihnen gehen einerseits Gebilde
hervor, die, ohne eine typische Gestaltung aufzuweisen, den Charakter
von Knochen-, Knorpel-, Driisen- und Muskelgewebe besitzen; auch
Eier, annihernd normal beschaffene Chorda dorsalis und Gehirnblasen
werden beobachtet. Andererseits nimmt die Entwicklung einen ganz
abnormen Gang: es entstehen Zysten, Plasmodien und einzelne Zellen
ungleicher Beschaffenheit; unter diesen letzteren sind vor allem sarkom-
artige Zellen hervorzuheben. Diese dringen in die Gewebe des Wirtes
ein und zerstéren dessen Organe, so dafl derselbe nach 5-—6 Monaten
eingeht. Hier liegt nichts anderes vor als der Beweis, dafl aus implan-
tierten embryonalen Zellen bosartige Geschwiilste entstehen konnen.
Allerdings konnen die isolierten Zellen des aufgelosten Embryos auch
das Wachstum und die Regeneration anregen, wie fiir die Leber des
Wirtes beobachtet wurde.

Der Verfasser fiilhrt den Zerfall des Embryos in einzelne Zellen
darauf zuriick, daf} diese in der neuen Umgebung derartig giinstige
Lebensverhiltnisse finden, dafl eine Abgrenzung und ein Zusammen-
schlufl gegen die Umwelt hinfillig wird. Einer solchen Auffassung kann
man nicht beipflichten. Vielmehr diirfte hier eine Wirkung des ver-
inderten Mediums vorliegen analog den FErscheinungen, welche wir
am Seeigelkeim in kalkfreiem Meerwasser kennen gelernt haben (oben
S. 53). Die einzelnen Zellkomplexe zeigen in der Bildung von Gewebs-
stiicken das Vermogen der Selbstdifferenzierung. Andererseits macht
sich der Ausfall der Lagebeziehung der Teile geltend in dem Unvermogen
typische Organe zu bilden. In gleicher Richtung mégen aber auch
noch die positiven Einfliisse wirken, welche von der fremdartigen Um-
gebung ausgehen. Die Vereinigung isolierter Zellen zu Komplexen und
Plasmodien erinnert an das, was oben iiber den Zytotropismus gesagt
wurde (S. 131). Es ist allerdings zu erwéhnen, dal der Verfasser auch
diese letzteren Dinge anders deutet. Um zu einer vollen Wiirdigung
aller Ergebnisse, die im einzelnen sehr mannigfaltig sind, zu gelangen,
diirften noch weitere Untersuchungen erforderlich sein. Immerhin
kann man auch aus diesen Versuchen erkennen, daf} die Entwicklung
des Embryos in hohem Grade durch duBere Faktoren, die hier von der
fremdartigen organismischen Umgebung gebildet werden, beeinflufit wird
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und daf das Selbstdifferenzierungsvermogen der Teile nicht ausreicht,
einerseits diese Beeinflussung zu iiberwinden und andererseits die
durch Auflosung des Embryos in Zellen und Zellkomplexe verloren
gegangenen Wechselbeziehungen der Teile zu ersetzen. Dafl den Ver-
suchen hohe Bedeutung fiir die Geschwulstlehre zukommt, braucht
kaum erwéhnt zu werden.

p’) Transplantation von Organanlagen. Besonders wertvoll
fiir die in Rede stehenden Probleme sind die zahlreich ausgefithrten
Transplantationen von Organanlagen, wobei also Komponenten ilterer
Entwicklungsstadien miteinander vereinigt werden. Entwickelt sich
nun dabei jeder Teil fiir sich ohne jede Riicksicht auf den anderen oder
ist auch dann wenigstens eine gewisse Abhéngigkeit zu verzeichnen ?

An Schmetterlingen hat Crampton Transplantationen &dlterer Ent-
wicklungsstadien vorgenommen, indem er Teile von Puppen oder auch
ganze Puppen miteinander vereinigte. Im allgemeinen erfolgt nur eine
aullerliche Verwachsung der Komponenten durch Vereinigung des
Integuments und eventuell seiner Organe. Bemerkenswert ist, daf
selbst Vereinigungen von Puppen oder Puppenteilen in abnormer Stellung
in die Metamorphose eintraten und entsprechend absonderliche Schmetter-
linge lieferten. Von Regulationen war nichts zu erkennen; auch nach
der Metamorphose waren die einzelnen Komponenten als selbstindige
Bestandteile unterscheidbar. Durch Vereinigung eines Vorder- und
Hinterstiickes von Puppen, die sich zu einem ganzen Tier ergdnzen,
kann ein Schmetterling entstehen, an dem durch vollkommene Ver-
wachsung die kanstliche Zusammensetzung nicht mehr wahrgenommen
wird. Ob man das Selbstindigbleiben der Teile in diesen Versuchen
als Ausdruck des grundsitzlich unabhingigen Charakters der Kntwick-
lung der Schmetterlinge iiberhaupt ansehen darf, steht dahin. Es ist
nicht von der Hand zu weisen, daf vielleicht diese Selbstindigkeit
in dem Alter des benutzten Entwicklungsstadiums begriindet ist.

Von Born sind schone Verwachsungsversuche mit Froschembryonen
ausgefithrt worden. Werden Teilstiicke solcher Embryonen, nachdem
sich das Nervenrohr geschlossen hat, mit glatten Schnittflichen anein-
andergelegt, so verwachsen sie innerhalb weniger Stunden. Die Em-
bryonen werden aus der Gallerthiille und der Eihaut herausgeschils,
durchgeschnitten und die zu vereinigenden Schnittflichen mdoglichst
rasch aneinander gebracht. Die Lage wird durch angelegte kleine
Silberdriahte fixiert. Auf diese Weise lassen sich eine Vorder- und eine
Hinterhdlfte von zwei verschiedenen Individuen vereinigen, die sich
zu einem ganzen Tier ergiinzen. Derartige Zusammensetzungen kénnen
die ganze Metamorphose durchmachen und normale Frésche liefern.
Auch ganz abnorme Kombinationen von Teilstiicken sind moglich.

Am besten eignen sich zu den Versuchen Rana esculenta und R.
arvalis; sehr wenig R. fusca und Krétenlarven. Dieses ungleiche Ver-
halten der einzelnen Arten ist sehr zu beachten.

Gelingt bei Rana esculenta und R. arvalis die Vereinigung der
Teilstiicke nicht, so kénnen diese infolge der schnellen epithelialen
Bedeckung der Schnittflichen lange Zeit selbstiindig weiter leben, bis
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der in ihren Zellen enthaltene Dotter aufgezehrt ist. Die abgetrennten
Stiicke schreiten sogar in der Entwicklung fort. Weder Mangel des
Herzens noch des Gehirns dndert etwas an deren normalem Ablauf.
Wir haben es also in dieser Hinsicht mit Se!l-tdifferenzierung zu tun.

Bei der Verwachsung der Teilstiicke vereinigen sich gleichartige
Organe durch ihr spezifisches Gewebe zu einer Einheit, ungleichartige
durch Bindegewebe; diese behalten also ihre Selbstindigkeit. Ist auch
nur in einem Komponenten ein durchgingiger Darmkanal vorhanden,
s0 beginnt nach Aufzebrung des Dotters die Nahrungsaufnahme. Die
cinzelnen Komponenten entwickeln sich unabhingig voneinander weiter.
Wird z. B. ein kurzes Hinterende einer anderen Larve seitlich auf-
gepfropft, so entwickeln sich die Extremititen normal, wenn nur Er-
nithrung von der Hauptlarve durch GefiBvereinigung eintritt. Auch
hierin kennzeichnet sich die Entwicklung von Rana esculenta als Selbst-
differenzierung. Das Ergebnis stimmt ganz damit iiberein, was wir
oben (8. 122) uiber die Entwicklung der Augenlinse bei dieser Form kennen
gelernt haben.

Jedoch zeigen sich bei den Transplantationen auch Andeutungen
von Regulationen. Iis lieflen sich néimlich Fille nachweisen, wo gleich-
artige Organe auch dann zur Verwachsung gekommen waren, wenn
ihre Schnittflichen beim Aneinanderlegen der Teilstiicke sicher nicht
zar direkten Berithrung kamen. Hier muf} also eine Wechselbeziehung
der Organe die Vereinigung bewirkt haben.

Auch Teilstiicke verschiedener Arten (R. esculenta und R. fusca)
konnten zur Verheilung gebracht werden; insbesondere wurden auf
diese Weise ,,Doppellarven’ erzielt, die mit einem Teil des Kérpers
(Bauchseite, Kopf) aneinander gewachsen waren; eine gegenseitige
Beeinflussung liel sich nicht feststellen.

Bei den Versuchen von Crampton und Born handelt es sich
um Vereinigung durchweg bedeutender Komplexe larvaler Stadien.
Genauere Aufklirung iiber die eventuelle Abhéingigkeit der Entwicklung
des Transplantats ist zu erwarten durch die Verpflanzung kleinerer
Bezirke, insbesondere genau bestimmter Organanlagen. Eingehende
Untersuchungen liegen vor allem vor iiber die Transplantation von
Extremititenanlagen bei Amphibien. Bei dem Vergleich der einander
zum Teil widersprechenden Ergebnisse ist im Auge zu behalten, daB
sie an ganz verschiedenen Arten und Gattungen gewonnen wurden.

So transplantierte Braus homoioplastisch die junge knospen-
formige Anlage einer Hinter- oder Vorderextremitit von Bombinator
pachypus an den Kopf oder die Schwanzwurzel ciner anderen Larve.
Aus der Anlage entwickelte sich eine typische Extremitdt mit allen
Teilen und Geweben. Durch Verbindung des Gefiaflisystems mit dem
der Unterlage tritt Blutzirkulation ein. Das Skelett erreicht die typische
Aushildung; die Gelenke bilden sich unabhingig von der Funktion;
der Gelenkknopf des Humerus und die Gelenkpfanne erweisen sich in
der Bildung als unabhingig voneinander. Die Muskulatur und das
Nervensystem entsprechen dem normalen Verhalten. Kennzeichnet
sich so die Entwicklung der Unkenextremitdat an fremdem Ort nach
Braus als reine Selbstdifferenzierung, so erscheint es doch angebracht,
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auf einen Umstand dabei besonders hinzuweisen. Wird die Vorderbein-
knospe transplantiert, so bilden sich an der Entnahmestelle Teile des
Schultergiirtels trotzdem aus. Ferner entwickelt die transplantierte
Anlage einen Schultergiirtel in typischer Form; er ist nur etwas kleiner
als im entsprechenden normalen

Stadium, ,,wohl weil Partien vom
Anlagenmaterial desselben beim Ope-
rationsschnitt verloren gingen. Dann

miissen aber doch gewisse, wenn auch . . . .
geringfiigige Regulationen stattgefun- gég A};ﬁ;s ijr?l gi(}%lfggxeﬁ‘b}?ll; ;f&ie
den haben, um aus dem ,,verringerten  plantierten Hinterbeinknospe; b Bein-
Anlagenmaterial einen ganzen Schul- knospe; ¢ Conjunctiva.
tergiirtel hervorgehen zu lassen.

Bei Besprechung der Relationen haben wir gesehen, daB die Augen-
linse bei Bombinator zwar keine unbegrenzte Selbstdifferenzierung be-
sitzt wie bei Rana esculenta, aber doch unabhiingiger sich entwickelt
als bei R. fusca. Mit dieser Neigung zur unabhingigen Entwicklung
steht das Verhalten der
transplantierten  Beinan-
lagen in Einklang. Dazu
wird unten noch eine Be-
merkung zu machen sein.

EinenabhingigenEnt-
wicklungsmodus  zeigen
verschiedene Organe von
Rana fusca, wie oben schon
auseinandergesetzt wurde.

Durch Transplantation der
Extremitatenanlage
konnte derselbe fur die
Gliedmaflen abermals er-

wiesen werden,

Diirken transplan-
tierte bei jungen Larven
von Rana fusca dic junge
noch undifferenzierte Hin-  Fig. 160. Schnitt durch eine in die Orbitalhdhle
terbeinknospe an Stelle cingeheilte Beinknospe bei einer Froschlarve (Z.
des entfernten Auces indie  fusca).  Das Eigencpithel des Transplantats ist
Orbitalhéhle unt{:er die durch Metaplasic ver_schwunder};'c Conjunctiva

- L der Unterlage, die hier zum Epithel der Bein-
stehengebliebene Conjune-  knospe geworden ist; m Rest der Basalmembran
tiva (Fig. 159). Die im des Eigenepithels;ﬂ b Ba-s;mlmembran des sekun-
Hinterwinkel der Conjunc- déren Epithels.
tiva zum Zweck der Ex-
stirpation des Bulbus und der Einpflanzung der Beinknospe gesetzte
Wunde schlieBt sich iiber dem Transplantat, das infolgedessen unter
der Haut einheilt. Sein Schicksal ist ein sehr ungleiches: es kann vollig
unterdriickt werden oder sich zu einer verhdltnismiiflig normalen Ex-
tremitit entwickeln.
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Bei der Unterdriickung spielt Metaplasie eine Rolle. Das Trans-
plantat besteht bei der Operation nur aus Mesenchym, in dem die ersten
Anlagen von Gefaflen und Nervengewebe zu erkennen sind, und aus dem
zweischichtigen Epithel. Gefifle und nervises Gewebe verfallen der Riick-
bildung, das Epithel der Metaplasie. Seine Basalmembran schwindet
ebenso wic die epitheliale Anordnung seiner Zellen; sie gleichen alsbald
vollig der mesodermalen Mesenchymmasse. Auf diese Weise wird das
Eigenepithel des Transplantats von dem Epithel der Unterlage (Con-

junctiva) verdringt, das nun-

mehr die Knospe iiberzieht, so

dafl man den Eindruck hat, als

ob es sich um eine junge normale

Beinanlage handelt, die sich

immer andieser Stelle befunden

habe (Fig. 160). Die weitere

Entwicklung kann nun voll-

stindig metaplastischen Cha-

rakter tragen; dann entwickelt

sich aus der Anlage nur Knorpel

und Bindegewebe. Letzteres 1463t

entweder dichtere Massen er-

kennen, so dafl es von dem die

Orbita filllenden lockeren Mesen-

chym deutlich zu unterscheiden

ist, oderesisteine solche Unter-

Fig. 161. Schnitt durch eine transplan-  scheidung nicht moglich, da alles
it:rt:rteF;-lIliélte;betinklnoipehvonEIfgn{t k{?lé‘m Bindegewebe gleichen lockeren
¢ Conjunctival;e n?ﬁ;?[f;zu(f;s Ie\rrlag‘olrc blrlll?)%, (‘,.ha,ra;kter aufweist. Der K_t'lorp el
mt Mesenchym des Transplantats; ol oberes ~ Pildet entweder eine einzige
Augenlid; kt Knorpel des Transplantats; winzige ungegliederte Masse oder
ch Chondrokranium. besteht aus mehreren morpho-

logisch nicht deutbaren Teilen

(Fig. 161). Muskeln und Nerven sind nicht vorhanden. Hervorzuheben
ist, daBB das Knorpelskelett trotz Fehlens jeglicher Muskulatur in
anderen Fillen die Hauptteile der Extremitit wenigstens andeutungs-
weise zeigen kann, wenn auch von einer nur annihernd normalen
Ausbildung dabei nicht gesprochen werden kann. Wichtig ist aber,
daBl dann doch die Bildung gegliederter Abschnitte, also die Anlage von
Gelenken vorhanden ist, die also — man vergleiche die Ergebnisse von
Braus — unabhiingig von der Funktion und der Muskulatur erfolgt.

Einen ganz anderen Verlauf nimmt die Entwicklung des Trans-
plantats, wenn es von der Unterlage her innerviert wird. Die Inner-
vation erfolgt, wenn iiberhaupt, durch einen Ast des N. irigeminus,
und zwar durch dessen Ramus temporalis superficialis.

Die im Abschnitt itber Korrelationen besprochenen Versuche (8. 116)
haben gezeigt, dal} die Stérung der Innervation bzw. die Entwicklungs-
hemmung der nervésen Zentren bei Rana fusca korrelativ zu schwersten
Entwicklungshemmungen der GliedmaBen fithrt. Daraus gelangt man
za der Forderung, dal dann, wenn Innervation der transplantierten
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Knospe vorhanden ist, mit anderen Worten. wenn eine nervise Ver-
bindung derselben mit einem nervisen Zentrum hergestellt wird, die
Entwicklung des embryonalen Transplantats sich dem normalen End-
zustand mehr nihern muf}, als wenn eine vollige Isolation gegeniiber
dem Nervensystem bestehen bleibt. Diese Forderung ist in den vor-
liegenden Versuchen voll und ganz erfiillt.

Das innervierte Transplantat entwickelt sich zu einer verhiltnis-
miBig normalen Extremitit (Fig. 162), die als besonderes Kennzeichen
gegeniiber dem nervenlosen gut ausgebildete Muskulatur besitzt. Das
Skelett ist in allen wesentlichen Teilen typisch entwickelt (Fig. 163),
allerdings besitzt es stets gewisse Méngel, so in dem abgebildeten Falle,
der das in der Versuchsreihe am besten entwickelte Transplantat
darstellt. Hier fehlen nicht nur die
distalsten Teile des Fulles, sondern
auch das Gelenk zwischen Femur und
Becken; beide sind fest miteinander
verwachsen. Ein Beckenrudiment ist
nicht immer vorhanden, wenn es aber
gebildet ist, so fehlt stets das Gelenk
zwischen ihm und dem Femur. Da-
durch erfihrt das tiber die Selbst-
differenzierung der Gelenke Gesagte
eine gewisse Kinschrinkung.

Aus den Versuchen folgt nicht
nur der abhiingice Charakter der
Entwicklung der GliedmaBien des ) )
Grasfrosches, sondern auch, daB eine  Fig- 162. Dorsalansicht des Kopfes
Beeinflussung des Transplantats durch (?mer- ']u,nge.n- Rmfa- f ;”S.C,apl,m.ti ‘Ye:-lt

entwickelter, innervierter Extremitiit
die Unterlage stattfinden kann. Dal} an Stelle des rechten Auges.
auch das umgekehrte Verhalten vor-
kommt, werden wir weiter unten sehen. Wenn also bei der Ent-
nahme des Transplantats seine urspringlichen Beziehungen zerstort
werden, so geht es doch bei der Einheilung neue ein. Das darf nicht
iibersehen werden, besonders dann nicht, wenn diese neuen Beziehungen
als Bildungsreize wirken, wie in den zuletzt beschriebenen Versuchen.

Diese letzteren gestatten in Verbindung mit den frither besprochenen
Versuchen tiber die Entwicklungsbeziehungen zwischen Nervensystem
und Extremitit bei R. fusce noch bemerkenswerte Schliisse iiber die
Art der Reizwirkung, welche hier imx Spiele ist. Ob die allererste
Anlage der Extremitdt in Abhéngigkeit steht zum Nervensystem,
1aBt sich noch nicht entscheiden, da die erste Entwicklung des
peripheren Nervensystems und damit die allererste Verbindung des
peripheren Organs mit seinem nervosen Zentrum noch nicht geklirt
ist. Die Transplantationsversuche zeigen aber, dal, wenn der Zusammen-
hang der Anlage mit dem Nervensystem sehr frithzeitig génzlich auf-
gehoben wird, nicht nur keine Extremitat gebildet wird, auch keine
mangelhafte, sondern dafl die Differenzierung der Anlage eine ganz
andere Richtung nimmt als normal. So wird aus bestimmten Zellen
der Anlage keine Muskulatur gebildet, sondern Bindegewebe. Zu dieser
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Zeit hat also zweifellos der Reiz einen Einflul auf die Qualitiit
der Differenzierung. Es handelt sich keineswegs um eine blofle Aus-
losung, auch wenn wir von der gestaltlich-qualitativen Differenzierung
ganz absehen. Wird jene Beziehung zum Nervensystem nicht vollig
gelost, sondern nur eine abnorme Entwicklung des Nervenzentrums
herbeigefithrt (vgl. Exstirpationsversuche), so tritt der Auslésungs-
charakter des Reizes mehr in den Vordergrund. Um zu beurteilen,
welche Art Reize in einem Entwicklungsprozel im Spiele sind, muf
aber der gesamte Tatsachenkomplex zugrunde gelegt werden. Aus
deren Gesamtheit geht hier aber zweifellos die Beteiligung qualifizierender
Reize hervor, die mit dem Fortschreiten des Entwicklungsprozesses

Tig. 163. Das Skelett des in Fig. 162 abgebildeten Transplantats; Rekonstruktion.
p Beckenrudiment; fe Femur; ti Tibia; fi Fibula; til Tibiale; fil Fibulare; ¢ Centrale;
I—V Metatarsalia mit Phalangen.

mehr und mehr auslosenden Charakter annehmen, ohne jedoch die
qualifizierende Wirkung vollstandig zu verlieren, denn die morphologische
(gestaltliche) Differenzierung enthdlt ebenso Qualititsbildung wie die
histologische. Das Ganze zeigt nur, dal die Wirkung dieser Reize
im Laufe des Prozesses mehr und mehr in den Hintergrund tritt, wahrend
die Auswirkung der Anlage an Bedeutung gewinnt. Zugleich geht daraus
hervor, daBl der Beteiligungsgrad der Bildungsreize ein flieender ist,
daB also eine starre Schematisierung der Entwicklungsreize in nicht
miteinander in Beziehung stehende Kategorien nicht moglich ist.
AuBer von Braus und Diirken sind Transplantationen von Bein-
knospen bei Amphibien ausgefithrt worden von Banchi, Gemelli und
Harrison vor allem mit Riicksicht auf die Frage, wie die Nerven in
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der transplantierten Beinknospe entstehen. Auch Braus ist darauf
niher eingegangen. Die Ergebnisse widersprechen einander zum Teil.

Banchi experimentierte mit Bufo vulgaris und fand, daB in den
an andere Korperstellen verpflanzten Beinknospen die Nerven unab-
héingig von der Unterlage entstehen. Allerdings scheinen sie spiter
durch solche, welche von der Unterlage aus hineinwachsen, allmihlich
ergsetzt zu werden. Gemelli dagegen lehnt fiir das gleiche Objekt die
unabhingige Entstehung der Nerven ab. Er transplantierte die Bein-
knospen auf die Operkularregion und sah schon nach vier Tagen das
Hineinwachsen der Nerven von der Unterlage aus.

Harrison verpflanzte bei Rana sylvatica und Bufo lentiginosus
Beinknospen an verschiedene Korperstellen normaler Larven. Sie ent-
wickeln sich normal und besitzen ein mehr oder minder normales Nerven-
system im Zusammenhange mit dem des Transplantattrigers. Um
nachzuweisen, dafl diese Nerven von der Unterlage aus hineinwachsen,
wurde ganz jungen Froschembryonen, deren Schwanzknospe eben aus-
zuwachsen beginnt, das Riickenmark exzidiert. Infolgedessen bleiben
die spiiter angelegten Beinknospen nervenlos. Transplantiert man diese
auf normale Larven, so erhalten sie von dort aus ihre Nerven. Werden
durch Exzision des Riickenmarks nervenfrei gemachte junge Larven
auf eine normale Larve gepfropft, so kénnen sie lingere Zeit am Leben
erhalten werden. Transplantiert man auf erstere eine Beinanlage, so
erhiilt sie keine Nerven; etwa vorhandene nervise Gewebe degenerieren.

Braus erhielt bei Bombinator ein etwas abweichendes Ergebnis.
Die transplantierten Beinknospen erhalten im Verlauf ihrer Entwicklung
Nerven, die autogen unabhéngig von dem Nervensystem der Unterlage
entstehen sollen. Sie sind kriftig und dick ausgebildet und mit den
Nerven der letzteren nur durch diinne Nervenstimme verbunden. Ent-
weder sind diese diinnen Nervenbriicken urspriinglich dicker gewesen
und sekundir diinn geworden, so daB die dicken Nerven des Trans-
plantats durch sie hindurchwachsen konnten, oder letztere Nerven sind
autogen entstanden. Das erstere trifft nicht zu, da von vornherein
die Nervenbriicken so eng sind, wie aus der Untersuchung jiingerer
Versuchstiere hervorgeht, und ferner Nervenstiamme vorhanden sind,
welche keine Verbindung mit der Unterlage haben.

Immerhin besitzen die transplantierten Extremititen Nerven, und
mit Riicksicht auf die Ergebnisse bei Rana fusca muBl erneut die Frage
auftauchen, ob die Transplantate bei Bombinator und den iibrigen
Amphibien sich tatséchlich unabhiingig von der Unterlage differenzieren,
wie Braus annimmt (vgl. oben). Man wird danach immerhin der
Selbstdifferenzierung der Extremitéiten bei Bombinator mit einiger
Zuriickhaltung gegeniiberstehen.

Besonders hervorgehoben werden miissen hier noch die ,,akzesso-
rischen® Extremitéten, welche sowohl Braus wie Harrison bei ihren
Transplantationen beobachteten (Fig. 164). Es treten namlich an den
implantierten Beinknospen hiufig Verdoppelungen auf, welche zur
Bildung einer zweiten, akzessorischen Extremitdt fithren.. Nach Braus
sind die akzessorischen Extremititen bei Bombinafor stets nervenlos,
konnen aber im iibrigen voll entwickelt sein. Dagegen gibt Harrison
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an, dal} bei Rana sylvatica und Bufo lentiginosus die superregenerierten
Beine stets Nerven besitzen. Der Widerspruch ist nicht ohne weiteres
zu 16sen; er mag auf die Verschiedanheit des Materials zuriickgehen.
Die Angaben von Braus wiirden fiir die Unabhingigkeit dieser Super-
regeneration vom Nervensystem sprechen. Unklar bleibt aber, wie
damit die autogene Nervenentwicklung in Einklang steht.

Eine auffallende Beeinflussung des Transplantats durch die Unter-
lage stellte Peebles fost, die am Hihnerembryo experimentierte. Die
Eier wurden im Brutofen vier Tage angebriitet, dann von der Schale
befreit und in eine feuchte Kammer gebracht. In derselben gelang bei
Bruttemperatur die Weiterziichtung bis zum 9. Tage, wenn die Ent-
wicklung auch etwas verlangsamt war. Auf diese Weise ist der Embryo
der Operation zuginglich. Von den Extremititenknospen der einen
Seite wurden die distalen Enden amputiert und mitzinander vertauscht,
so daBB auf den proximalen Teil der Fliigelanlage die Beinknospe, auf
den proximalen Stumpf der Beinanlage die Fliigelknosps transplantiert
wurde. In der Folge entwickelten sich die Transplantate entsprechend

Fig. 164. Bombinator mit zwei iiberzahligen Vorderbeinen; die normalen Vorder-

extremitéiten sind noch nicht durchgebrochen. nhE linkes normales Hinterbein;

S Zapfen, der die iiberzihligen Extremititen trigt; ivE implantierte vordere
Extremitit; avE akzessorische vordere Extremitit. (Nach Braus.)

ihrem neuen Standorte, so dafl die Fliigelknospe ein Bein, die Bein-
knospz einen Fligel lieferte. Der Einwand, daB es sich dabei lediglich
um Regeneration des stehengebliebenen Stumpfes handelte, trifft nicht
zu, da nach Amputation der Knospen keine Regeneration am Stumpf
eintritt. Demnach liegt hier eine bedeutsame Anderung der prospektiven
Bedeutung der Anlagen vor.

Es wuarde vorhin bereits von Versuchen gesprochen, welche die
Transplantation zum Studium der Nervenentwicklung benutzten.
Harrison hat zu diesem Zweck noch eine andere interessante Versuchs-
reihe angestellt.

Die Larven der Anuren besitzen ganz wie die Fische charakte-
ristische Hautsinnesorgane, die in der ,,Ssitenlinie angeordnet sind.
Die erste Anlage der Seitenlinie findet sich am Kopf in enger Berithrung
nit einem Teil des Vagusganglions. Die Innervation der ausgebildeten
Organe wird durch einen Ast des N. vagus, den N. lateralis besorgt.
Nach dem Ort der Anlage ist die Annahme gerechtfertigt, dafl sie und
ihr Nerv sich durch Auswachsen auf den Rumpf ausbreiten.
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Harrison vereinigte nun nach der Methode von Born die Vorder-
hilfte eines Embryos von Rana sylvatica mit der Hinterhilfte von
Rana palustris. Die Transplantation wurde ausgefithrt, sobald das
Medullarrohr geschlossen und die Schwanzknospe deutlich sichtbar wird.
Als wesentlicher Umstand fiir die Klarheit der Versuche kommt hinzu,
daB R. sylvatica dunkel pigmentiert, R. palusiris dagegen hell in der
Farbung ist. Man bemerkt nun nach der Differenzierung der Seiten-
linie an dem dunkleren Komponenten das Hineinwachsen und allméhliche
Vordringen derselben in den hellen hinteren Komponenten, der selbst
keine Seitenlinie differenziert (Fig. 165—166). Die dunkle Pigmentierung

¥ig. 165—166. Vorderteil: Rana sylvatica; Hinterteil: R. palustris. Auswachsen
der Seitenlinie aus der dunkel pigmentierten Vorderhilfte auf die helle Hinterhélfte.
(Nach Harrison.)

148t das Fortschreiten der Seitenlinie gut erkennen. Die Annahme
von dem Auswachsen der Seitenlinie ist also gerechtfertigt. Trennt
man durch eine Einkerbung am Nacken des Embryos das Vagusganglion
von der auswachsenden Seitenlinie ab, so setzt diese ihre Entwicklung
ruhig fort. Nach Harrison ist darin der Beweis gegeben fiir die ,,Hin-
falligkeit der Annahme, dall ein formativer Reiz vom Nervensystem
her notig sei, um diese Entwicklungsvorgiinge hervorzurufen®. Vor
einer Verallgemeinerung dieses Satzes diirfte jedoch zu warnen sein.
Die Entwicklung der Seitenlinie erfolgt in einer L&ngsbahn vom
Kopf bis zur Schwanzspitze; diese Bahn ist jedoch keine beliebige,
sondern vorgezeichnete, wie folgender Versuch beweist. Wird eine
Doppelbildung hergestellt derart, dall die Vorderhiilfte eines Sylvatica-
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Embryos in die vordere Riickengegend eines Palustris-Embryos ein-
gepflanzt wird, so dafl beide Komponenten einen rechten Winkel mit-
einander bilden, so wichst von der Sylvatica-Hilfte die dunkle Seiten-
linie in die Palustris-Halfte hinein. Sie beh#lt aber nicht ihre urspriing-
liche Richtung bei und geréit auch nicht in eine beliebige Gegend des
Palustris-Komponenten, sondern sie biegt rechtwinklig um in die Wachs-
tumsbahn der Seitenlinie von Palustris (Fig. 167). Wenn bei gerad-

Fig. 167. Richtungsinderung der Seitenlinie bei rechtwinkliger Stellung der
Komponenten einer kiinstlichen Doppelbildung zueinander. sl Seitenlinie; gre
Grenze zwischen Sylvatica- und Palustris-Epidermis. (Nach Harrison.)

liniger Vereinigung der beiden Komponenten diese infolge einer geringen
Drehung nicht genau aufeinander passen, so tritt Verheilung ein, aber
die auswachsende Seitenlinie bleibt an der Vereinigungsstelle wie vor
einem Hindernis stehen. Harrison nimmt zur Erklirung dieser Er-
scheinungen an, daf} die normale Wachstumsbahn der Weg des geringsten
Widerstandes sei.

2') Beeinflussungen zwischen Transplantat und Unter-
lage.

Das Verhalten der auswachsenden Seitenlinie zeigt das Uber-
greifen eines Differenzierungsprozesses des einen Komyponenten auf den
anderen, ohne dall von einer Beeinflussung des letzteren gesprochen
werden kann. Unmittelbar die Frage nach der Entwicklungsbeein-
flussung des Transplantats durch die Unterlage behandeln Versuche von
Weigel. Derselbe transplantierte junglarvale Hautstiicke verschiedener
Amphibien sowohl auto- und homoioplastisch als auch heteroplastisch
an die verschiedensten Korperstelien. In allen Fillen, in denen die
Anheilung gelang, erwies sich die Ausbildung der fiir das transplantierte
Hautstiick normalerweise charakteristischen Zeichnung und Firbung
durchaus als Selbstdifferenzierung. Ob das Hautstiick auf dasselbe
oder ein anderes Individuum iibertragen wird oder ob die Unterlage
artungleich ist, ob das Transplantat in der Richtung normal oder ver-
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dreht ist, ob der Einheilungsort mit dem normalen Standort iberein-
stimmt oder nicht, immer wird die dem Hautstiick von Hause aus eigen-
tiimliche Zeichnung und Firbung ausgebildet. Bei der Metamorphose
wird das Transplantat vom Wirt nicht beeinflult. Ist es jinger als
dieser, so erfolgt seine Metamorphose spiter als die des Wirtes und
umgekehrt. Nur die auf Salamandra transplantierte Axolotl-Haut
wurde durch die Unterlage abnorm frithzeitig zur Metamorphose gebracht,
wahrend mit dem Transplantat gleichaltrige Axolotl noch keine An-
deutung derselben erkennen lieBen. Daraus geht imimerhin hervor, daf
vom Gesamtkorper bei der Metamorphose ein auslosender Reiz auf
den Selbstdifferenzierungsproze der Haut ausgeiibt wird, wenn die
Art dieses Prozesses auch unbeeinflufit bleibt.

Deutlich tritt dieser Auslésungsvorgang zutage in den Versuchen
von Uhlenhuth iiber die Metamorphose transplantierter Salamander-
augen (Salamandra maculosa). Das Auge mit seiner ganzen Umgebung
von Haut, Muskeln und Knorpel
wurde herausgeschnitten und in
eine Grube des Musculus longis-
simus dorsi eines anderen Tieres
der gleichen Art unmittelbar
hinter dem Kopf in die Nacken-
gegend eingeheilt (Fig. 168).

Das transplantierte Auge zeigt

zunidchst Riickbildungserschei-

nungen, wobei vor allem die

Sehzellen schwinden. Nach

mehreren Wochen werden aber

die typische Retinastruktur und

alle anderen Teile wiederher- Tig. 168. Schema zur Veranschaulichung
gostellt. Der N. oplicus wiichst (T (et ton, bt Suseundte
Zu emem ‘la,n.gen ébrang‘e WUS:  Auge des Wirtes; b Auge des Entnahme-
er kann in das néchstliegende tieres; v vorn; h hinten; o oben; u unten.

Spinalganglion eindringen. (Nach Uhlenhuth.)

Uhlenhuth macht fir die

Richtung, welche der auswachsende Nerv einschligt, allein den Woeg
des geringsten Widerstandes verantwortlich. Dazu ist unten noch
etwas zu sagen.

Das larvale Auge von Salamandra maculosa unterscheidet sich von
dem des ausgebildeten Tieres &uBlerlich durch den Besitz einer gelben
Iris. Bei der Metamorphose wird deren gelbes Pigment durch schwarzes
ersetzt. Das transplantierte Larvenauge tritt in die Metamorphose
ein, wie das korpereigene Auge, doch ist der Zeitpunkt des Eintritts
derselben verschoben je nach dem Alter der Unterlage. Die Meta-
morphose des Transplantats findet gleichzeitig mit der Metamorphose
des Wirtstieres statt. Ist letzteres weiter entwickelt als ersteres, so
wird die Metamorphose beschleunigt; ist es in der Entwicklung weniger
weit vorgeschritten, so wird die Umwandlung des Transplantats ver-
zogert. Wir haben so eine synchrone Metamorphose vor uns. Diesc
Beeinflussung des Transplantats durch die Unterlage findet nicht statt

Diirken, Einfithrung in die Experimentalzoologie. 14
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bei Benutzung sehr alter Larvenstadien (Larvenendstadien); sowohl
die von diesen auf jiingere Larven iibertragenen Augen entwickeln sich
unabhiéngig von diesen weiter als auch tritt die Metamorphose jingerer
Augen auf Larvenendstadien etwas spéter ein als die der korpereigenen
Augen. Die Versuche lehren, dafl die Metamorphose durch Faktoren,
die nicht dem Auge, sondern dem iibrigen Ko6rperbezirk angehéren,
ausgelost wird, dafl sie ferner, einmal in Gang gesetzt, unabhingig
weiterverlduft.

Eine Anzahl embryonaler Transplantationen wurde schon oben bei
Besprechung der Linsenentwicklung erwihnt (S. 121 ff). Konnte dort
nach Transplantation artfremder Haut tiber den Augenbecher ein Ein-
flu der Unterlage auf das Transplantat festgestellt werden, so ist bei
den Versuchen von Lewis tiber die Linsenentwicklung auch ein Ein-
fluB} des Transplantats auf seine neue Umgebung zutage getreten. Lewis
transplantierte bei Rana palustris und R. sylvatica den priméren Augen-
becher unter eine fremdartige Stelle der Haut desselben Tieres. In
vielen Fillen veranlate dann das Transplantat die Bildung einer Linse
aus der fremdartigen Haut. »

Von groflem Interesse sind die Versuche A. Fischels iiber die
Transplantation der Augenlinse bei Larven von Salamandra maculosa.
Die voll differenzierte Linse solcher Larven wurde an den verschiedensten
Stellen des dorsalen Korperumfanges unter die Haut transplantiert.
Die Linse bleibt ziemlich lange erhalten, aber schlieBlich geht sie zu-
grunde, und zwar werden zuerst die Fasermassen zuriickgebildet, dann
ibr Epithel. Durch den EinfluB der Linse kommt aber eine merkwiirdige
Uminderung des Hautepithels zustande. ,,Die normalerweise in ihm
vorhandenen einzelligen Driisen, die sogenannten Leydigschen Zellen,
bilden sich, und zwar ziemlich rasch, zuriick, bis sie ein mit den itbrigen
Epithelzellen gleiches Aussehen gewinnen. ... Gleichzeitig mit dieser
Verdnderung bildet sich zumeist an jenen Stellen des Epithels, an welchen
sich mehr als zwei Zellenlagen vorfinden, Zweischichtigkeit des Epithels
aus; ferner werden die Epithelzellen heller, regelmiBiger, und es gewinnt
tberhaupt das Epithel ein Aussehen, welches jenem .. .der Hornhaut
sehr dhnlich ist.“ Die Aufhellung geht schliellich soweit, daBl man
schon makroskopisch die betreffenden Stellen von der Umgebung unter-
scheiden kann.

Die gleiche Wirkung wird erreicht durch Einpflanzung von Teilen
der Linse, des ganzen Auges, von Teilen des Augapfels, besonders der
Retina und sogar von Gewebstriimmern des Auges. Wie bereits aus
anderen Versuchen, geht hieraus hervor, daB von dem Auge auf das
Korperepithel ein EinfluB ausgeiibt wird, der dessen Umdifferenzierung
zum Corneaepithel veranlaBlt. Fischel fithrt diesen Einflu auf einen
spezifischen Stoff zuriick, der vom Auge auf dem Wege der inneren
Sekretion ausgeschieden wird. Er kommt zu dieser Anschauung vor
allem dadurch, daB auch Gewebstrimmer des Auges die genannte
Wirkung zeigen. Die Annahme einer inneren Sekretion des Auges
stiitzt er darauf, da8 die frei eingepflanzte Linse alsbald zugrunde geht,
wiahrend sie erhalten bleibt, wenn das ganze Auge transplantiert wird.
Danach soll von der Retina ein Stoff ausgeschieden werden, der die
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Erhaltung der Linse bedingt. Das Auge ist aber gewil kein driisiges
Organ, und durch die Annahme eines solchen Stoffes wird das Verstdndnis
des Vorganges nur scheinbar erleichtert. Die Wirkung von Hormonen,
welche, wie wir wissen, von den Pubertitsdriisen ausgeschieden werden,
auf die sekundiren Geschlechtsmerkmale kann nicht als Analogon
dienen, da es sich dabei um die Wirkung diffus in die Korpersifte tiber-
gehender Stoffe handelt, welche auf lokalisierte Anlagen wirken, wihrend
es sich im vorliegenden Falle um die Wirkung auf beliebige Stellen
des Epithels dreht, und zwar jedesmal nur um solche Stellen, denen
das Auge stark angendhert ist. Die Annahme Fischels, daB der aus-
geschiedene Stoff nur von einer dinnen Lage Bindegewebszellen durch-
gelassen wird, so dall seine Wirkung durch etwas dickere Schichten
derselben in gréBerer Entfernung vom Auge sich nicht bemerkbar
macht, ist nicht recht einleuchtend. Die streng lokalisierte Wirkung
kann nur durch die Annahme einer Reizwirkung erklart werden; sonst
miifite sie sich in ortlich gréflerem Umfange zeigen. Wenn Trans-
plantation von Gewebstrimmern den gleichen Erfolg hat, so scheint
das zundchst zugunsten eines abgegebenen Stoffes zu sprechen, es ist
aber zu beachten, daBl in den Gewebstrimmern sich lebende Zellen
befinden. Es ist jedenfalls kaum angingig, allen Organen, welche eine
Einwirkung auf ihre Umgebung zeigen, eine spezifische innere Sekretion
zuzuschreiben.

Wie nun auch diese Frage in Zukunft entschieden werden mag,
letzten ¥ndes handelt es sich auf alle Félle um eine Reizwirkung des
Transplantats auf das Epithel, mag sie nun unmittelbar oder durch
Vermittlung eines im Chemismus des Auges bedingten Stoffes hervor-
gebracht werden. Vorliufig méchte man jedoch der unmittelbaren
Reizwirkung den Vorzug geben, namentlich mit Riicksicht darauf, daf3
die Ausdifferenzierung des Corneaepithels auch durch andere Mittel als
das Auge herbeigefithrt werden kann (vgl. unten die Versuche von
Diirken S. 214).

Schon einige Male ist oben davon die Rede gewesen, dall der aus-
wachsende Nerv den Weg des geringsten Widerstandes einschligt.
Auflerdem spielen aber fiir die Richtungsbestimmung noch andere
Faktoren eine Rolle. ForBmann konnte feststellen, dal regenerierende
Nerven von Nervensubstanz, welche an Stelle des resezierten Nerven-
stiickes implantiert wurde, angezogen werden, so daf die auswachsenden
Fasern in erster Linie in diese Nervensubstanz hineinwachsen. Xs
handelt sich also dabei um positiven Neurotropismus. Die Wirkung,
welche hier vom Implantat ausgeht, ist eine spezifische. Meerschweinchen-
und Froschnerven, welche zwischen die durchschnittenen Nervenenden
des Kaninchens transplantiert werden, verhindern geradezu das Aus-
wachsen der neuen Fasern; keine einzige derselben dringt in das Trans-
plantat ein, vielmehr weichen sie moglichst dem artfremden Nerven
aus. Hier liegt demnach negativer Neurotropismus vor.

Hier mag bemerkt werden, dafl auch Herbst bei der anatomischen
Untersuchung des Materials von Palinurus, das zu den {rither be-
sprochenen Experimenten iiber Regeneration von Antennulae an Stelle
der Augen benutzt war, nachweisen konnte, dafl zwar das Gehim der

14*
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Krebse auf regenerierende, von der Peripherie zentripetal auswachsende
Nervenfasern keine Anziehung ausiibt, dafl aber auf solche Nervenfasern,
wenn sie einmal in das Gehirn eingetreten sind, die ihnen zugehdérigen
Neuropile eine anlockende Wirkung ausiiben. Fur die Bahnbestimmung
innerhalb des Gehirns wird diese Anlockung von allergréBter Bedeutung.

Nach dem Gesagten mag auch in den Versuchen Uhlenhuths
der Neurotropismus bei der Verbindung des transplantierten Optikus
mit dem Spinalganglion im Spiele sein.

3') Reizwirkung des Transplantats auf die Unterlage.

Es konnte wiederholt darauf hingewiesen werden, daf bei einzelnen
Transplantationen das Verhalten des tuiberpflanzten Teiles von gewissen
Reizen bestimmt wird. Uber die Natur dieser Reize kann vorerst noch
nicht viel ausgesagt werden, wenigstens dann nicht, wenn ihre Quelle

Tig. 169. Querschnitt durch die Augengegend éiner jungen Rana fusce nach
Totalexstirpation des rechten Auges. Die Conjunctiva ist dick und pigmentiert.

den Sitz in einem morphologisch bestimmbaren Teil des Lebewesens
hat. Unserer Vorstellung naher geriickt sind die Félle, in denen die
Funktion oder die mechanische Inanspruchnahme als Bildungsreize
wirken, da dann wenigstens die Reizart zutage liegt, wenn die spezifische
Reaktion auf diesen Reiz auch keineswegs analysiert ist. Nun hat die
Methode der Transplantation wenigstens zu einer Erkenntnis gefiihrt,
die fiir die weitere Erforschung dieses wichtigen Gebietes von Bedeutung
sein diirfte, niAmlich zu der Erkenntnis, dafl die Quelle des Reizes
unter Umsténden vertauscht werden kann.

Wir kniipfen an die bereits weiter oben (S. 116) erwédhnten Versuche
Diirkens iiber Augenexstirpation bei Rana fusca an. Wird bei jungen
Larven dieser Form unter Schonung der spiter zur Conjunctiva bzw.
zum Corneaepithel sich umbildenden Kopfhaut der Augenbulbus total
exstirpiert, so ist zweierlel in der Folge festzustellen. Die auf dem
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Operationsstadium noch nicht vorhandenen Lidfalten werden auch bei
Fehlen des Auges gebildet; ihre Entstehung ist also von letzterem un-
abhiingig. Anders verhilt sich die Conjunctiva. Sie bleibt ziemlich
dick und wird im Gegensatz zum normalen Entwicklungsgang gegen-
iiber der iibrigen Kopfhaut nur wenig oder gar nicht verdiinnt. Auller-
dem bleibt sie stark pigmentiert (Fig. 169 und 170). Allerdings erscheint
sie etwas heller als die Umgebung, aber das rithrt daher, daB schon auf
dem Operationsstadium die Aufhellung begonnen hatte. Diese Auf-
hellung bleibt stets erhalten, so daB daran das Gebiet der Conjunctiva
erkannt werden kann. Wird nun, wie oben schon geschildert wurde,

Fig. 170. Querschnitt durch die normale, véllig aufgehellte Cornea desselben
Objektes auf der linken Kopfseite. ¢ Conjunctiva; co Cornea; 1 Linse; orb Orbital-
raum; p Pigment; ul untere Lidfalte; i Iris.

an Stelle des entfernten Auges eine junge Beinknospe transplantiert,
so #ndert sich das Verhalten des Integuments im Augengebiet auf eine
sehr bemerkenswerte Weise.

Wenn das Transplantat sich in einem solchen Grade entwickelt,
daB es frei nach aulen hervorragt (vgl. Fig. 162), so werden keine Lid-
falten angelegt. Es handelt sich also augenscheinlich um eine Beein-
flussung der Liderbildung durch das Transplantat. Die Erkldrung
dafiir ist aber nicht in der Wirkung besonderer Reize zu suchen,
sondern in der rein mechanischen Wirkung der wachsenden Bein-
anlage. Durch das weit tber die Oberfliche vortretende Gebilde
wird die umgebende Haut vorgestiilpt und glatt gezogen, so dafl eine
Faltenbildung — die Anlage der Augenlider — verhindert wird. Wir
haben hier also eine Wirkung des Transplantats auf seine Unterlage
vor uns, die ohne weiteres mechanisch verstandlich ist.

Interessanter ist die Wirkung des Transplantats auf die Con-
junctiva. Bleibt es bei geringem Entwicklungsgrad ganz in der Tiefe
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der Augenhohle, so fillt ganz wie eben geschildert die Differenzierung
einer diinnen durchsichtigen Conjunctiva aus.

Die Sachlage #ndert sich aber vollstindig, wenn das Transplantat
sich so entwickelt, daB3 es frei nach auBlen vorragt und die Conjunctiva
mehr oder minder vorbuchtet. Dann verliert letztere ihr Pigment,
das héchstens in geringen Spuren zuriickbleibt; sie bildet dabei ganz
oder teilweise die Epidermis des Transplantats (vgl. Fig. 160), die dann
soweit aufgehellt sein kann, daB sie im Leben vollstindig durchsichtig
ist, so dafl man durch die Haut das Knorpelskelett erblickt. Das pigment-
freie Conjunctivagebiet ist gegen die iibrige stark pigmentierte Epi-
dermis dann scharf abgegrenzt (Fig. 162).

Diese Tatsachen ergeben nunmehr nachstehende Folgerungen: Die
Ausbildung der Conjunctiva ist keine Selbstdifferenzierung, sondern
sie ist abhingig von der Entwicklung des Augapfels, wie das auch
Lewis fir Amblystoma gezeigt hat (vgl. auch oben Fischel). Die Ein-
wirkung des Auges auf die dasselbe iiberlagernde Kopfhaut nach Ab-
schniirung der Linse kann nur als Reiz gedacht werden. Dieser Reiz
ist aber kein spezifischer in dem Sinne, daf3 er eben nur vom Auge aus-
gehen kann. Er kann, wenigstens in einem gewissen Zeitabschnitt,
auch geliefert werden von einem anderen Entwicklungskomplex, wie ihn
eine an Stelle des Auges unter der Conjunctiva sich entwickelnde Bein-
knospe darstellt. Das besagt, dafl die Quelle des Reizes vertauscht
werden kann -(vgl. jedoch unten S. 251).

Diese Vertretbarkeit der Quelle des Bildungsreizes geht bei den
beschriebenen Versuchen auch noch aus einer anderen Beobachtung
hervor: zur normalen Entwicklung der Extremitidten bei Rana fusca
ist deren Verbindung mit dem Zentralnervensystem notwendig. Nun
besteht in den Versuchen die Vertauschung der normalen Beinzentren
als Quelle des Bildungsreizes mit anderen Zentren, nimlich mit
dem Ganglion prooticum commune, von dem aus die oben (S. 203) be-
schriebene eventuelle Innervation des Transplantats erfolgt. Die Tat-
sache, daB bei fremdartiger Nervenversorgung hochgradige Differen-
zierung eintritt, beweist wiederum die Vertretbarkeit der Reizquelle.

Diese Vertretbarkeit ist aber nicht stets eine beliebige, denn der von
den nervésen Beinzentren ausgehende Reiz kann nicht durch einen be-
liebigen ersetzt werden, sondern muBl vom Nervenzentrum ausgehen, er
besitzt also eine gewisse Spezifitit. Der zur volligen Differenzierung der
Conjunctiva notwendige Reiz kann nun von einer ganz fremdartigen
Quelle stammen. Er kann also nicht so einseitig spezifisch sein, daf
er nur vom Augenbulbus geliefert werden kann, sondern er muf} einen
viel allgemeineren Charakter haben, so dafl er auch von einem anderen
Entwicklungskomplex ausgehen kann.

Das fithrt zu der Anschauung, daB nicht von allen Reizquellen
eine und dieselbe Reizart ausgeht, sondern dafl es eine gewisse Anzahl
von Bildungsreizen oder mehrere unter sich verschiedene Kategorien
dieser Reize gibt, die aber viel weniger zahlreich sind als die einzelnen
spezifischen Fille, in denen die Wirksamkeit eines solchen Reizes
nachgewiesen werden kann.
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Unten soll noch einmal in anderem Zusammenhange von den
Bildingsreizen die Rede sein. Dann werden wir auf die Vertauschung
der Rosizquelle zuriickzukommen haben, namentlich auch im Hinblick
darauf, wie weit die oben erwihnten Versuche Fischels iiber die
Wirkung des Auges auf die Umbildung des Hautepithels im Vergleich
zu den Ergebaissen Diirkens Licht werfen auf die Vertauschung der
Reizquelle und die Reizarten, welche dabei im Spiele sind.

Eiie gewissermiflen im Leben normalerweise vorkommende Trans-
plantation ist die Eiapflanzung des befruchteten Eies in die Schleim-
haut des Uterus, wodurch in dieser Schleimhaut Wucherungen und
Verdnderungen hervorgerufen werden, welche zur Bildung der Decidua
fithren. Offenbar iibt das Ei auf die Uteruswand einen Reiz aus, welcher
jene Umbildungen herbeifithrt. Nun konnte L. Loeb durch Versuche
am Meerschweinchen zeigen, dafl es nicht notwendig ist, ein befruchtetes
Ei an die Uteruswand zu bringen, um die Reaktion hervorzurufen,
sondern daB, wenn durch Abbinden der Tuben der Eintritt des Eies
in den Uterus verhindert wird, durch Eiaischnitte in die Uteruswand oder
Anlegen von Fremdkérpern, wie Glaskapillaren, feinem Platindraht oder
Paraffinstiickchen, das gleiche Ergebais erzielt wird, allerdings nur,
wenn der mschanische Reiz héchstens 9 Tage nach der Kopulation
zur Anwendung gebracht wird. Notwendig ist auch, daBl vom Corpus
luteum ein Stoff geliefert wird, der gewissermaBen die Schleimhaut
der Gebirmuttor sensibilisiert. Auch in diesen Versuchen liegt eine
Vertauschung der Qelle eines Bildungsreizes vor, wenn auch die ganze
Sachlage und die Bedeutung des Reizes hier eine andere ist als in dem
vorher besprochenen Falle. Wir wollen das Ergebnis im Auge behalten
fiir spatere Ausfithrungen.

In dem ersten der beiden zuletzt besprochenen Versuchsfille wird
auf der einen Seite die Quielle des Bildungsreizes ersetzt durch das
Transplantat (Wirkung der Beinknosps auf die Conjunctiva), auf der
anderen Seite durch die neuartige Umzebung des Pfropistiickes (Wirkung
der fremdartigen Innervation auf die Bzinknosp2). Von einer Isoliering
des Transplantats kann also keine Rede sein; wenn auch seine normalen
Beziehungen gestort sind, so sind an deren St~lle neue getreten. Das gilt
nun fiir alle, insbzsondere fiir alle embryonalen Transplantationen, so
dafl bei Beurtsilung des Entwicklungsmodus, ob abhiingige oder unab-
hiingige Differenzierung, stets eine gewisse Vorsicht am Platze ist und
die einfache Feststzllung des Entwicklungsgrades, den das Transplantat
erreicht, nicht geniigt.

Nach dem Gesagten lassen sich alle embryonalen Transplantationen
nach zwei Gesichtspunkten betrachten bzw. eintsilen: entweder handelt
es sich um Vertauschung eines Anlagenkomplexes oder um Vertauschung
oder doch mindestens um Ausschaltung eines Bildungsreizes oder
seiner Quelle. Im ersteren Falle bleibt die Reizquelle ein und dieselbe;
in ihre Wirkungssphére wird ein fremdartiger Anlagenkomplex gebracht.
Das gilt, um ein Beispiel zu nennen, fiir die Ubsrtragung von Kopfhaut
und Rumpfhaut in den Bereich des embryonalen Augenbechers. Schafft
die Reizquelle aus der vertauschten Anlage stcts ein und dasselbe, so
ist ein SchluB moglich auf die Spezifitit des Reizes. Tm zweiten Falle
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wird an Stelle der normalen Reizquelle eine andere gebracht, wie bei
der Vertauschung des Auges mit der Beinknospe. Der zu priifende
Anlagenkomplex (in jenem Falle die Conjunctiva) bleibt dabei un-
verdndert. Immer lassen sich diese beiden Gesichtspunkte nicht strenmg
auseinander halten, so daf die Beurteilung des Versuchs von zwei Seiten
her erfolgen kann, wie das oben fiir die Transplantation der Beinknospe
an Stelle des Auges angedeutet wurde. Daher kénnen manche Versuche
eine gewisse Mittelstellung einnehmen.

4’) Das Verhalten der Polaritit.

Bei der Regeneration haben wir die Polaritdt als einen wichtigen
Faktor kennen gelernt. Sie ist auch bei der Transplantation von Be-
deutung und gibt zugleich ein Mittel an die Hand, die Bezichungen
zwischen Transplantat und Unterlage zu untersuchen,

Die im allgememen streng festgehaltene Polaritdt kann bei der
Regeneration eine Umkehrung erfahren. Dazu kann sie vor allem auch
gebracht werden durch geeignete Transplantationen.

Fir das Verhalten der Polaritat sind bei der Transplantation die
Vereinigungen mit gleichnamigem Pol von Bedeutung. Solche Versuche
sind in erster Linie ausgefiihrt an Wiirmern und Polypen, aber auch
andere Objekte haben zur Untersuchung gedient.

Bei Hydra gelingt es, zwei Vorderenden zur Verwachsung zu bringen.
Dabei verheilen zwei gleichartige Schnittflichen. Das gleiche ist der
Fall bei der Verwachsung zweier Hinterenden, die mit den apikalen
Schnitttlichen vereinigt werden (Wetzel, Peebles, King). Die Ver-
einigung der Teilstiicke erfolgt am besten mit Hilfe einer durchgesteckten
Borste. Dabei kontrahieren sich zwar zunichst die Stiicke, doch ist
das von Vorteil, weil bei der nachfolgenden Streckung die Wundrinder
um so fester aneinander gelegt Werden

Die Verwachsung ist hilufig nur eine voriibergehende, da spiter die
Teilstiicke an der Vereinigungsstelle durch Regeneration sich zu ganzen
Tieren ergénzen und sich dann wieder trennen. Es ist jedoch auch
gelungen, bei derartigen Transplantationen eine dauernde Vereinigung
zu erzielen und zugleich eine Umkehrung der Polaritit zu erreichen.
Das zeigen folgende Versuche (Fig. 171—174). Wird bei dem Suf-
wasserpolypen (Hydra) das orale und basale Ende abgeschmitten und
auf das basale Ende dieses Stammstiickes das Vorderende, auf die
apikale Schnittfliche das FuBlende eines anderen Exemplars transplantiert,
80 kommen in den beiden Vereinigungsstellen gleichnamige Pole auf-
einander, Das mittlere Stammstiick ist umgekehrt, Es beriihrt mit
seiner basalen Fliche die basale Fliache des aufgesetzten Vorderendes,
mit seiner apikalen Schnittfliche das apikale Ende des aufgepiropften
Fufiteiles. Nach der Verwachsung der drei Teile, die so vollkommen
erfolgt, daB nach einiger Zeit die Vereinigungsstellen nicht mehr zu
erkennen sind, ist eine ganz normale Hydra entstanden, die sich durch
Knospung vermebrt. Obwohl also der mittlere Teil dieger kiinstlichen
Kombination entgegen seiner Polaritdt orientiert ist, verhalt sich das
Tier ganz wie ein normales. Es ist nicht von der Hand zu weisen, daf3
die Polaritiét des Mittelstiickes gedindert sein wird.
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Fig. 173. Fig. 174.

Fig. 171—174, Schemata zur Erlauterung der Versuche von Wetzel, Peebles
und King iiber die Polarititsumkehr bei H ydra. Fig. 171, Umdrehung des Mittel-
gtiickes. Fig. 172. Vereinigung der apikalen Schnittflichen und Regeneration
nach Durchschneidung des einen Komgonenten. Fig. 173. Vereinigung apikaler
Schnittflichen und Regeneration nach Durchschneidung beider Komponenten.
Fig. 174. Vereinigung basaler Schnittflichen und Regeneration nach Durch-
sohneidung beider Komponenten. a apikale (orale), b basale (aborale) Schnitt-
fliche; r regenerierter Teil. Die Pfeile deuten die Polaritit an.
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Ganz unzweideutig ist die Veriinderung der Polaritit in einem
anderen Experiment (King). Das tentakeltragende Vorderende zweier
Exemplare von Hydra wurde abgeschnitten und die bziden FuBenden
wurden mit ihren apikalen Schnittflichen zur Verwachsung gebracht.
So entstand ein anormales Tier, das keine Munddffnung und keine
Tentakeln besa8, sondern an jedem Ende eine FuBplatte. Dann wurde
in der Niahe der Vereinigungsstelle das eine Fuflende abgeschnitten,
so dafl das iibrig bleibende Transplantat eine freie basale Schnittfliche
aufwies. Aus dieser basalen Wundfliche regenerierte nun nicht ein
FuBende, sondern ein ,,Mundende‘ mit Tentakeln éntgegen der ur-
spriinglichen Polaritit. Wurden beide FuBlenden der kiinstlichen Kom-
bination in der angegebenen Weise abgeschnitten, so entstand an dem
einen Ende ein neuer Full (normale Polaritit), an dem anderen ein neuer
Kopf (umgekehrte Polaritdt). Bedingung dafiir ist aber, daf die Schnitt-
flichen nahe an der Vereinigungsstelle liegen und die beiden Teile der
Komponenten méglichst gleich groB sind. Werden die Schnitte ent-
fernter von der Verwachsungsstelle angelegt, so tritt hier an beiden
Komponenten Regeneration der Tentakeln ein, worauf sie sich wieder
trennen. In ganz entsprechender Weise kann auch die Vereinigung
mit den aboralen (basalen) Schnittflichen nach Abtrennung der FuB-
enden erfolgen. Nach Abschneiden der Mundenden nahe der Ver-
wachsungsstelle bildet sich untsr Umkehr der Polaritit des einen Kom-
ponenten durch Regeneration eine normale Hydra. Hierbei ist die
gegenseitige Beeinflussung der Komponenten augenscheinlich; wie sie
jedoch bewirkt wird, ist noch nicht aufgeklirt. Vorldufig wenigstens
muBl man Reizwirkungen annehmen, iiber die noch nichts Niheres
auszusagen ist.

Auch an Regenwiirmern sind einschligige Experimente gemacht
worden. Zwei Schwanzstiicke mit ihren oralen Schnittflichen lassen
sich leicht vereinigen, schwieriger ist die Verbindung zweier Kopfenden
mit aboralen Schnittflichen, doch gelingt auch diese, namentlich wenn
man jugendliche Exemplare (ohne Clitellum) zu den Versuchen benutzt.
Die Vereinigung ist eine innige und dauernde und auch eine funktionelle,
denn ein Reiz pflanzt sich von einem Ende dieser abnormen Kom-
binationen zum anderen gleichmi#Big fort, wie leicht an dem Verlauf
der Kontraktionswelle der Muskeln verfolgt werden kann. Wihrend
diese anfinglich an der Vereinigungsstelle Halt macht und erst durch
Reizung des zweiten Komponenten in diesem eine neue Welle auslést,
verlauft sie schlieflich kontinuierlich von jedem Ende zum anderen
(Joest). Hierin kommt schon ein gewisses Zuriicktreten der
Polaritit zum Ausdruck. Vollstindige Umkehr derselben ist von
Ruttloff bei Helodrilus longus erreicht worden. Zwei noch nicht ge-
schlechtsreife Individuen wurden mit den oralen Enden vereinigt. -Zu
diesern Ende wurden von dem einen Wurm die ersten 26 Segmente
abgetrennt. Eine Abtrennung einer grofleren Zahl von Segmenton
(20—32) verhindert ndmlich an der Vereinigungsstelle die oft sehr stérend
auftretende Regeneration. Auf die so vorbereitete Unterlage wurde ein
Pfropfstiick mit der oralen Schnittfliche aufgesetzt, das aus den Seg-
menten 4—7 bestand. Nach 5 Wochen begann die Regeneration an
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der freien aboralen Fliche des Pfropfes, die zur Bildung eines neuen
Kopfes fithrte (Fig. 175). Es handelt sich um einen volistindig funktions-
fahigen Xopf, wie die Beobachtung am lebenden Objekte und die Schnitt-
untersuchung lehrte.

Es gelingt auch die Vereinigung dreier Teilstiicke bei inverser
Lagerung des Mittelstiickes; sie fithrt zur funktionierenden Verbindung
des gesamten Nervensystems und teilweise auch des Darmes.

L. V. Morgan transplantierte ein kurzes Vorderende einer Planarie
(Phagocata gracilis) in inverser Lagerung auf ein anderes Individuum,
dem ein kleiner Teil seines Vorderendes abgeschnitten war, so daf3
also apikale Schnittflichen zur Verheilung kamen. In ungefihr der
Halfte der Falle regenerierte der Pfropf an
seiner freien Fliche einen XKopf. Dabei
ist also die Polaritdt unterdricks, was jedoch
nicht immer geschieht, da in den anderen
Fillen ein Schwanzende regeneriert wurde.

Doch geben die positiven Befunde fiir die
Beurteilung der Beeinflussung der Polaritit
den Ausschlag.

In seinen oben (S. 156) schon erwihn-
ten Versuchen stellte Kurz Polaritits-
umkehr bei Tritonen fest. Nach Ampu-
tation eines Beines wurde ein kleines
Beinstiick in umgekehrter Richtung wieder
zur Anheilung gebracht, das an seiner
freien primir proximalen Fliche unter
Nichtachtung der Polaritit eine Doppel-
hand regenerierte. (Vgl. auch die oben 8. 171

erwahnten Versuche von Della Valle.) Fig. 175. Regeneration eines

An Froschlarven erhielt Harrison
ebenfalls eine Polarititsumkehr des Trans-
plantats. Zwel jungen Larven von Rana
virescens wurde das Schwanzende abge-

Kopfes an der aboralen Wund-
fliche des Pfropfstiickes bei
Helodrilus longus in Ausicht
vom Riicken. Reg Regenerat;
Pfr Piropfstiick; 4—7 Seg-

schnitten, und die beiden Tiere wurden mente desselben; 27—30 Seg-
mit den kaudalen Schnittflichen vereinigt. mente des Haupttieres. Um-
kehrung der Polaritit des

Nahe der Vereinigungsstelle wurde dann
der eine Komponent dieser Doppelbildung
abgeschnittenund aus der freien (adoralen)
Schnittfliche des stehengebliebenen Transplantats regenerierte ent-
gegen der urspriinglichen Polaritit ein neues Schwanzende.

Bei der Entwicklung der Seitenlinie der Froschlarven ist die Polaritit
der Komponenten kiinstlicher Kombinationen (vgl. oben) kein Hindernis
fir die Richtung des Auswachsens. Wenn z. B. ein Embryo aus drei
Teilstiicken zusammengesetzt wird, von denen das mittlere invers ein-
geheilt ist, so wichst die Seitenlinie iber dies Mittelstiick ungestort
hinaus. Oder werden die Komponenten mit dem Hinterende zusammen-
geheilt und dem einen die Anlage der Seitenlinie exstirpiert, so wichst
von dem anderen die Seitenlinie iiber dessen Schwanzende hinaus auf
jenen seitenlinienfreien Embryo bis zum Kopf. Da man eine vorgebildete

Ptropfes. (Nach Ruttloff.)
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Wachstumsbahn annehmen muB, so folgt daraus, dafl diese in beiden
Richtungen durchgéngig ist, dafl sie also iiberhaupt keine Polaritét be-
sitzt, oder aber daB ihre Polaritit unter dem EinfluBl des die Seiten-
linie liefernden Komponenten umgekehrt worden ist.

Die entgegen der urspriinglichen Polaritdt bei den aus Transplan-
tation und Regeneration kombinierten Versuchen entstehenden Neu-
bildungen sind als Heteromorphosen aufzufassen, wie wir solche oben
(S. 162) bereits kennen lernten. Sie werden hier ausgelést durch
Reize, welche von dem einen Transplantationskomponenten, der Unter-
lage, auf den anderen ausgeiibt werden. Das positive Vorkommen
eines solchen Einflusses ist hochbedeutsam, wenn es auch Fille gibt,
wo er nicht zutage tritt. Die Heteromorphosen bilden wiederum einen
Beleg fiir die erbgleiche Verteilung des Keimplasmas, da nur unter dieser
Voraussetzung aus dem vorhandenen Zellmaterial etwas anderes ent-
stehen kann, als entfernt worden ist.

Hier mogen Versuche iiber das Verhalten invers gelagerter Organ-
anlagen angeschlossen werden, die von Spemann mit autoplastischer
Transplantation des Horgriibchens und von Teilen des Zentralnerven-
systems unternommen worden sind.

Beim Frosch ist auf frithem Stadium, wenn der Schwanzhocker sich
eben angelegt hat, die Anlage des Ductus endolymphaticus als kurze
Ausstiillpung des Horgriitbchens dorsalwarts gerichtet mit leichter Neigung
nach der Medianebene des Embryos. Auf dieser Entwicklungsstufe
wurde bei Embryonen von Rana esculenta das Horgribehen durch Ab-
heben der Deckschicht des Epithels freigelegt und umgedreht. Die
Epidermis des Froschembryos ist bekanntlich zweischichtig; die obere
Schicht, die sogenannte Deckschicht, beteiligt sich nicht an der Bildung
der ektodermalen Anlage der Sinnesorgane. Jene Operation wurde so
ausgefilhrt, dafl durch drei Schnitte mit feiner (Glasnadel ein recht-
eckiger Lappen umschnitten wurde, der medianwérts mit dem Epithel
in Zusammenhang bleibt und daher dorsalwérts aufgeklappt werden
kann. Das so freigelegte Horgriitbchen mit der ersten Anlage des Ductus
endolymphaticus wurde von der Umgebung losgelést und um eine schréag-
transversale Achse gedreht, so daf dann der Ductus endolymphaticus
schrig nach unten und auBen gerichtet ist. Die Wunde wird mit der
zuriickgeklappten Deckschicht verschlossen. Trotz der Umdrehung ent-
wickelt sich die Anlage ungestort weiter; die Orientierung des ent-
wickelten Labyrinths entspricht genau der Verlagerung des Horgriibchens ;
infolgedessen ist der Ductus endolymphaticus auf der operierten Seite
nach aufien gerichtet, wiahrend er auf der normalen dorsal-medianwérts
gelagert ist. Das Horgriibchen enthédlt demnach bereits die ganze An-
lage des hdutigen Labyrinths, das sich unabhéngig von der Umgebung
entwickelt; es liegt also Selbstdifferenzierung vor.

Verlagerungen eines Teiles der Anlage des Zentralnervensystems
fithrte Spemann an verschiedenen Amphibien aus, und zwar an Rana
esculenta, R. fusca, Bombinator pachypus und Triton taeniatus, an allen
Formen mit dem gleichen Ergebnis. Sobald die Medullarplatte sich
deutlich von ihrer Umgebung abgrenzen lifit, wurde das breitere vordere
Feld der Medullarplatte samt darunter liegendem Mesoderm, Chorda
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und Dach des Urdarmes herausgeschnitten und umgekehrt wieder ein-
gesetzt, so dafl nunmehr der urspriinglich vordere Schnittrand nach
hinten gerichtet war; der quere vordere Hirnwulst wurde dabei stets
stehen gelassen (Fig. 176). Der umgedrehte Teil der Medullarplatte
entwickelt sich ungestort weiter, so daf3 nor-

malerweise vorn befindliche Hirnteile nach

hinten verlagert sind und wmgekehrt (Fig. 177).

Nicht nur die grébere Formbildung dieser

Hirnteile, sondern auch ihre feinere Differen-

zierung verlaufen ohne Beeinflussung durch

die verdnderte Lagebeziehung. Nur an den

Grenzen sind die Formenverhiltnisse durch

die Anheilung naturgemif etwas gestort.

So kann dann auf das Vorderhirn das Mittel-

hirn und auf dieses das Zwischenhirn folgen,

an das sich das Nachhirn anschliefit. Die

Entwicklungsrichtung der einzelnen Hirnteile i - .

: . Fig. 176. Neurula von
ist also schon auf dem Stadium der offenen  guny esculenta mit einge-
Medullarplatte festgelegt. Zugleich mit dem  heiltem invertiertem Stiick
Hirnteil wird die — noch nicht erkennbare —  der Medullarplatte, 2 Stun-
Anlage der Augen nach hinten verlagert. Je 9en {3“}}]’ éier Operation.
nach der Liénge des invertierten Stiickes kann (Nach Spemann.)
auch die Augenanlage in zwei Teile zerlegt

sein, von denen der vordere an Ort und Stelle bleibt. Dann entstehen
vier Augenbecher, die kreuzweise zusammengehéren (Fig. 177).
Die hinteren Augen sind jedoch stets Fragmente; sie besitzen nie eine
Linse. Letzteres ist ohne weiteres verstdndlich, da die hinteren Augen
stets durch einen weiten Zwischenraum, haufig auch durch andere Organe
von der dufleren Haut getrennt sind.

Das in diesen Versuchen zutage tretende Selbstdifferenzierungs-
vermogen der Hirnabschnitte und der Augen hat fiir Rana esculenta
nichts Auffallendes, da es ja auch bei anderen Organen festgestellt ist.
Bei R. fusca scheint ein Widerspruch vorzuliegen gegen die Darlegungen,
die oben (8. 114) iiber den korrelativ abhéngigen Charakter der Ent-
wicklung des Zentralnervensystems gegeben und durch tatsédchliche
Ergebnisse von Versuchen belegl wurden. Beindherem Zusehen schwindet
aber dieser Gegensatz. Zun#chst handelt es sich in beiden Versuchs-
reihen um ein ungleiches Entwicklungsalter; dann aber sind in den
Spemannschen Versuchen die Tiere nicht bis zur vollen Entwicklung
aufgezogen worden, sondern sie wurden bereits als sehr junge Larven
konserviert, wihrend die Ausbildung des Nervensystems noch ldngst
nicht abgeschlossen war. Die &ltesten von Spemann beschriebenen
Versuchstiere hatten eine Versuchsdauer von 10 Tagen, die jingsten
der von Diirken zur Untersuchung verwandten Versuchstiere wurden
erst 44 Tage nach der Operation konserviert, wenn zum mindesten die
Metamorphose seit einiger Zeit eingesetzt hatte. Die von Spemann
festgestellte Selbstdifferenzierung ist also nur relativ zu nehmen fiir die
Beobachtungszeit. AuBerdem mag darauf verwiesen werden, daB nicht
nur verschiedene Arten, sondern, wie an anderer Stelle ausgefithrt ist,
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sogar verschiedene Lokalrassen derselben Art sich entwicklungsmecha-
nisch ungleich verhalten kénnen (vgl. S. 262).

Immerhin ergeben die Versuche, dafl die Polaritit der Gehirnanlage
beibehalten wird. Die duBerlich noch keine weitgehende Differenzierung
zeigende Medullarplatte hat entgegen dem Augenschein in der nicht
sichtbaren Differenzierung der Zellen bereits die gesonderten Anlagen
der einzelnen Hirnteile ausgebildet. Daraus folgt, daB die morpho-
logisch sichtbaren Differenzierungen der inneren qualitativen Differen-
zierung der Zellen nachhinken, dal jene nur die verspitet sich

Fig. 177. Hirn ciner Larve von Rana esculenta nach Umdrehung eines lingeren

Stiickes der Medullarplatte, so daB die hinteren Augenfragmente hinter dem

Labyrinth liegen. 10 Tage nach der Operation konserviert. Dorsalansicht.

V.H. Vorderhirn; Pl.chor. Plexus chorioideus; oc Auge oder Augenfragment;

M.H. Mittelhirn; Comm. post. Commissura posterior; Lab Labyrinth; Zw.H.

Zwischenhirn; Ep Epiphyse; N.H. Nachhirn; ** Grenzen des invertierten Stiickes.
(Nach Spemann.)

zeigenden Symptome dieser sind. Die durch die ,,inneren‘ Differen-
zierungen ecingeschlagene Entwicklungsrichtung wird allen Wechsel-
beziehungen zum Trotz zundchst ungestort beibehalten. Auf diese
Erscheinung soll unten (8. 263) noch kurz wieder eingegangen werden.

Spemann fand, dal bei Rana esculenta niemals vorn eine Linse
entstand, wenn die Augenanlagen bei der Umdrehung der Hirnanlage
ganz nach hinten gebracht waren. Das ist sehr auffallend, da durch
andere Versuche die Selbstdifferenzierung der Linse ausgemacht ist.
An eine Verletzung der primédren Linsenbildungszellen, die bei der
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Operation noch weit seitlich von der Schnittstelle liegen, ist nicht zu
denken. Der Fall bedarf wohl noch der Aufklarung.

Weitere interessante Ergebnisse, welche Spemann durch &hnliche
Versuche wie die obigen erzielte, mogen hier ibergangen werden. Er-
wihnt mag noch werden, da bei Froschen auf solche Weise auch
verdrehte Lagerung des Darmes (Situs inversus) erreicht werden kann
(vgl. oben S. 197).

5') Regulationen bei transplantativer Vereinigung nach-
embryonaler Komponenten.

Wenden wir uns nun zu einem neuen Gebiet, ndmlich zu Trans-
plantationen nichtembryonaler dlterer Komponenten, um — abgesehen
von dem Verhalten der Polaritit — deren gegenseitige Beziehungen
kennen zu lernen, insbesondere etwaige Regulationen aufzuweisen.
DaBl derartige Komponenten einander nicht indifferent gegeniiber-
stehen, haben wir bereits eingangs daran festgestells, daB das Trans-
plantat unter Einwirkung seines Trigers mannigfache Umbildungen
erfahrt. Nunmehr seien einige speziellere Falle besprochen.

Bemerkenswerte Wechselbeziehungen treten in charakteristischer
Weise dann in die Erscheinung, wenn die Vereinigung zusammengesetzter
Teile so erfolgt, dal die gleichartigen Organe in den sich berithrenden
Schnittflichen sich nicht genau gegeniiber liegen, wie das der Fall ist,
wenn z, B. Teile eines Wurmes unter unbeabsichtigter oder gewollter
Langsdrehung gegeneinander zur Verheilung gebracht werden. Der-
artige Versuche sind von Joest und Rabes an Lumbriciden (Allolo-
bophora terrestris, Lumbricus rubellus, Allolobophora foelida) angestellt
worden. Bilden die Medianebenen der zu vereinigenden Stiicke mit-
einander einen Winkel bis zu 909, so ,.finden* sich alle Organe dauernd
nicht nur zu einer vegetativen, sondern auch funktionellen Einheit.
Die Verbindung des Hautmuskelschlauches wird auf die gleiche Weise
bewerkstelligt wie bei normaler iibereinstimmender Lagerung der Median-
ebenen. Auch die Darmenden verwachsen auf einfache Weise ohne
Anderung der gegenseitigen Lage, so daB dann die Typhlosolisenden
mit dem Darmepithel verwachsen, wo sie es treffen. Anders verhalten
sich GefiBe und Nervenstringe. Die freien Enden der ersteren biegen
sich gegeneinander um und verwachsen dann miteinander. So ent-
steht ein merkwiirdiger geknickter (,,bajonettférmiger, Rabes) Verlauf
der LingsgefaBe. Ebenso streben die freien Bauchmarkenden einander
entgegen bis zur Vereinigung.

Man kann nicht umhin, hierfir einen Richtungsreiz anzunehmen,
und wird an den Neurotropismus der peripheren Wirbeltiernerven
(ForBmann) erinnert.

Auch bei gegenseitiger Drehung um 180° erfolgt eine dauernde
Vereinigung. Das Riickengefdl verwiichst dann aber mit dem Ventral-
gefiB und die Verbindung der Bauchmarkenden unterbleibt stets.

Bei allen derartigen Kombinationen tritt jedoch nie eine sekundire
Lageregulation der beiden Komponenten ein, so da8 sekundir die
Raumorientierung ihrer Medianebenen zusammenfallen wiirde. Infolge
der geotropischen Reizbarkeit der Wiirmer drehen aber (funktionell!)
beide Teilstiicke ihre Ventralfliiche der Unterlage zu.



224 Die inneren Faktoren der Embryonalentwicklung.

Unterbleibt die Verwachsung der Bauchmarkenden, so tritt haufig
an der Verbindungsstelle Regeneration eines Kopfes oder Schwanzendes
ein, wodurch die Vereinigung der Teilstiicke dann gestort wird. Darin
ist zugleich wiederum ein Beleg fiir die Bedeutung des Nervensystems
bei der Regeneration gegeben, wie solche oben (S. 174) bereits angefithrt
wurden. Hier liefert das Nervensystem offenbar den auslésenden Faktor
fiir die regenerativen Prozesse.

Ahnliche Ergebnisse traten zutage bei Transplantationen an Pla-
narien (L. V. Morgan); besonders auffallend bei der Vereinigung zweier
gegeneinander um 180° gedrehten Teilhdlften, wobei also die Oberseite
des einen Stiickes nach unten gedreht ist. Bei solcher Anordnung
tritt die Verwachsung der Nervenstringe nicht ein, und von den freien
Enden dieser Nervenstringe aus setzt die Regeneration ein. Es bilden
sich zwei Regenerate, von denen das eine nach unten, das andere nach
oben gerichtet ist. Da Ober- und Unterseite der verwandten Planarien
(Phagocata gracilis, Planaria maculata) ungleich pigmentiert sind, so liBt
sich gchon an der Pigmentierung des Regenerates erkennen, welchem
Teilstiick es angehort.

Aufler den bereits besprochenen Verinderungen des Transplantats
unter dem Einflusse seines Trigers kénnen nun noch andersartige Er-
scheinungen eintreten, die wie bei embryonalen Transplantationen eine
Metaplasie oder eine Regulation darstellen.

Eine schéne Metaplasie erzielte Drew bei Pecten maximus und
P. opercularis. Er implantierte kleine Stiicke des reifen Ovariums
in den Schliefmuskel eines anderen Individuums. Um das Implantat
bildet sich zunichst eine Cyste, die durch Schichten von Fibroblasten
abgegrenzt wird. Das Ovarialgewebe bleibt nicht erbalten, sondern
wird nach kurzer Zeit resorbiert. Aber dann tritt das Merkwiirdige
ein, dafl die innerste Schicht der Fibroblasten sich in eine Lage von
Flimmerzellen umwandelt. Der Vorgang erléutert trefflich die Tat-
sache, dal nicht nur das Transplantat von seinem Triger, sondern
umgekehrt auch letzterer von jenem, selbst wenn es nur geringen Umfang
hat, beeinflufit wird.

Regulationen nichtembryonaler Komponenten sind vor allem an
Hydra und Planarien beobachtet worden.

An Hydra sind derartige Versuche angestellt worden von Rand,
King, Peebles, Hefferan, Wetzel.

Wird z. B. ein kurzes Mundende von Hydra in die Seltenwandung
eines anderen Exemplars transplantiert (Fig. 178 A—D), so entsteht
zuniichst eine Doppelbildung mit einem FuB und zwei Mundenden.
Dann tritt aber hdufig eine Spaltung ein, derart, daB der gemeinsame
Stammteil von der Vereinigungsstelle der beiden Teile beginnend in
der Medianebene nach und nach bis zum FuBende durchgeteilt wird,
so daB zwei getrennte Individuen entstehen. Der urspriingliche Pfropi
hat sich so unter Mitnahme eines Teiles der Unterlage zu einem ganzen
Tier ergdnzt. Der Vorgang kann auch so von statten gehen, daB der
Pfropf an die Stelle des urspriinglichen Mundendes riickt, dieses ver-
dringend. Das letztere gleitet dann nach und nach an das Fuflende,
wo es sich abtrennt und einer neuen Hydra den Ursprung gibt. Der
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Hauptteil des als Unterlage verwandten Exemplars wird dabei mit
dem Pfropf zu einem neuen Individuum vereinigt. Auf diese Weise
wird das implantierte Bruchstiick durch Regulationsvorgiinge zu einem
ganzen Tier erginzt.

Bemerkenswert ist ferner das Verhalten des Transplantats, wenn
ein kurzes Mundende einer Hydra einem anderen Exemplar nahe dessen
Mundende angepfropft wird (Fig. 178 E). Es treten dann Verschmel-
zungen ein, so dafl die beiden Mundenden zu einem einzigen vereinigt
werden. Anfangs ubersteigt dabei die Zahl der Tentakeln weit die
Normalzahl; es tritt eine Reduktion dadurch ein, daB einzelne Tentakeln
resorbiert werden oder dafl zwei Tentakeln zu einem verschmelzen.
Hier werden also die Regulationsvorginge durch Reduktion bewirkt.

Fig. 178 A—E. A—D Transplantation eines Mundendes mit 6 Tentakeln in die

Seitenwand einer Hydra wviridis mit 7 Tentakeln; das Transplantat (punktiert)

war aullerdem durch eine besonders dunkelgrime Farbung ausgezeichnet, so daB

es dauernd von seinem Triger zu unterscheiden war. B, C und D zeigen die ein-

tretenden Regulationsvorginge. E Transplantation eines kurzen Mundendes einer

dunkelgriinen Hydra virides (punktiert) neben das Mundende eines helleren Exem-
plars. (Nach King aus Korschelt 1907.)

Im einzelnen konnen die Regulationsprozesse bei der Pfropfung
von Hydra auch noch einen etwas anderen Verlauf nehmen, je nach
der speziellen Ausfithrung der Transplantation und der Beschaffenheit
des Pfropfes. Sie lassen aber durchweg den gleichen Grundcharakter
erkennen: Wanderung des Pfropfstiickes mit nachheriger Trennung
von der Unterlage unter Mitnahme von Teilen derselben oder Ver-
schmelzungen, die zu Reduktionen fithren und so die Norm wieder-
herstellen.

Ahnliches Verhalten wurde von L. V. Morgan fiir Planarien er-
mittelt. Kleine Pfropfstiicke werden hiufig durch Verschiebungen in

Diirken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 15
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den Korper der Unterlage aufgenommen, wobei oft durch Regenerations-
prozesse die Vorgiinge kompliziert werden. Wird z. B. bei Phagocata
gracilis ein Teil des Kopfendes fortgeschnitten und an dessen Stelle
ein kleines Stiick eines anderen Individuums transplantiert, so kann
dieses in die Bildung des neuen Kopfes einbezogen werden, wodurch
ein einheitlicher Wurm entsteht.

In den geschilderten Vorgingen kommt eine besonders starke Ein-
wirkung auf das Transplantat zum Ausdruck. Diese und andere Be-
einflussungen desselben gehen auf Reize zuriick, die ganz entsprechend
den Verhilltnissen bei echten Korrelationen von einem morphologisch
bestimmbaren Bezirk als Quelle ausgehen. Ein ,formativer Reiz kann
aber auch ausgeiibt werden von der Funktion, wie es bei Besprechung

Fig. 179. Roéntgenbild der Hand eines Fig. 180. Dieselbe Hand in Prona-
6jihrigen Knaben nach Ersatz der er- tionsstellung; 2 Jahre nach der Opera-
krankten Grundphalanx des Mittelfingers  tion. Beide Abbildungen nach Timann
durch Implantation eines Periostkno- aus Barfurth 1913,
chenstiicks.  Supinationsstellung (der
Daumen ist nicht zu sehen). 26 Tage

nach der Operation.

der echten Relation erliutert wurde. So entstehen funktionelle An-
passungen (vgl. auch oben #uflere Faktoren S. 76). Die Funktion
spielt als Quelle formativen Reizes auch eine Rolle fiir die Beeinflus-
sung und Umgestaltung des Transplantats, wofiir wir auch bereits
oben (S. 80) Beispiele kennen gelernt haben. Hier sei noch ein be-
sonders instruktiver Fall der dadurch zustandekommenden funktionellen
Anpassung angefigt (Fig. 179 und 180).

Es handelt sich um den Ersatz der Grundphalanx des Mittelfingers
einer menschlichen Hand durch ein Knochenstiick mit Periost. Ein
solches Knochentransplantat bleibt nach anfinglicher Reduktion der
Knochensubstanz erhalten, indem vom Periost aus die Neubildung des
reduzierten Knochens erfolgt (vgl. oben S. 191). Im Laufe ldngerer
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Zeit (2 Jahre) hat der transplantierte Knochen fast genau die gleiche
Form -angenommen wie die entfernte Phalanx, diejenige Form, welche
am besten der funktionellen Inanspruchnahme entspricht. Nach dem,
was wir {iber den EinfluB der Inanspruchnahme auf die Knochenstruktur
wissen, ist es die Funktion selbst, welche diese Form hervorgerufen hat.

6') Heteroplastische Transplantationen.

‘Gelegentlich wurden schon heteroplastische Transplantationen er-
wahnt, denen wir nunmehr unsere Aufmerksamkeit schenken wollen.
Begegnen hiufig schondenhomoioplastischen Transplantationen Schwierig-
keiten, so ist das erst recht der Fall, wenn es sich um Ubertragung
artfremder oder gar gattungsfremder Teile handelt. Gleichwohl sind
solche Uberpflanzungen gelungen.

Es ist allerdings hervorzuheben, daBl die Vereinigung meist eine
voriibergehende ist, indem schon bald” oder auch erst nach lingerer
Zeit eine Trennung der Komponenten eintritt oder bei Ubertragung
eines wenig umfangreichen Teilstiickes dessen vollige Resorption.

So- lassen sich verschiedene Hydra-Arten wohl aufeinander trans-
plantieren, die Verwachsung kann auch eine innige sein, doch scheint
stets wieder Trennung der Komponenten einzutreten (Wetzel, Peebles).

Langer dauernde heteroplastische Vereinigung erzielten u. a. Joest,
Korschelt und Ruttloff bei Lumbriciden, doch erfolgte meist nach
einigen- Wochen die Trennung; eine Vereinigung zwischen Lumbricus
rubellus und Allolobophora terrestris konnte 8—9 Monate am Leben er-
halten werden.

Auch Born fand, dal Verwachsungen zwischen Amphibienlarven
verschiedener systematischer Art und Gattung keinen dauernden Erfolg
haben, wenn anfangs auch leicht Verwachsung eintrat; dabei ist be-
achtenswert, dafl artungleiche Transplantation dauerhafter ist als
gattungsungleiche.

Es ist schon gesagt worden, daB heteroplastische Ubertragung
kleinerer Teile durchweg negativ endet. Um nur einige Beispiele zu
nennen, stellte L. Loeb fest, daB Hautstiicke vom Meerschweinchen
am besten nach Auto-, schon weniger gut nach Homoio-, und am schlech-
testenn nach Heterotransplantation einheilten. Mit dem Grade der Ver-
wandtschaft nimmt auch die Transplantationsmoglichkeit ab. Neger-
haut, auf eine weile menschliche Rasse transplantiert, entfarbt sich;
weiBe Haut, auf einen Neger ubertragen, wird schwarz. Diese Um-
farbung dirfte aber nicht auf eine Beeinflussung durch die Unterlage
zuriickgehen, sondern darauf, dal aus der Umgebung weifle bzw. schwarze:
Zellen einwandern, wie L. Loeb fir Meerschweinchen nachgewiesen
hat. Wird hier auf einen Defekt in schwarzer Haut ein weilles Stiick
transplantiert, so heilt es gut ein, wird aber vom Rande aus von schwarzen
Zellen durchwachsen; bis sie schlieBlich ganz verloren geht und durch
Regeneration vom Rande der schwarzen Haut aus ersetzt wird.

Vollig negativ verliefen heteroplastische Hauttransplantationen, wie
sie z. B. Beresowsky zwischen Frosch, Meerschweinchen und Hund
vornahm.

‘Das gleiche gilt fiir innere Organe. Auch sie heilen hiufig ein,
gehen aber allmihlich zugrunde. So iibertrug u. a. W. Schultz die

15%
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Eierstocke des Hundes, des Meerschweinchens, der Katze auf Kaninchen:
etwa 14 Tage lang hielten sie sich ohne Anzeichen von Verfall, dann
aber gingen sie zugrunde. Zwischen niher stehenden Formen ist dax
Ergebnis giinstiger. Meisenheimer vertauschte mit dauverndem Egz-
folg auf dem Raupenstadium die Ovarien von Lymaniria dispar und
Lym. japonica; die Ovarien entwickelten sich normal weiter zur Reife.
Bei Verpflanzung des Ovars von Porthesia similis in kastrierte Raupen
von Lymantrie dispar ging es durch Resorption zugrunde. In anderen
unten zu erwihnenden Versuchen waren derartige Ovarientransplan-
tationen von besserem Erfolg begleitet.

Der Grund fiir das meist negative Ergebnis heteroplastischer Ver-
einigungen, wenigstens danernder, ist jedenfalls zu suchen in den Unter-
schieden der Konstitution des Plasmas der artungleichen Komponenten.
Vor allem sind es biochemische Differenzen, welche der dauernden
Vereinigung im Wege stehen. Das zeigen besonders die von. Frieden-
thal u. a. ausgefithrten Bluttransfusionen, aus denen zugleich hervor-
geht, welch feine Abstufungen in diesen Differenzen bestehen. Das
Blut kann aufgefalt werden als ein Gewebe mit fliissiger Interzellular-
substanz, so da Blutvermischungen nichts anderes als Transplan-
tationen sind.

Soleche Transfusionen fithrte Friedenthal dadurch aus, daB die
Carotiden der beiden betreffenden Tiere miteinander verbunden wurden:
infolge der Stromungsgeschwindigkeit in diesem Blutgefif tritt eine
sehr schnelle Vermischung der beiden Blutsorten ein. Gehoren die
Versuchstiere zwei systematisch weit auseinander stehenden Arten an.
so erfolgt wegen der Giftigkeit des artfremden Blutes fiir das Zentral-
nervensystem alsbald der Tod. Stehen sich die Arten nidher, so 16st
das artfremde Blut die roten Blutkdrperchen auf; bei sehr nahe stehenden
Arten tritt diese Reaktion nicht ein. Durch Reagenzglasversuche
wurden die Ergebnisse im einzelnen ausgebaut. Da es sich dabei nicht
mehr um Transplantationen handelt, kann hier nicht néher daraut
cingegangen werden. Hier seien nur als Beispiele mitgeteilt, dall das
Serum des Aalblutes nicht nur die Blutkdrperchen von Sdugern, Vogeln.
Reptilien und Amphibien auflést, sondern auch diejenigen andercr
Figche; ebenso 16st Blutserum des Haushuhnes aufler den Erythrozyten
von Tieren anderer Klassen auch diejenigen anderer Vogelarten. Nach
‘Fransfusion von 25 cem defibrinierten menschlichen Blutes in die Blut-
bahn des Schimpansen traten keine Erscheinungen auf, welche auf
cine Auflssung des fremden Blutes hinweisen. Je niher sich die Formen
im System stehen, um so iibereinstimmender erweist sich der Chemismus
ihres Blutes. Die Folgerung Friedenthals, daBl gleicher Chemismus
gleiche Abstammung bedeute, kann hier nur der Vollstindigkeit wegen
registriert werden. Fiir die Bewrteilung heteroplastischer Kombinationen
liegt der Wert dieser Versuche darin, dafl fein abgestufte biochemische
Differenzen zwischen den einzelnen Tierformen bestehen, die zur Ab-
stofung (hier Vernichtung!) des Transplantats fithren. Sind diese
Differenzen geringer, so gelingt eine heteroplastische Ubertragung
leichter. In diesem Zusammenhange sind Versuche von Interesse,
welche W. Schultz bei Froschlurchen anstellte. Purch Verpflanzung
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von Hautstiicken auf den Riicken bei verschiedenen Anuren wurde
die Transplantationsfihigkeit von der einen Form auf die andere fest-
gestellt, und es ergab sich, daB diese Ubertragbarkeit parallel geht
mit der Kreuzbarkeit der betreffenden Formen; fiir beides diirften
dieselben biochemischen Bedingungen mafBgebend sein.

Bei linger bestehenbleibenden heteroplastischen Vereinigungen kann
man feststellen, dal} die artungleichen Komponenten in ihren Charakteren
scharf geschieden bleiben, wenn nicht durch allmihlichen Ersatz des
einen Komponenten eine Beeinflussung dieser Charaktere vorgetduscht
wird. Das hat sich bei den verschiedensten Versuchen gezeigt, so bei
Vereinigungen zwischen Hydra grisea und H. fusca und anderen Hydra-
arten (Wetzel, Peebles usw.); bei Transplantationen zwischen Lum-
bricus und Allolobophora (J oest), bei der Vereinigung artverschiedener
Froschlarven (Born, Harrison) usw. Die Erhaltung der Merkmale
gilt sogar fiir nahestehende Varietiten. So vertauschte Przibram

Fig. 181. Embryo von Hana Fig. 182. Schwanzregenerat dieses Embryos.
sylvatica mit aufgepfropfter Die in der gemeinsamen Schnittfliche liegen-
Schw&nzknospe von Rana pa- den artfremden Gewebe von R. sylvatica und
lustris. a—a Schnittrichtung. R. palusiris haben bei der Regeneration ihre
Selbstéandigkeit bewahrt.
(Nach T. H. Morgan.)

bei einem Haarstern (dnfedon) die Kelchscheiben einer roten und gelben
Varietit; die Anheilung gelang gut, und die Farbunterschiede blieben
dauernd erhalten.

Die schon erwihnten Versuche von Crampton konnen auch hier
wieder herangezogen werden. Nach heteroplastischer Vereinigung der
Teile von Schmetterlingspuppen zeigte auch nach der Metamorphose
jeder Komponent die ihm von Hause aus zukommende Gestalt und
Farbung. Wenn in einigen wenigen Fillen das Transplantat die Farbung
seines Triagers andeutete, so ist das wohl nicht auf eine Beeinflussung
des Artcharakters, sondern auf Austausch der Hamolymphe zuriick-
zufithren, deren Beschaffenheit fiir die Farbung von Bedeutung ist.

Instruktiv ist besonders auch folgender Versuch von Morgan
(Fig. 181 und 182), bei dem die Beziehungen der Teile sehr innige sind,
so dal, wenn iberhaupt, hier eine Beeinflussung der Artcharaktere
der Komponenten zu erwarten wire. Das Schwanzende eines Embryos
von Rana sylvatica (in der Figur punktiert) wurde durch dasjenige von
R. palustris (hell) ersetzt. Die beiden Komponenten unterscheiden
sich HuBerlich durch ihre Farbung. Nach der Verheilung wurde der
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auswachsende Schwanz in der Linie a—a abgeschnitten. Bei der nun:
folgenden Regeneration, die von der Schnittfliche ausgeht, an der
beide Komponenten beteiligt sind, bewahren die Ektodermzellen beider
Komponenten durchaus den ihnen eigentiimlichen Charakter, was aus
der Verteilung der Firbung im Regenerat hervorgeht (Fig. 182). Auch
wenn beim Auswachsen des Schwanzes unter das artfremde Ektoderm
innerlich Organe der Unterlage geraten, bleibt das aufgepfropfte Ektoderm
unverandert.

Die Frage nach dem Einflufl der Komponenten aufeinander erhilt
besonderes Inieresse bei der heteroplastischen Transplantation von
Ovarien, die als Mittel zur Bastardierung verschiedener Arten und
Gattungen noch wichtige Ergebnisse erhoffen 1i08t.

Hier seien nur die Versuche von Harms angefithrt; auf andere
derartige Experimente wird bei anderer Gelegenheit die Rede kommen.
Harms stellte seine Versuche an mit Wiirmérn und Tritonen.

Bei den Wiirmern (Lumbricus, Allolobophora, Helodrilus) wurden
die beiden Ovarien mitsamt dem sie tragenden Stiick des Hautmuskel-
schlauches herausgeschnitten und auf die fremde Art dbertragen, der
vorher auf die gleiche Art die Ovarien genommen waren. Die Ein-
heilung kann unter Umsténden gut von statten gehen; dann sind die
transplantierten Ovarien nicht von normalen zu unterscheiden. Es
gelang sogar, aus ihnen Nachkommen zu erzielen, so aus Helodrilus
caliginosus und H. longus mit Ovarien von Lumbricus terrestris und aus
Lumbricus terrestris mit Ovarien von Helodrilus longus. Dabei werden
die- Eier der transplantierten Eierstocke von Sperma befruchtet, das
der Art des Transplantattrigers angehoért. So entstehen Kreuzungen
zwischen gattungsfremden Eiern und Spermatozoen, welch letztere der
gleichen Art angehéren wie die ,,Nahrmutter® der ersteren. Die Nach-
kommen erweisen sich samtlich als Mischlinge zwischen Helodrilus und
Lumbricus, woraus Harms wohl mit Recht folgert, da die transplan-
tierten Eier in ihrem Artcharakter von der Nahrmutter unbeeinflufit
geblieben sind. Denn wiren sie durch deren EinfluB in diesem Charakier
verandert worden, so diirfte man in den Bastarden eine Anndherung
wenigstens an die reinen Artcharaktere der Unterlage, mit deren Art
dag Sperma iibereinstimmt, erwarten, da dann die Eier in der Richtung
ihres Trigers verdndert sein dirften.

Auch an verschiedenen Tritonarten kam Harms zu gleichem lr-
gebnis. Hier wurden die Eierstocke in artfremde kastrierte Weibchen
tibertragen. T'riton alpestris mit Ovarien von Triton cristatus konnte
zur Eiablage gebracht werden. Die Pigmentierung der Kier stimmte
mit denen ihrer Ursprungsart (7T'r. cristatus) durchaus iiberein, in ihrer
Grofle glichen sie aber denen des Nahrtieres (I'r. alpestris). Die Ent-
wicklung gedieh nur bis zu den ersten Furchungsstadien. Bis dahin
war jedenfalls keine Beeinflusiung der Eier zu erkennen.

" Immerhin wire es wiinschenswert, noch weiterhin derartige Ver-
suche mit moglichst langer Beobachtungsdauer zu unternehmen.



Das Verhalten isolierter und kiinstlich verbundener Teile. 231

v) Allgemeine Folgerungen.

Erinnern wir uns nun zum Schlul an die Fragen, welche wir
eingangs aufgestellt haben. Zun#chst haben wir gefragt, geben uns
die Transplantationsversuche Tatsachen an die Hand, die geeignet sind,
iiber die Potenz der Zellen, insbesondere auch der Organzellen weiteren
AufschluB zu vermitteln ? Diese Frage muB bejaht werden, und wirkénnen
gleich hinzufiigen, sie mufl bejaht werden in dem gleichen Sinne, wie sie
beantwortet worden ist durch die Ergebnisse der in fritheren Abschnitten
geschilderten Versuche: Die Potenz der Zellen ist groBer als ihre normal
zum Ausdruck kommende prospektive Bedeutung; sie konnen nicht nur
eine einzige einseitig determinierte Differenzierungsrichtung nehmen,
sondern unter gednderten Bedingungen zu etwas ganz anderem werden
als im normalen ungestdérten Geschehen. Das wird am einfachsten
verstdndlich wiederum durch die Annahme stets erbgleicher Kern-
teilung, die jede Zelle im Vollbssitz des Anlagenmaterials 1aBt.

Als Belege fiir diese Auffassung sei nur hingewiesen auf die bei
Transplantationen auftretenden Metaplasien und Regulationen, die so-
wohl bei embryonalen als reifen Zellen eintreten kénnen. Sie nochmals
aufzuzihlen eriibrigt sich. Besonders durchschlagend sind die Hetero-
morphosen, die nach Anderung der Polaritiit gebildet werden. Alles das
wire nicht moglich bei einseitig beschréinktem Umfange des Idioplasmas.

Mit dem Potenzproblem steht in engstem Zusammenhange die Frage
nach dem Entiicklungsmodus, ob Selbstdifferenzierung oder abhingige
Entwicklung. Das Verhalten isolierter embryonaler Anlagen und Ge-
websteile mull darauf eine Antwort erteilen.

Nun haben die Explantationsversuche eine grofe Selbstindigkeit
der Explantate ergeben, nicht nur darin, da selbst isolierte Gewebs-
zellen eine lange Lebensdauer zeigen, sondern dall Embryonalzellen
auch spezifische Ditferenzierungsprodukte bilden wie Nervenfasern und
Muskelfibrillen. Es ist aber, wie schon betont wurde, immerhin zweifel-
haft, ob das Verhalten der Explantate ohne weiteres mit dem normalen
Geschehen gleichgesetzt werden darf. Im iibrigen beweisen die Ex-
plantationen vorldufig nur, daB das Leben in erster Linie ein zellulires
Problem ist, und zweitens, daB die einmal eingeschlagene Entwicklungs-
richtung zunéchst wenigstens beibehalten wird. Wir haben an anderen
Beispielen gesehen (S. 222), dall die innere zellulire Differenzierung
der aduBeren sichtbaren vorangeht, und wenn also ,,indifferente” Zellen
im Explantat Muskelfibrillen liefern, so diirfte das nichts weiter sein
als die Bildung des morpbologischen Xorrelats zu der intrazelluldr
bereits vorhandenen Differenzierung, die uns aber erst durch jene er-
kennbar wird.

Wichtiger fiir die Beurteilung der Sachlage ist das Verhalten trans-
plantierter Organanlagen, die ja von ihren normalen Beziehungen auch
isoliert sind. In mehreren Fillen mufite hierbei Unabhangigkeit von
der neuen Umgebung festgestellt werden. Erinnert sei nur an das Ver-
halten des Labyrinths und der verlagerten Hirnteile in den Spemann-
schen Versuchen, an die Unabhéngigkeit transplantierter Haut in der
Metamorphose bei Amphibien und anderes. Hier handelt es sich offenbar
um Selbstdifferenzierung.
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Solchen Fillen von Selbstdifferenzierung stehen aber andere gegen-
iiber, in denen die transplantierten Anlagen nur durch Gewinnung von
bestimmten Umgebungsbeziehungen ihre Entwicklung geradlinig fort-
setzen konnen, wie die Beinanlagen von Rana fusca, die auch in Trans-
plantationsversuchen einen abhingigen Entwicklungsmodus offenbart
haben.

Ferner konnten Fille aufgezeigt werden, in denen sich Beeinflus-
sungen bestimmter Komplexe direkt kundtun und in denen eben nur
durch diese Beeinflussungen eine bestimmte Differenzierung erreicht
wird. Hingewiesen mdge nur werden an die Aufhellung der Conjunctiva
unter dem Einflusse einer sich entwickelnden Beinanlage und an die
Umkehrung der Polaritéit bei transplantativen Kombinationen, die sich
durch Heteromorphosen anzeigt.

Aber darf man von Transplantationen, also von den Beziechungen
abnorm vereinter Teile, auf die Embryonalentwicklung mit ibren nor-
malen Nachbarschaftsbeziehungen schlieBen? Man darf es jedenfalls,
wenn in beiden Fillen das gleiche Ziel mit den gleichen Mitteln erreicht
wird. Und das ist tatsichlich zutreffend. So wird hier wie dort z. B.
vom transplantierten Augenbecher durch gewisse Reize die Linsen-
bildung ausgel6st, oder es wird durch ,,formativ‘ wirkenden Funktions-
reiz der Bau des Knochens gestaltet. Auch mittelbare Beeinflussung
cines Teiles durch Hormone ist bei Transplantationen zu verzeichnen,
wie die frither besprochenen Wirkungen von Hodentransplantationen
(S. 139) oder die Beeinflussung der transplantierten Milchdriise durch
den schwangeren Uterus, Endlich 1i8t die Tatsache, daf bei Trans-
plantationen tiberhaupt gegenseitige Beeinflussungen vorkommen, nur
den Schlufl zu, daf} die Fahigkeit dazu von Hause aus den einzelnen
Entwicklungskomplexen innewohnt, denn wie sollte sie sonst auf einmal
auftreten kénnen ?

Alles in allem genommen geht also auch aus den Transplantations-
versuchen hervor, dafl die Entwicklung nicht schlechthin ein Selbst-
differenzierungsproze8 sein kann, wenn ein solcher auch fiir bestimmte
Fille in bestimmtem Sinne anzunehmen ist.

Wir haben nun noch die Frage zu beantworten, ob aus dem Ver-
halten heteroplastisch vereinter Teile ein allgemeineres Ergebnis ge-
zogen werden kann. Heteroplastische Transplantationen gelingen im
allgemeinen nur schwer; vielfach erfolgt nach voriibergehender Ver-
einigung wieder Trennung der Komponenten; oder es tritt vollstindige
Resorption des Transplantates ein; oder umgekehrt, wie bei der Blut-
transfusion, zerstort das Transplantat die Unterlage. Wir haben als
einen Hauptgrund fiir diese Erscheinungen die biochemischen Diffe-
renzen bezeichnet, welche zwischen den Komponenten bestehen. Nun
kommt ja AbstoBung des Transplantats und Resorption auch bei auto-
und homoioplastischen Transplantationen vor. Aber hier und dort
liegt doch ein bedeutsamer Unterschied vor. Denn in letzterem Falle
tritt die Resorption vor allem dann ein, wenn ortsfremde Transplan-
tation vorliegt, so daBl ganz ungleichwertige Teile in Beziehung geraten.
Wenn aber gleichwertige Gewebe und Organe vereinigt werden, tritt
nicht nur meist eine echte Vereinigung ein, sondern bei ungenauer
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Orientierung des Transplantats koénnen gleichwertige Organe sogar
einander suchen und finden, so dafl geradezu eine ,,Anziehung‘‘ vorliegt.
Bei heteroplastischen Versuchen zeigen aber auch gleichwertige Gewebe
eine heftige ,,Abstofung”. In jenen Fillen sind es also offenbar andere
Ursachen als in diesen, welche die dauernde Vereinigung vereiteln.
Sind es dort die spezifischen Eigentiumlichkeiten der einzelnen Organe,
so sind es hier offenbar besondere, fiir die einzelnen Arten charakte-
ristischen Eigenschaften der Gewebe, welche neben der histologischen
Differenzierung vorhanden sind und bewirken, daBl auch histologisch
gleichartige Teile sich feindlich gegeniiberstehen. Es sind die Arteigen-
schaften im Sinne O. Hertwigs, welche neben den geweblichen Eigen-
schaften jede Sorte von Zellen von der gleichen Sorte eines artanderen
Organismus unterscheiden. Als ein Teil dieser Arteigenschaften hat
die fir jede systematische Gruppe spezifische biochemische Beschaffen-
heit zu gelten. Wéhrend die histologischen Eigenschaften bei der Trans-
plantation auf dem Wege der Metaplasie geéindert werden konnen, ist
das mit den Arteigenschaften nicht der Fall; sie bleiben unbeeinfluBt,
wie aus dem Erhaltenbleiben der Artcharaktere bei dauernden hetero-
plastischen Vereinigungen hervorgeht.

IV. Einteilung und Wirkungsweise der Entwicklungs-
faktoren.

Achtes Kapitel.

a) Die Wertigkeit der Faktoren.

In den bisherigen Ausfithrungen haben wir neben den besonderen
Ergebnissen der einzelnen Experimente eine grofie Zahl mannigfaltiger
Faktoren kennen gelernt, welche fiir den Ablauf des embryonalen wie
postembryonalen Formbildungsgeschehens von Bedeutung sind. Es
wird nun lehrreich sein, vor allem auch um eine gewisse Ordnung in
diese Mannigfaltigkeit zu bringen, die Gesamtheit der Entwicklungs-
faktoren zusammenfassend von allgemeinen Gesichtspunkten aus zu
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