
DIE ZWECKMASSIGKEIT 
IN DER EN1~WICKLUNGS

GESCHICHTE 

EINE FINALE ERKLARUNG EMBRYONALER 
UND VERW ANDTER GEBILDE 

UND VORGANGE 

VON 

KARL PETER 
GREIFSWALD 

MIT 50 TEXTFIGUREN 

BERLIN 

VERLAG VON JULIUS SPRINGER 

1920 



ISBN-13:978-3-642-90231-4 e-ISBN-13:978-3-642-92088-2 
DOl: 10.1007/978-3-642-92088-2 

AIle Rechte, insbesondere das der Ubersetzung in fremde Sprachen. 
vorbehalten. 

Copyright 1920 by Julius Springer in Berlin. 

Softcover reprint of the hardcover 1st edition 1920 



OSCAR HERTWIG 

ZUM SIEBZIGSTEN GEBURTSTAG 



Vorwort. 

Das vorliegende Buch hat eine lange Entstehungsgeschichte. 
Bei meinen entwicklungsgeschichtlichen Arbeiten drangte sich mir 
dauernd der Gedanke auf, daB alle untersuchten embryonalen Ge
bilde und Vorgange eine physiologische Bedeutung, einen Nlitzlich
keitswert fUr den Embryo besaBen. Dem W unsche , diese finale 
Auffassung der Entwicklungsgeschichte, die diese ganze Wissenschaft 
yom Niitzlichkeitsstandpunkt aus betrachtet und die bisher von keinem 
Autor vertreten wird, auf breiterer Basis in Buchform zu entwickeln, 
konnte aus Mangel an Zeit nicht entsprochen werden, und ich muBte 
mich damit begniigen, meine Anschauung als Anhang zu speziellen 
Abhandlungen in skizzenhafter Ausflihrung zur Geltung zu bringen. 
Erst im Kriege konnte ich dem Gedanken einer umfassenderen Be
handlung des Gegenstandes naher treten. Ein unfreiwilliger Aufent
halt im Lazarett bot mir die MuBe, den Plan des Buches zu ent
werfen. Die AusfUhrung konnte dann in der Heimat vor sich gehen, 
als die Zeitverhaltnisse spezielle Untersuchungen verboten. 

Wahrend der Ausarbeitung ergab sich die Notwendigkeit, das 
Thema zu erweitem, indem eine allgemeine Einfiihrung die Dar
legung meines Standpunktes der gesamten Tierwelt gegeniiber ver
langte, und sich organisch die finale Behandlung einiger der Embryo
logie mehr oder weniger nahestehender Gebiete anschloB, die Frucht
bares versprach. 

Viel Miihe verursachte mil' del' Titel des Buches. Friiher ver
mied ich peinlich den Ausdruck »zweckmaBig« und ersetzte ihn durch 
,biologische Bedeutung« oder ahnliches. Denn dem Worte »zweck
maBig« wird gem der Begriff einer »Zwecktatigkeit«, einer .Ziel
strebigkeit« untergeschoben. »Z w e c k m a Big « solI aber hier wie 
iiberhaupt nichts dariiber aussagen, ob die Lebensvorgange als Wir
kung einer Lebenskraft odeI' nach den auch in del' anorganischen 
Welt tatigen Gesetzen ablaufen, sondel'll nur, daB ein Gebilde dem 
Zweck gemaB gebaut ist, ein ProzeB dem Zwecke gemaB VOl' sich 
geht. Daher habe ich mich doch entschlossen, den verponten Aus
druck auf den Titel zu setzen, zumal Ersatzworte den gewiinschten 
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Begriff nicht im ganzen Umfange wiedergeben oder zu ungebrauch
lich sind. 

Das Buch vertritt den extremen Standpunkt der Allgegenwart 
der ZweckmaBigkeit in der Embryologie und in der Tierwelt im all
gemeinen. rch glaube meine Auffassung ausreichend begriindet zu 
haben und nicht einseitig geworden zu sein; will ich doch die finale 
Anschauung der N atur nicht an Stelle, sondern neben den anderen 
anerkannten, der genetischen und kausalen, gelten lassen. 

Wenn ich dem Buche noch einen Wunsch auf den Weg geben 
soUte, so kann es nur der sein, daB es dazu beitragen moge, der 
finalen Auffassung der Entwicklungsgeschichte den Weg zu ebnen. 

Zum SchluB spreche ich meinem Verleger, Herrn J u Ii us 
Springer, meinen ergebensten Dank aus flir sein Interesse an dem 
Werk und fiir das groBe Entgegenkommen, das er meinen Wiinschen 
gegeniiber an den Tag legte. 

Greifswald, den 23.0ktober 1919. 

Karl Peter. 
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Einleitung. 

»Die ZweekmaBigkeit in der Entwieklungsgeschichte« - ein ver
alteter Standpunkt, ein unmodernes Buch! So werden die folgendelJ 
Ausfiihrungen wohl begriiBt und vielleicht abgetan werden. 

Ja, es ist in der Tat ein unmodernes Bueh, da es neben dem 
die Biologie jetzt beherrsehenden Experiment die Beobachtung des 
Organismus in seiner Umwelt, und neb en dem phylogenetisehen und 
kausalen Standpunkt den finalen in seine Rechte einsetzen will. 

lch halte es fiir sehr niitzlich fiir die Wissensehaft, wenn eine 
alte, fiir erledigt gehaltene Anschauungsweise einmal wieder hervor
gesucht und die reiche Ausbeute von neuen Tatsachen, die ein von 
anderen Ansichten beherrschtes Zeitalter gezeitigt hat, von ihr aus 
betrachtet wird; vielleicht kann die alte Denkweise doch wieder zur 
Geltung gelangen, indem auch sie zur Erklarung manches Problems 
beizutragen imstande ist. 

Von dies em Gedanken ausgehend habe ich versucht, die embryo
nalen Gebilde und Vorgange auf ihren Niitzlichkeitswert hin zu unter
suchen. 

Das Buch zerfii.llt in drei Teile: Der erste behandelt einfiihrende 
Fragen, der zweite das eigentliche Thema, die ZweckmaBigkeit in 
der Embryologie, der dritte streift verwandte Gebiete. 

Der erate Teil besteht· aus drei Kapiteln. 1m ersten wird die 
SteHung unserer finalen Betrachtungsweise zu der phylogenetisehen 
und kausalen festgelegt. Nach einer kurzen Besprechung der finalen 
Anschauung del' Embryologie in del' Literatur (Kapitel 2) wird del' 
Geltungsbereich der ZweckmaBigkeit in der Tierwelt iiberhaupt ab
gegrenzt (Kapitel 3). 

Der zweite Teil beschrankt sich auf die Entwicklungsgeschichte. 
Die beiden ersten Kapitel behandeln Fragen allgemeiner N atur. 

Um die ZweckmaBigkeitslehre vom erwachsenen Tier auf die 
embryonalen Stadien ausdehnen zu konnen, muB die Lebensaufgabe 
der geschlechtsreifen und der sich entwickelnden Form, von der die 
ZweckmaBigkeit abhangig ist, unterschieden werden (Kapitel 4). So
dann werden die Griinde klargelegt, die der finalen Betrachtung III 

Peter, Die ZweckmiiBigkeit in der Entwicklungsleschichte. 1 
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der Embryologie keinen Raum gewahren wollen, sowie die verscbie
denen Gestalten, in denen die ZweckmaBigkeit wabrend der Ontogenie 
auftritt, besprochen (Kapitel 5). 

Kapite16-9 erlautern an speziellen Beispielen die ZweckmaBig
keit embryonaler Organe (Kapite16), embryonaler Vorgange (Kapitel 7), 
und der Riickbildungen (Kapitel 8). In Kapitel 9 folgen kleine Ab
scbnitte der Embryologie in finaler Darstellung, eine N utzanwendung 
des eben Vorgetragenen. 

Der dritte Teil iibertragt unsere Anschauungen auf Gebiete, 
die mit der Entwicklungsgeschichte mehr oder weniger eng vetkniipft 
sind, namlich auf die Erscheinungen der Regeneration (Kapitel 10), 
der Vererbung (Kapitel 11), der Variabilitat (Kapitel 12), auf das 
biogenetische Grundgesetz (Kapite113), und schlieBlich auch auf die 
Histologie (Kapitel 14). 



Erster Teil. 

Einfiihrendes. 

Erstes Kapitel. 

Diedrei Betrachtnngsweisen der Embryologie. 
Einleitung. Einfluf3 der verbesserten Technik und des Deszendenzgedankens 

auf die Entwicklung der Embryologie. Phylogenetische Betrachtungsweise der 
En:twicklungsgeschichte. ·Kausale Betrachtungsweise. AnBchauungen von His, 
R 0 ux. Arbeitsgebiet der Entwicklungsmechanik, ihre Stellung zur phylogene
tischen Fragestellung. Finale Betrachtungsweise, ihre Stellung zu der phylo
genetischen und kausalen. Notwendigkeit der Frage nach dem Zweck embryo
naler Bildungen. Ihre Ausdehnung auf das gesamte Gebiet der Embryologie. 
Zusammenfassung der drei Fragestellungen. Anwendung auf drei Beispiele. 
1. Der Schlundl!.pparat der amnioten Wirbeltiere, phylogenetisch, kausal, final 
betrachtet, ebenso 2. Die prospektive Potenz der Blastomeren und 3. Die Nenro
porusverdickung. Notwendigkeit strenger Trennung der drei BetrachtungB
weisen. VersWJ3e dagegen: Jablonowski, RUckert. 

Der rasche Fortschritt einer Wissen,schaft ist meistens einer 
t.echnischen Errungenschaft oder einer neuen Idee zu ver
danken. 

Erstere schafft neue Untersuchungsmethoden und kann mit deren 
liilfe eine ungeahnte Fiille von Entdeckungen zeitigen; ich brauche 
nur an den enormen Aufstieg der Bakteriologie nach Einfiihrung 
der Ziichtungsmethoden zu erinnern. 

Ein neuer Gedanke gestattet die Tatsachen einer Wissenschaft 
von einer neuen Seite aus zu betrachten und regt zu Untersuchungen 
an, die friiher als iiberfliissig und nutzlos erschienen waren. Auch 
eine • vollstandig durchgearbeitete«, anscheinend fertige Wissenschaft 
ka~n so zu neuer Bliite ersteben. So glaubte man der systemati
schen Anatomie nach dem Erscheinen von Renles zusammenfassendem 
Randbuch als einem abgeschlossenen Wissenszweig gegeniiberzustehen, 
dem nichts mebr hinzuzufiigen ware. Wie anders denkt man jetzt 
dariiber, nachdem die vergleichende Anatomie, durch den Deszendenz
gedanken befruchtet, den menschlichen Korper in Beziehung zu dem 

1* 



4 Die drei Betrachtungsweisen der Embryologie. 

der Tiere zu setzen gelehrt hat, wie hat sich durch sie allein schon 
z. B. die Lehre von den Varietaten von einer bloBen trockenen Auf
zahlung zu einer hochbedeutsamen Wissenschaft ausgestaltet. Auch 
die Entwicklungsmechanik hat durch Forschen nach kausaler Er
kenntnis auf viele Befunde ungeahntes Licht geworfen und ganz neue 
Gesichtspunkte in die Anatomie hineingetragen. 

Beide Faktoren, verbesserte Technik und neue Ideen, haben 
nun zusammengearbeitet, um· die Entwicklungsgeschichte, die 
Embryologie, zu einer weitverzweigten Wissellschaft zu gestalten. 

Von del' Tec.hnik war es zuerst die Vervollkommllung des Mikro
skops, die der Embryologie zugute kam, ja ein Studium der ersten 
Phasen der Entwicklung uberhaupt erst ermoglichte. Denn es ist 
naturlich, daB die meist unter del' Grellze des mit bloBem Auge 
Sichtbaren sich abspielenden V organge nur mit starken VergroBe
rungen untersucht werden kOllnen. In besonders hohem Grade gilt 
dies fur die allerersten Entwicklullgsstufen, die Befruchtung und 
Teilung des Eies, und erst durch die mit neuen Hilfsmitteln ermog
lichten exakten Untersuchungen ist die Lehre von del' Befruchtung 
vom Zustand halt- und uferloser Phantastereien zu einem wissen
schaftlich fest begrlindeten Lehrgebaude geworden. 

DaB andere technische Fortschritte, die Einfuhrung del' Farbung, 
der Schnittmethode, del' Rekonstruktion die weitere Entwicklung del' 
Embryologie kraftig gefordert haben, sei hier noch hervorgehoben. 

Von neuen Gedanken war es in erster'Linie die Abstam
mungslehre, die die Entwicklungsgeschichte machtig beeinfluBte 
und vorwarts trieb. Unsere Wissenschaft hatte das Gluck, daB der 
Deszendenzgedanke sich ihrer gleich wahrend des Ausbaues, gewisser
maBen in den Jugendjahren bemachtigte und sie bald_zu beherrschen 
begann. Bildete doch gerade die Embryologie eine gewaltige Stutze 
del' Entwicklullgstheorie, indem das einzelne Individuum, wie das von 
Hackel formulierte biogenetische Grundgesetz angab, wenn auch ab
gekurzt und teilweise gefalscht, in seiner Entwicklung, del' Ontogenie, 
die seines Stammes, die Phylogenie, zu wiederholen schien, so daB 
man aus del' individuellen Entwicklung eines Tieres Schlusse auf 
seine Stammesentwicklung ziehen zu Mnnen glaubte. Wenn wir 
jetzt auch etwas andel's uber diese Verhaltnisse denken, - in dem 
13. Kapitel werden wir auf dieses Gesetz zurlickkommen, - so wirkte 
doch die Deszendenzlehre auBerordentlich fordernd auf die junge 
Wissenschaft und trieb zu immer weiteren Untersuchungen und Ver
tiefungen an. 

Diesel' gllickliche Umstand bewahrte die Embryologie davor, eine 
ode Aufzahlung von Tatsachen zu werden. War sie ja auch schon 
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dadurch vor dieser Gefahr behiitet, daB jeder Befund sich in eine 
Kette von V organgen einreiht, so daB Entstehen und Weitergestaltung 
des Gefundenen des Interessanten genug bot. 

Andererseits kann nicht verschwiegen werden, daB die A b
stamm ungslehre in gewisser Beziehung eine Gefahr fiir die 
junge Wissenschaft bot und noch bietet, indem sie eine unleug
bare Einseitigkeit in der Auffassung embryonaler Organe und Vor
gange beforderte. 

Die Herkunft aIler Organe des Embryo wurde von phylogene
tischen Gesichtspunkten aus durchgearbeitet. Eine lange Reihe vorziig
licher Arbeiten setzte die neuen Befunde in Beziehung zur Deszendenz
lehre und erklarte ihr Vorkommen eben durch diese Lehre. 

Besonders fiir die Existenz von» embryonalen Organen., d. h. 
solclien, die der Embryo besitzt, die dem erwachsenen Tier aber nicht 
mehr zukommen, glaubte man durch diese Anschauung ein Verstiindnis 
gewonnen zu haben: Man erklarte das Auftreten solcher Gebilde 
wahrend der Embryogenese hOherer Tierklassen auf dem biogene
tischen Grundgesetze fuBend dadurch, daB »niedriger stehende« Tier
formen, aus denen die hOheren hervorgegangen seien, die fraglichen 
Organe im ausgebildeten Zustand triigen. Kraft der Vererbung hatten 
sich diese Organe der Vorfahren, die die Nachkommen nicht mehr 
benotigten, in deren Entwicklung noch erhalten, und zwar in um so 
kiimmerlicheren Spuren, je langer die Ahnenreihe sei, die V orfahren 
und N achkommen verbande. Als klassisches Beispiel fiir solche 
Organe seien die Schlundspalten der amnioten Wirbeltiere 
erwahnt, die uns noch ofters zu beschaftigen haben. Kiementragende 
Wirbeltiere, wie die Fische, besitzen sie und ihre Abkommlinge im 
Dienste del' Atmung stehend gut ausgebildet in erwachsenem Zustande, 
(siehe Fig. 1 und 2), bei den Lungenatmern dagegen, die von jenen 
Tierformen abgeleitet werden, treten sie nul' in geringer Entwicklung 
wahrend del' Ontogenese auf. Die Amnioten atmen eben durch 
Lungen, brauchen also nach diesel' Anschauung die Kiemen und 
Schlundtaschen, die diese hervorgehen lassen, nicht mehr. Aber bei 
ihren Embryonen haben sich die Anlagen dieser Organe als Zeichen 
ihrer Abstammung von Kiemenatmern erhalten. Den beiden Bildern 
vom Haifisch (Fig. 1 und 2) entsprechen zwei Abbildungen von 
Eidechsenembryonen, die in der Aufsicht (Fig. 3) und im FroIital
schnitt (Fig. 4) den Schlundapparat wiedergeben. Hier finden wir 
also bei Embryonen diesel ben Bildungen wie dort bei erwachsenen 
Tieren. 

So beherrschte die phylogenetische Betrachtungsweise die 
embryologische Forschung. 
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Die Erklarung der »Herkunftc eines Organs galt zugleich als Er
klaruIig fUr seine Existenz, und zwar als eine vollgenUgende, so daB 
fUr andere Betrachtungsweisen kein Raum mehr war. 

Bei dieser alles iiberragenden genetischen · Anschauung der 
Embryologie hatte es eine zweite Forschungsrichtung, die nach 

Sf. 
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Fig. 1. Kopf cines Haifisches. KS Kiemen- oder Schlundspalten. MS Mundspalte. 
SL Spritzloch. Aus Gaupp. 

Fig. 2. Frontalschnitt dnrch einen Haitlschkopf. 
Von der MundhOhle ,y, die sich in den Osophagus Oe 
fortsetzt, fiihren die Kiemenspalten KS zwischen 
den Kiemenbiigen KH nach auBen. Aus Gaupp. 

Fig. 3. Eidechsenembryo von 41 Ursegmen
ten. An der Seite des Halses sind Schlund
furchen sichtbar (SF), die teilweise zu 
Schlundspalten (SS) durchgebrochen sind. 

einer k a usa len E r k Hir u n g all der so verwickelten Entwicklurigs:
vorgange suchte, anfangs recht schwer, und His' Faltungstheorie, die 
die Prozesse der Embryogenese auf mechanische Faktoren zuriick
zufiihren suchte, muBte sich sogar ein Lacherlichmachen gefallen lassen. 

Erst als R 0 ux in verii.nderter Weise anfing »die Kraftezu er
forschen, die den organischen Gestaltungsvorgangen zugrunde 
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liegen«, als er besonders zu diesem Zwecke das analytisch durch
dachte Experiment einfuhrte, da wurde die Aufm:erksamkeit der 
Biologen auch auf die zweite Frage gelenkt, »wodurch« die embryo
nalen Gebilde entstehen. 

Roux prazisiert selbst seine Forschungsrichtung mit den Worten: 
»Die Aufgabe der Entwicklungsmechanik ist es, die organiBchen 
Gestaltungsvorgange schlieBlich auf die wenigsten und einfachsten 
Wirkungsweisen zuriickzufuhren und ihre WirkungsgroBen zu er
mitteln, somit auch den an diesen Wirkungen beteiligten Stoff- und 
Kraftwechsel zu erforschen.« 
Die Entwicklungsmechanik 
ist also bemuht, wie E. 
Schultz sagt, »organisches 
Geschehen in Ohemie und 
Physik aufzulosen«. 

Heute steht diese For
schungsrichtung in voller An
erkennung da, und ein statt
licher Kreis von Forschern 
arbeitet erfolgreich an ihrem . 
Ausbau. 

Was das Arb ei tsge
biet der jungen Wissen
schaft der Entwicklungs
mechanik angeht, so be
greift es nicht die ganze 
Embryologie in sich; erfolg
reich kann sich der For-
scher in diesel' Hinsicht erst 

...... '41 ......... _. 
... : .' .... ",' : :", '.: ,', 

:~6"" .... ·.···.·()i 
'<o,tn< 

Fig. 4. Lltngsschnitt durch die Schlundgegend eine. 
Eidechsenembryo, nach Liessner. SS Schlundspalte, 

S l' Schlundtasche. 

mit einem Teile der Entwicklungsgeschichte beschaftigen. Die 
Krafte, denen er nachgeht, sind naturgemaB dort am einfachsten und 
ungestOrtesten zu beobachten, wo auch die Gestaltungsvorgange ein
facher Natur sind. Dies ist besonders in den ersten Entwicklungs
stadien der Fall, die demnach das Hauptmaterial fiir diese Forschungen 
darstellen und dem jungen Wissenszweig bereits ein herrliches Ge
baude geliefert haben. Betont doch Roux (S. 29) selbst, daB zun1ichst 
die rein analytische Entwicklungsmechanik vorzugsweise zu p:6egen 
sei, derenAufgabe die Ermittlung der allgemein gestalten den Wirkungs
weisen ist, die an der Entwicklung aller Lebewesen beteiligt sind. 
»Die PHege spezieller Forschung muB ihr folgen«, die Ermittelung 
des speziellen Anteils, »den jede der erkannten gestalten den Wil'kungs
weisen an der wirklichen Entwicklung eines', Ilebewesens nimmt •. 
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An die Genese der Organe hat sich die Entwicklungsmechanik 
nur wenig herangewagt, - hier vermochten die Forscher nicht die 
letzten Krafte zu ergriinden und muBten sich mit Zwischengliedern 
begniigen. 

So betont Roux mit Recht, daB His in seinen kausalen Er
klarungen in der Organogenese nicht bis zu den letzten Ursachen 
vordrang. Denn wenn der groBe Embryologe auch diese Prozesse 
auf ungleiches Wachstum zuriickfiihrte, und weiter noch als durch 
die Vorgange in den ZeHen selbst bewirkt hinstellte (Wachstum, 
Verkleinerung, Teilung, Umgestaltung, Umordnung der Zellen), so 
muflten diese Zellveranderungen eben erst ihrerseits erklart werden. 

Immerhin, fiir unsere Betrachtungen muB His in gleicher Weise 
wie,Roux und seine Schiiler beriicksichtigt werden; denn, man mag 
die letzten Ursachen erforschen oder auf halbem Wege dahin stehen 
bleiben, - die Arbeitsrichtung all dieser Forscher ist die gleiche; 
sie suchen aHe die Ursache des Geschehens, sie fragen darnach, 
wodurch die Organe entstanden sind, wodurch die Entwicklungs
prozesse vor sich gehen. 

Diese Erorterung iiber das Arbeitsgebiet der entwicklungsmecha
nischen Forschung gibt uns auch einen Hinweis auf die SteHung 
der beiden besprochenen Anschauungsweisen der Embryologie, 
der phylogenetischen und der kausalen, zueinander. 

In einem gewissen. Gegensatz standen die beiden Forschungs
richtungen, ohne daB es aber spezielle Reibungspunkte gegeben hatte. 
Dazu waren die Untersuchungsobjekte zu verschieden: wahrend der in 
phyletischen Gesichtspunkten arbeitende Forscher sich hauptsachlich 
mit den Organ en beschliftigte, beschrankte sich der Entwicklungs
mechaniker auf die ersten Phasen der Embryogenese. Es bestand 
mehr eine allgemeine Abneigung zwischen den beiden Richtungen, 
die sich wenig oder nicht beachteten und einander feindlich gegen
iiber zu stehen schienen. 

Und doch war dazu nicht der geringste Grund vorhanden. Beide 
Richtungen hatten dasselbe Objekt in Angriff nehmen konneh, ohne 
sich ins Gehege zu kommen. Dabei hatte sich ergeben, daB sie beide 
in anderer Weise eine der anderen gleichwertige Erklarung fiir das 
untersuchte Gebilde geben konnten. Denn diese beiden Betrachtungs
weisen, oder wie man gerIi sagt Erklarungen embryonaler Organe 
und Vorgange schlieBen einander nicht aus. 1m Gegenteil, sie er
ginzen sich, indem die eine die phylogenetische Herkunft eines Organs, 
die andere seine mechanische Entstehung untersucbt. 

Somit bestehen phylogenetische und kausale For:
schung nebeneinander, und sie miissen zusammenarbeiten, 
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um vereint ein embryonales Gebilde zu erkUi,ren, nicht aber sich 
beklimpfen. 

Meines Erachtens ist mit diesen beiden Erklarungsversuchen den 
embryonalen Vorgangen aber noch nicht voll Geniige getan. Um 
bei den ihrer Existenzberechtigung wegen am meisten umstrittenen 
embryonalen Organen zu bleiben, so erkliirt die phylogenetische Be
trachtungsweise ihre Herkunft, die kausale die Art ihres Entstehens. 

Keine der beiden Betrachtungsweisen gibt aber Auskunft iiber 
die Frage: Weshalb sich das betreffende Organ bei Em
bryonen gerade dieser Art bis zu dem bestimmten Grade ent
wickelt, zu welchem Zwecke sich ein Organ, das spater 
wieder vielleicht vollstandig zugrunde geht, bei dem Em
bryo anlegt und bis zu einer gewissen Rohe ausbildet. 

Mir erscheint die Forderung unabweislich,. daB man derartigen 
embryonal en Gebilden einen gewissen Zweck fiir ihren Trager zu
sprechen muB, daB man neben dem Wohe:r und Wodurch auch nach 
dem W ozu fragen solI. Ohne. diese Betrachtung bleibt eine Seite 
der embryonalen Organe vollig unerklart; der Zweck des Organs 
wird erst den Grund aufdecken, weshalb das Organ iiberhaupt auf-
tritt, um spater wieder zu verschwinden. Meines Erachtens geniigt 
es nicht, hierfiir die Kraft der Vererbung allein verantwortlich zu 
machen. Der Phylogenetiker gibt sich gern mit der Antwort auf 
diese Frage zufrieden, die fraglichen Gebilde miissen eben in der 
Ontogenie auftreten, weil die Ontogenie die Phylogenie wiederholt 
und die Vorfahren das betreffende Organ im ausgebildeten Zustand 
besessen haben. Bestiinde dieser Gedankengang zu recht, so miiBten 
die Embryonen der N achkommen mit allen Organen ihrer Vorfahren 
ausgestattet sein, - das gabe natiirlich ein unmogliches Geschopf abo 
Warum sollen nun sich gerade die erhaltenen Ollgane allein in der 
Ontogenese anlegen, warum sind die iibrigen geschwunden? 

Dariiber gibt aber die phylogenetische Betrachtungsweise keine 
Antwort. lch kann, wie es auch Kranichfeld in seiner inte
ressanten Arbeit tut, mir die Existenz dieser Gebilde nur dadurch 
erklaren, daB sie eine funktionelle Bedeutung haben, sie miissen 
irgend einen Zweck haben. 

Prazisieren wir unsere neue Fragestellung und stell en wir ihr 
Verhaltnis zu der nach der Phylogenese und der mechanischen Ent
wicklung fest. 

Es handeIt sich um die Frage nach der ZweckmaBigkeit 
embryonaler Organe und Vorgange, nach ihrer physiolo
gischen, ihrer biologischen Bedeutung, wir wollen eine Antwort 
suchen auf die Frage .wozu? diese Gebilde vorhanden sind. Es 
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ist die finale, die okologistische Betrachtungsweise der 
Embryologie im Gegensatz zur phylogenetischen und kausalen. 1ch 
vermeide den sich vielleicht aufdrangenden Begriff des. teleologischen«; 
ein .Telos«, ein Ziel erkenne ich dem ZweckmaBigen, oder, wie Roux 
sagt, Dauerfordernden nicht zu; ein Organ oder Vorgang ist zweck
maBig, aber nicht zwecktatig, zielstrebig. 

N aturlich ist diese grundlegende finale Fragestellung in der bio
logischen Wissenschaft keineswegs neu; sie blickt auf ein ehrwiir
diges . Alter zuriick, da schon im Altertum die Frage nach der phy
siologischen Bedeutung der Organe gestellt wurde. Indes ist sie in 
Verachtung geraten, da neue Anscbauungen das Interesse der Forscher 
in Anspruch nahmen. 

Insbesondere 1st es die jugendfrische Entwicklungsmechanik, die 
neben ihrer kausalen Betrachtung keinen Platz fiir die finale findet. 
Wenn Triepel z. B. schreibt: >Der ernste Naturforscher fragt heute, 
warum ist ein Ofgan, ein Organismus vorhanden, und nicht wie er es 
fruher mit Aristotel es getan hat, ,wozu, zu welcbem Zwecke'«, so liegt 
darin eine Einseitigkeit, die der Begeisterung fiir die von dem Autor 
selbst kraftig geforderten Entwicklungsmechanik entfiossen ist. 

Ebenso erfreut sich die finale Betrachtung der Entwicklungs
geschichte der Nichtachtung der Phylogenetiker. Wie oben schon 
bemerkt, stand die ganze Embryologie so unter dem Banne der Ab
stammungslehre, daB man mit del' Antwort auf die Frage nach del' 
Herkunft eines Organs eine vollstandige Erklarung fur seine Existenz 
gefunden zu haben glaubte. Man vergaB vollig, nach dem Zweck 
des Organs zu fragen und ging so weit, daB man ein embryonales 
Gebilde, dessen Herkunft bekannt war, dessen Funktion aber nicht 
in die Augen sprang, kurzerhand als .gleichgiiltiges« oder gar .nutz
loses« Organ brandmarkte. Dies ist die allgemein verbreitete All
sicht. 

Andererseits begegnet man haufig der Meinung, daB die finale 
Fragestellung selbstverstandIich ist. Besonders auBerhalb del' spezi
ellen Wissenschaft stehende Forscher halten die Ansicht, daB jedes 
auch embryonale Gebilde eine Funktion be sitze , fiir so iiber allen 
Zweifel erhaben, daB sie ein besonderes Betonen oder gar Verfechten 
dieser Idee fiir vollig iiberfliissig oder gar lacherlich erachten. Ihnen 
gegeniiber sei .nochmals hervorgehoben, daB den meisten auf dem 
Boden del' Abstammungslehre stehenden Forschern diese ganze Be
trachtungnicht selbstverstandlich, im Gegenteil nicht beachtenswert 
erscheint. 

Und doch glaube ich nachweis en zu konnen, daB die Frage nach 
dem Zwecke embryonaler Bildungen nicht iiberfiiissig, sondern wohl-
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berechtigt und sogar notwendig ist, um eine volle Erklarung 
fiir das Vorhandensein embryonaler Gebilde zu geben. 
Dies habe ich in verschiedenen Arbeiten darzulegen. versucht, und 
das solI hier auf breiterer Grundlage durchgefuhrt werden. 

Stets habe ich dabei hervorgehoben, daB die Frage nach der 
biologischen Bedeutung der embryonalen Organe der nach ihrer Her
kunft, nach ihrem phylogenetischen Wert in· keiner Weise entgegen
tritt, geschweige denn sie ausschlieBen will. Auch diese beiden Be
trachtungsweisen, die phylogenetische und die finale, konnen oder 
miissen nebeneinander bestehen, und nach wie vor wird das Forscben 
nach der stammesgeschichtlichen Bedeutung·eines embryonalen Organs 
zu den reizvollsten Aufgaben der Entwicklungsgeschichte gehOren 
und seinerseits die Abstammungslehre in hohem MaBe fordern. 

Ebensowenig ist die Frage nach dem Zwecke einer embryonalen 
Bildung durch die nach seiner kausalen Genese iiberfliissig geworden; 
auch diese beiden Anschauungen befehden sich nlcht im geringsten, 
sie bestehen beide nebeneinander. 

ZusammengefaBt beeintrachtigt also die Frage nach der Funktion· 
eines Organs die nach seiner Herkunft und seiner Entstehung in 
keiner Weise, wie sie umgekehrt auch nicht unter ihnen zu lei den 
braucht. AIle drei Fragen konnen vollig unabhangig voneinander 
gestellt werden, und erst die Beantwortung von allen dreien liefert 
uns eine vollstandige Erklarung fur das Dasein embryonaler Bildungen, 
indem sie ihre phylogenetische Herkunft, die Krafte, denen sie ihre 
Entstehung verdanken, und ihre physiologische Bedeutung auf
de.ckt. 

lch erachte also alle drei l'orschungsrichtungen fiir gleichwertig 
und gleichberechtigt; jede betrachtet unsere Gebilde von einem an
deren Standpunkt aus. Keine ist der anderen untergeordnet, wenn 
sie sich ihrer auch einmal als Helferin bedienen kann. 

Somit uberschatze ich die finale Fragestellung durchaus nicht 
und betrachte sie nur als Glied der Dreiheit. Wenn ich ihr dieses Buch 
widme, so hat dies seinen Grund darin, daB ich ihre Gleichberech
tigung mit der phylogenetischen und kausalen Forschung erkampfen 
will, eine Anerkennung, die ihr meistens versagt wird, wahrend jene 
sie . seit langerer oder kurzerer Zeit in voUem Umfange genieBen. 
Daher bedad die finale Anschauung der Embryologie einer genauen 
Durcharbeitung. 

Wenn wir uns nun fragen, auf welche Gebiete der Em
b r y 0 log i e wir unsere finale Betrachtungsweise ausdehnen duden,. 
so lautet die Antwort: auf die gesamte Entwicklungsge-
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schichte in allen ihren Teilen, auf samtliche embryonale Organe 
und Vorgange. 

Gerade bei den entwicklungsgeschichtlichen Prozessen tritt die 
Notwendigkeit der Frage nach ihrem Zwecke recht deutlich hervor. 
Sehr lebhaft wurde z. B. gestritten, ob der Bau des Eies isotrop 
oder anisotrop sei, ob jede Blastomere des gefurchten Keimes aIle 
Potenzen des ganzen Eies besitze und so befahigt sei, isoliert einen 
ganzen Embryo aufzubauen (s. Fig. 5), oder ob mit einer Teilung des 
Eies gleichzeitig eine Abtrennung der einzelnen Gegenden des Embryo 
Hand in Hand gehe, eine isolierte Furchungszelle demnach nur eine 
Teillarve· liefere und die Entwicklung dann als Mosaikentwicklung vor 
sich gehe (s. Fig. 6). Beides kommt in der N atur vor, ersteres bei 

a COc® 
e 

Oft 
d f 

b 
Fig. o. Ei des Amphio",us laneeolat.... a nach der Beiruchtung, b daraus gezogene Gastrula, 
c im Zweizellenstadium, Ii aus isolierter Blastomere dieses Stadiums gezogene Gastrula, e im Vier
zellenBtadium, f aus isolierter Blastomere dieses Stadiums gezogene Gastrula. Nach Yves Del Age 

aus Przibram. 

den sogenannten Regulationseiern, letzteres bei den Mosaikeiern. 
Fig. 5 zeigt yom Amphioxus, daB sich isolierte Blastomeren im 
2-Zellenstadium (c) oder 4-Zellenstadium (e) zu kleinen, aber voll
standigen Gastrulis (d, f) entwickeln konnen, wahrend halbierte Eier 
von der Rippenqualle Beroe nur Halblarven mit 4 statt 8 Wimper
schniiren liefern (vgl. Fig. 6 d u. b). Der Streit dreht sich aus
schlieBlich urn die prinzipielle Frage nach dem Bau des Eies und 
beriicksichtigt die Tatsache, daB beide Entwicklungsformen verwirk
licht sind, kaum. Mit einem Schlage wird die Tatsache, daB die eine 
Form sich nach dem einen Typus entwickelt, eine andere nach dem 
zweiten, a.ber klar I wenn wir die biologische Betrachtungsweise ein
setzen lassen und diese U ngleichheiten aus den Lebensverhaltnissen 
der verschiedenen Keime zu erklaren versuchen. Dann erkennen wir, 
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daB beide Entwicklungsformen existieren miissen, und dann gewinnt 
.auch die angefiihrte Streitfrage eine phylogenetische Richtung, indem 
sie sich darauf beschrankt zu ergriinden, welcher Typus der urpriing
liche und welcher der abgeleitete ist, und nicht welcher der all
gemein giiltige ist, in den der andere mit einzupressen ist. 

Es sind also verschiedene Punkte, die unsere Anschauung zu er
kliiren bestrebt ist und vermag: Weshalb gewisse Organe, die 
nur wahrend der Entwicklung vorhanden sind und spiiter 
wieder schwinden, sich anlegen und gerade bis zu einer ge-

a 

b 

c d 

Fig. 6. Entwicklung von B .. ·ol ovata. a im 16-Zellenstadium, b Larve, nach Ziegler und DelAge, 
aus Przlbram, c Trennen der Blastomeren im 16-Zellenstadium, d damus erhaltene Halblarven, 

nach Fischel. 

wissen Hohe ausbilden; weshalb bei elDlgen Tierformen 
die eine, bei anderen die andere Entwicklungsart einge
schlagen wird, und endlich, warum die Entwicklungsv;or
gange gerade in der bestimmten Weise ablaufen und nicht 
in einer anderen. 

Fassen wir das iiber die verschiedenen Betrachtungsweisen der 
Embryologie Gesagte noch einmal zusammen: 

Dem Bediirfnis nach der Erklarung der Entstehung und Existenz 
eines embryonalen Organs oder V organgs kann auf dreifache Weise 
genligt werden, namlich durch Beantwortung der Frage 
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1. nach der Herkunft eines Organs, nach seiner phylo
genetischen Bedeutung (phylogenetische Betrachtungsweise), 

2. nach dem mechanischen Vorgang seiner Bildung, nach 
den Kraften, die dabei tatig sind (kausale Betrachtungsweise), 

3. nach dem Zweck des Organs, nach seiner Funktion, nach 
seiner biologischen Bedeutung (finale Betrachtungsweise). 

Oder in Frageworten: Woher, wodurch, wozu existiert ein embryo
I\ales Gebilde? 

Wenn man nun an einem Organ oder Vorgang aHe drei Fragen 
anwenden, es von allen drei Anschauungen her beleuchten konnte, 
da wiirde man sicher am besten ihr gegenseitiges Verhaltnis erkennen; 
man wiirde sehen, daB sie sich in keiner Weise ausschlieBen, sondern 
erat zu einer vollgiiltigen Erklarung des Gebildes vereinigen. 

Deahalb wollen wir erst einmal die genetische, die kausale und 
die finale Betrachtungaweise an drei Beispielen durchfiihren, eine 
genaue Besprechung ihrer biologischen Bedeutung auf ein spateres 
Kapitel verschiebend. Allerdings· sind solche Beiapiele nicht leicht 
aufzufinden; das verschiedene Arbeitsgebiet der deszendenztheore
tischen und der kausalen Forschung bringt es mit aich, daB nur 
wenige Organe von allen drei Seiten bearbeitet worden sind. 

Dies ist aber der Fall bei dem Schlundapparat der am
nioten Wirbeltiere, der Frage nach der prospektiven Potenz 
der Blastomeren und bei der N europorusverdickung. 

1. Der Schlundapparat del' amnioten Wirbeltiere. 

Ais klassisches Beispiel eines embryonalen Organa werden die 
Schlundtaschen der amnioten Wirbeltiere angesehen, und an ihnen 
konnen wir am besten die Gegeniiberstellung unserer drei An
schauungsweisen . ausfiihren. 

Bei den Embryonen aller Wirbeltiere legen sich diese Gebilde 
als seitliche Aussackungen des Schlunddarmea an , erreichen die 
auBere Raut, die zu einer Schlundfurche eingezogen wird, und 
brechen - auBer bei Saugetieren - nach auCen durch (a. Fig. 3, 4). 

Bei wasserbewohnenden Klassen bleiben dieae Kiemenspalten er
halten und fiihren daa durch den Mund aufgenommene Wasaer wieder 
nach auRen, wobei ihm durch gefaBhaltige Wucherungen mit groBer 
Oberfiache, die Kiemen, der zur Atmung notige Sauerstoff entnommen 
wird (s. Fig. 1, 2). Bei iAmniotenembryonen schlieBen sich die 
Spalten wieder, soweit sie sich geoffnet haben, und die Tasphen 
bilden aich. zuriic~, so daB die Seitenwande des Schlunddarmes glatt 
ohne laterale Ausstiilpungen verlaufen. 
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Diese Organe kann man also von den drei Gesiehtspunkten aus 
betraehten und fragen: 

a) W oher stammen diese in. embryonaler Zeit sieh anlegenden, 
bald abel' wieder sieh ruekbildenden und sehwindendeIi Gebilde? 

b) Welehe Krafte sind bei ihrer Entstehung tatig? und 
c) Haben. sie fiir den Embryo oder flir den ausgebildeten Orga

nismus eine Bedeutung odeI'. sind es nutzlose, indifferente Bildungen? 

a) Phylogenetische Betrachtnng. 
Die Antwort auf die erste Frage naeh del' Herkunft des Schlund:' 

apparates ist schon in den einleitend diese Organe sehildernden Satzen 
enthalten; es handelt sieh· nieht um N euerwerbungen del' Amnioten, 
sondeI'll um Gebilde, die bei allen Wirbeltieren angelegt werden und 
bei Wasserbewohnern sieh immerweiter progressiv entwiekeln, ihre 
hOehste Ausbildung im fertigen, gesehleehtsreifen Zustand erhaltend. 

Mit Recht wird daher aus dies en Befunden auf eine Abstammung 
del' landbewohnenden Amnioten von wassetbewohnenden Anamniern 
gesehlossen (natiirlieh nicht von jetzt existierenden Formen!) .. Zeigt 
uns doch die Natur selbst in del' Klasse del' Amphibien, daB die 
hohe Ausbildung des Kiemenapparates ein urspriinglicher Oharakter 
ist: manche Arten leben lange mit offenen Kiemenspalten im Wasser, 
konnen selbst dort geschlechtsreif werden, verlieren dann aber beim 
Ubergang aufs Land die Kiemen, und ihre Schlundspa;lten. schlie13en 
sich. Del' Zustand des riickgebildeten Schlundapparates ist also eine 
Weiterbildung des ausgebildeten Zustandes und als aus ihm hervor
geg~ngen anzusehen. 

Diese Stufenreihe von ausgebildeten zu riickgebildeten Schlund:.. 
spalten ist so einleuchtend und in del' Klasse der Amphibien in allen 
Ubergangen zu linden, so daB wir hier ein besonders klares Beispiel 
der Herkunft eines embryonalen Organes von einembleibenden 
niederer Tierklassen, bessel' gesagt del' Vorfahren, VOl' uns haben. 

Die Antwort auf uIisere ersteFrage lautet also: Die Sehlund
taschen der amniotenEmbryonen sind aufzufassen als An
lagen, die sieh bei allen Wirbeltierembryonen finden und 
sich bei Wasserbewohnern zu einer hoheren Ausbildung 
entwickeln, - sie sind als Anlagen del' Kiemenspalten diesel' an
zusehen. 

Diese phylogenetisehe Betraehtungsweise des Sehlundapparates 
;st letzthin durch O. Hertwig in seinem Buche: .Das Werden del' 
Organismen« vertreten worden. Es wird in diesem ausgefiihrt, • daB 
die Sehlundspalten . . . historisehe Dokumente sind, die sieh als Be~ 
weise fiir die Abstammung del' landbewohnenden Wirbeltiere von 
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wasserbewohnenden verwerten lassen«. Hertwig betrachtet also diese 
embryonalen Organe mit Recht als Uberbleibsel aus einer Zeit, in 
del' die Voreltern del' Amnioten noch mit Kiemen atmeten.·DaB 
damit eine volle Erklarung fUr ihre Existenz gegeben sei, spricht er 
nicht aus. 

Doch fehlt es nicht an Stimmen, die sagen: Bei den amnioten 
Embryonen legen sich die Schlundtaschen an, weil diese bei Wasser
bewohnern gut ausgebildete Organe heranbilden. Damit ware eine 
ErkHirung fiir die Notwendigkeit ihres Auftretens gegeben, und viele 
Forscher begniigen sich mit ihr. So meint O. K. Schneider in seinen 
Vortragen zur Deszendenztheorie: Das Vorhandensein von Rudimenten 
von Kiemenspalten bei Amniotenembryonen »wird nur vel'Standlich 
durch die auch sonst. gut gestiitzte Annahme, daB die Amnioten von 
Formen, die im Wasser lebten, abstammen«. 

b) Kausale Betrachtung. 
Wir konnen aber auch mit unserer zweiten Frage an den Schlund

apparat herantreten und erforschen, W 0 d u r c h er entsteht. 
Freilich werden wir bei so komplizierten Gebilden nicht die 

letzten U rsachen ihrer Entstehung, die letzten Krafte, die bei ihr 
am Werke sind, ergriinden konnen, das ergibt sich aus dem oben 
von dieser Betrachtungsweise Gesagten. Aber der Weg zu einer 
kausalen Analyse ihrer Genese ist mehrmals beschritten worden; 
mehrere Arbeiten haben die Vorgange zu erforschen gesucht, denen 
die Viszeraltaschen ihre Bildung verdanken. 

His hat auch hier den ersten Schritt getan. In dem Kapitel 
,Geometrische Anatomie des Kopfes« seiner Arbeit liber die mor
phologische Betrachtung der Kopfnerven versuchte er die Entstehung 
der Schlunddarmfalten als bedingt durch die ventralgerichtete Biegung 
des embryonalen Kopfes zu erklaren. 

His verlegt die Ursache der Segmentierung des embryonalen 
Korpers iiberhaupt in seine Biegungen. S. 429 ist zu lesen: .Nach 
meiner Uberzeugung vermag ein GeschOpf mit vollig gestreckter 
Achse keinerlei segmentale Gliederung zu besitzen, weil die Be
dingungen del' letzteren eben in Biegungsfalten zu suchen sind.« 
Auch die Viszeraltaschen »auBern sich zuerst in Faltungen der Seiten
wand des Vorderdarmes«. Und weiterhin: .Zu der Zeit, da die 
Viszeralfurchen auftreten, ist die entsprechende Stelle des Kopfes 
ventralwarts konkav gebogen und die Furchen haben die Richtung 
von Radien des betreffenden Bogens, sie konvergieren ventralwarts 
und divergieren dorsalwarts, ihr dorsales Ende erscheint verbreitert, 
das ventrale zugescharft.« 
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Bei genauem Naehpriifen der Entstehung der Sehlundtaschen 
ergeben sieh allerdings His' Ansehauungen als nieht zu Reeht be
stehend. Weder stiitzte die Untersuchung der Verteilung der Kern
teilungsfiguren die Vermutung, daB eine einfaehe Faltung im Gange 
sei, noeh war bei ihrem ersten Auftreten ein radiar gerichtete~ Ver
lauf der Taschen, wie ihn die Entstehung dureh die Korperbiegung 
erforderte, wahrzunehmen. Immerhin hat His auch hier zuerst den 
Weg gewiesen, den bei diesem Organ die kausale Forschung einzu
schlagen hat, und hat die Aufmerksamkeit auf diese Betrachtungs
weise hingelenkt. 

Ich konnte bei dem Studium der Anlage des Viszeralapparates 
bei der Eidechse naehweisen, daB die Zellteilungsvorgange nicht 
gleichmaBig in der ganzen Wand des Schlunddarmes ablaufen; die 
Karyokinesen finden sieh gehliuft an dem blinden lateralen Ende der 
Schlundtasehen. Daraus ergibt sich, daB diese aktiv gegen die auGere 
Bedeckung vorwachsen, urn mit ihr dann zu verschmelzen. Dann wird 
das Ektoderm zur Furche eingezogen und die Versehluf3membran 
reiBt ein. 

Die Viszeraltaschen entstehen also durch selbstandiges 
Auswachsen von einzelnen Zonen der Schlunddarmseiten
wand und aktives lateral geriehtetes Waehstum. 

Damit ist natiirlieh erst der erste Sehritt zu einer kausalen Er
forschung dieses Problems getan. Welche Krafte weiterhin die Zellen 
an den Seitenwanden des Kopfdarmes zur Teilung anregen und diese 
Ausstiilpungen zum V orwaehsen veranlassen, bis sie, das Mesoderm 
beiseite drangend, das Hautblatt erreiehen, das ist noeh yollig dunkel. 
Ihre Erkenntnis wiirde das Ideal einer kausalen Beschreibung dieses 
Vorgangs ermogliehen, - das aber jedenfalls bis auf lange Zeit hin 
unerreiehbar bleiben diirfte. 

c) Finale Betrachtung. 

Endlich konnen wir noeh fragen: Wozu, zu welehem Zweck legt 
sich der Sehlundapparat bei den Embryonen del' amnioten Wirbel
tiere an? 

Die funktionelle Bedeutung dieser Bildung kann unsehwer durch 
Kombination erschlossen werden und wird weiter unten (Kapitel 6) 
ausfiihrlich behandelt werden. 

Hier nul' so viel, daB die Sehlundorgane aueh der durch Kie
men atmenden Vertebraten nieht allein im Dienst del' Atmung steheD:; 
sie beteiligen sieh an del' Bildung des GehOrorgans, und ihr Epithel 
hat wiehtige Drusen mit innerer Sekretion, Thymus und Epithelkorper, 
sowie die Froriepschen Schlundorgane hervorzubringen. Mit dem 

Peter, Die ZweckmilBigkeit in der Entwicklungsgeschichte. 2 



18 Die drei Betrachtungsweisen der Embryologie. 

Wegfall der Kiemenatmung ist also ihr Untergang nicht geboten, 
da sie noch eine zweite und dritte Tatigkeit zu vollbringen haben. 

Flir die Eidechsenembryonen gestaltet sich die Bedeutung der 
einzelnen Schlundtaschen folgendermaBen: die erste beteiIigt sich 
nur in geringem Grade an der Thymusbildung, tritt aber in den 
Dienst des GehOrorgans, um Ohrtrompete und Paukenhi:ihle zu liefern. 
Aus der zweiten und dritten geht der Hauptteil des Thymus hervor. 
Die vierte und linke sechste geben die Anlage flir Epithelki:irperchen. 
Alle mlissen sich aber ans Hautepithel anl€gen, um die Froriepschen 
Organe an den Berlihrungsstellen von Entoblast und Ektoblast ent
stehen zu lassen. Somit ist Anlage und Ausbildung der Schlund
taschen sehr wohl auch bei Amniotenembryonen als eine 
physiologische N otwendigkeit aufzufassen: sie sind erhalten 
geblieben, um die obengenannten Organe zu entwickeln. 

. Eine volle Erklarung des Schlundapparates der _ Amnioten ist 
also durch die Antworten auf unsere drei Fragen gegeben worden: 

a) Phylogenetische Erklarung: Die Schlundtaschen der 
Embryonen der Amnioten stammen von dem Kiemenapparat kiemen
atmender Wirbeltiere abo 

b) Kausale Erklarung: ihre Anlage geschieht durch starkeres 
Wachstum bestimmter Stellen der Seitenwande des Kopfdarmes. 

c) Finale Erklarung: sie sind erhalten geblieben und exi
stieren, weil sie wichtige Organe hervorzubringen haben. 

Dieses Beispiel lehrt klar die Unabbangigkeit der Betrachtungs
weisen eines embryonalen Organs. Sie haben einander nicht zu be
kampfen, sondern zu erganzen. 

2. Prospektive Potenz der Blastomeren. 

Flir ein zweites Beispiel richten wir unseren Blick auf die ersten 
Entwicklungsprozesse und wollen prlifen, ob s~ch unsere drei Frage
stellungen nicht nur auf Organe, sondern auch auf Vorgange der 
Embryogenese anwenden lassen. 

Schon oben wurde die Notwendigkeit der finalen Betrachtung 
der Entwicklungsvorgange an diesem wichtigen Problem illustriert. 
Es handelt sich um die Tatsache, daB bei einigen Tierklassen aus 
einzelnen isolierten Furchungszellen ganze Larven herangezlichtet 
werden ki:innen (s. Fig. 3), wahrend bei anderen jede Blastomere 
auch isoliert nur den Teil des Embryos liefert, den sie im unver
letzten Keim aufgebaut haben wiirde (s. Fig. 4). So stehen .Regu
lationseierc , die auch einen Teil eines Eies zu einem ganzen Embryo 
regulieren, bei denen also die prospektive Potenz der Blastomeren 



Prospektive Potenz der Blastomeren. 19 

sahr groB ist, den »Mosaikeiernc mit geringer prospektiver Potenz, 
di~ aus einzelnen Zellen nur Teillarven entwickeln, gegeniiber; eine 
Regulation tritt bei diesen nicht ein. Wie sich dieses verschiedene 
Regulationsvermogen auf die einzelnen Tierklassen verteilt, wird in 
einem spezielIen Kapitel (Kapitel 7) genau ausgefUhrt werden. 

Auch dieses Problem ist ausschlieBlich nach der genetischen und 
kausalen Seite hin bearbeitet worden; doch konnen wir es ebenso 
von der bisher hier noch nicht beriicksichtigten finalen in Angriff 
nehmen. Die Fragen wiirden sich dann in folgender Weise stellen 
lassen: 

a) genetisch: Welche der beiden Eiformen ist die Urform und 
welche ist die von ihr abgeleitete? 

b) kausal: Auf welche Krafte ist die verschledene Reaktion der 
beiden Eiformen zuriickzufiihren? 

c) final: Was hat diese verschiedene Regulationsmoglichkeit fUr 
eine biologische Bedeutung? Warum finden wir bei dieser Art 
Regulationseier, bei jener Mosaikeier? 

Rein genetisch hat sich Roux iiber diesen Punkt geauBert. 
Er nimmt an, daB die Regulationseier den primaren . Typus vor
stelIen, denn es »konnten zunachst bloB solche Lebewesen entstehen, 
welche yom Anfang ihrer Entwicklung an dieses Regulationsvermogen 
besaBenc. 

Von diesen Formen leiteter die Mosaikeier ab durch Verlust 
des Anteiles der Selbstregulation auf den friihen Stufen der indivi
duellen Entwicklung zugunsten der Selbstdifferenzierung einzelner Teile. 

Interessant ist, daB Roux als Ursache dieser Veranderung 
finale Prozesse angibt, und zwar teilweise die gleichen, die wir uns 
vor Kenntnis dieses Aufsatzes vorgestelIt haben. Ahnlich hat sich 
E. Schultz in seinem Buche ,.Prinzipien der rationellen vergleichen
den Embryologie« ausgesprochen. Die Abkiirzung der Entwicklung 
nennt er Tachygenese. :oDas Endziel aller Tachygenese ist eine 
Entwicklung, wo jedes Organ des erwachsenen Tieres durch sehr 
friih sich separierende Anlagen gekennzeichnet wird. Teleoblastiscbe 
Anlagen der Organe sind also . . . in jeder Tiergruppe meist jiinger, 
als eine minder geordnete und zahlenmaBig minder feststehende An
lagesubstanz. Zuletzt werden die Anlagen als Blastomeren schon 
bei der Segmentation des Eies in geringer Anzahl gebildet. Die 
friibe Absonderung von Blastomeren mit bestimmter prospektiver Be
deutung ist also das Endziel alIer Tachygenese.« 

Schultz faBt demnach wie Roux den isotropen Bau des Eies, 
der die Erganzung einer Blastomere zu einer vollstandigen Larve 
gestattet, als den primiiren auf und leitet von ihm den anisotropen 

2* 
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mit seiner Mosaikentwicklung ab; Przibram glaubt dagegen, wie 
aus dem folgenden Zitat hervorgeht, daB das Ei von vornherein auf 
Mosaikarbeit eingerichtet ist. 

Sehr klar wird die genetische Seite dieses Problems oft nicht 
herausgeschalt, da meist nicht die Frage formuliert wird: Welches 
ist del' urspriingliche Eitypus?, sondern die Alternative aufgestellt wird: 
1st der Bau des Eies isotrop oder anisotrop? 

Die kausale Frage ist ebenso in verschiedenem Sinne beant
wortet worden. Ich begniige mich hier, Przibrams Ausfiihrungen 
wiederzugeben, die mil' zutreffend zu sein scheinen. Seine W orte 
sind folgende: »In verschiedenen Eizonen sind verschiedene ... Stoffe 
vorhanden, die normalerweise die Differenzierung del' verschiedenen 
Organe in ihren Bezirken . . . veranlassen. Diese prospektive Be
deutung der Blastomeren fiihrt, wenn bei Verminderung des Eimate
rials Imine Umordnung del' Stoffe stattfinden kann, zu einer Selbst
differenzierung der Teilbildungen, wodurch Halb-, Viertel-, Achtel- ... 
Bildungen entstehen; wenn hingegen eine Umordnung des Eiinhaltes 
in der Weise moglich ist, daB wieder' aIle Stoffe in gegenseitiger Lage 
wie im unverletzten Ei angeordnet erscheinen, so entstehen Ganz
bildungen in einem proportional verkleinerten MaBstabe.« 

Przibram erklart sich also fiir einen anisotropen Bau des Eies 
und fiihrt das Vorhandensein odeI' FehIen einer Regulation auf eine 
bestehende odeI' ,fehlende Moglichkeit der Umordnung des Eiinhaltes 
zuriick. 

Dies ist also eine mechanische, kausale Erklarung del' verschie
denen prospektiven Potenz der Blastomeren. Sie gibt aber keine 
Antwort auf die Frage, wesha,lb diese Umordnung in einigen Eiern 
stattfindet, in anderen nicht, weshalb also aus einigen nach Isolation 
der ]'urchungszellen Teillarven, aus anderen Ganzlarven entstehen. 

Hier muB wieder die finale, die biologische Betrachtung 
einsetzen und versuchen, aus den Lebensverhaltnissen einen Grund 
fiir diese Verschiedenheiten zu erkennen. 

Einen groBen V orteil kann das Regulationsvermogen den Eiern 
bieten, die auch in ihren natiirlichen Verhaltnissen leicht Verletzun
gen ausgesetzt sind. Da konnen sich leicht einzelne' Blastomeren 
is olieren , und es ist dann von groBem Wert, wenn auch aus solchen 
zerstiickelten Keimen Ganzlarven und damit spateI' geschlechtsreife 
Tiere entstehen konnen. Eier dagegen, die VOl' Verletzungen ge
schiitzt sind, bei denen derartige Isolationen nie vorkommen konnen, 
bediirfen dieser Fahigkeit, einzelne Furchungszellen zu Ganzlarven zu 
erganzen, nicht. Ahnlich meint Roux, daB die Mosaikentwicklung 
entstanden sei durch den Selbstschutz del' Eier vor Storungen, durch 
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eine schiitzende Hiille oder durch EinschluB III den Mutterleib. 
Leicht verletzlich sind hiillenlose Eier ,die in stark' bewegtem 
Wasser sich entwickeln, geschiitzt solche, die im miitterlichen Leibe 
ihre Furchung durchmachen oder eine feste Hiille besitzen, die kein 
Zerschiitteln zulaBt, oder an ruhige Stellen, am Boden der Tiefsee 
oder ins Plankton abgelegt werden. 

Gehen wir die Reihe der Tiere auf diesen Punkt hin durch, 
wie es das spezielle Kapitel bringen wird, so zeigt sich, daB dieser 
Gedanke in der Tat uns den Schliissel zum Verstandnis der Ver
teilung der Regulationsfahigkeit in der Tierwelt gibt, daB durch ihn 
auch ein verschiedenes Verhalten nahe verwandter Formen seine Er
klarung findet: hiillenlos oder in der Verletzungen leicht verursachenden 
Brandungszone oder in sonst stark bewegtes Wasser abgelegt werden 
die Eier der Cnidarier, Echinodermen, des Amphioxus und PefJro
myxon, die auch Regulationseier sind, wahrend die Mosaikeier der 
Ctenophoren, Wiirmer, Mollusken, Tunikaten durch feste Hiillen 
oder Entwicklung an geschiitzten Orten vor Verletzungen behiitet sind. 

Also auch diese ersten Entwicklungsvorgange des befruchteten 
Eies sind von unseren drei Gesichtspunkten aus zu betrachten: 

a) Genetisch kann die eine Form der beiden Eitypen von der 
anderen abgeleitet werden. 

b) Kausal ist das verschiedene Regulationsvermogen der Eier 
auf die vorhandene oder fehlende Moglichkeit einer Umlagerung der 
Plasmastoffe im Ei zuriickzufiihren, und 

c) Final ist sie durch eine verschieden weit gehende Ver
letzungsmoglichkeit der Eier zu erklaren, die biologisch eine Ergan
zung eines Teiles des Keimes zu einer Vollarve fordert oder nicht. 

3. Die NeuropoI'usverdickung. 

N och an einem dritten Beispiel wollen wir das Verhaltnis der 
drei Fragestellungen zueinander priifen. 

Am Vorderkopfe von Wirbeltierembryonen, und zwar bei Paar
nasen, Gnathostomen, fand Kupffer an der Stelle des Schlusses 
des Gehirnrohres, am vorderen Neuroporus, eine Epithelverdickung, 
der er eine hohe phylogenetische Bedeutung zusprach. Er nannte 
sie »die unpaare Riechplakode der Gnathostomen c , da er sie von 
der unpaaren Anlage des Riechorgans des Amphioxus und der Cyclo
stomen herleitete. Diese geistreiche Hypothese schien die Kluft zwi
schen den Unpaarnasen und den Paarnasen zu iiberbriicken. 

Doch ergaben eingehende Untersuchungen, daB sich diese ge
netische Erklarung nicht aufrecht erhalten lieR, da diese Verdickung 
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gar nicht den Oharakter einer Sinnesorgansanlage besitzt, und anderer
seits das unpaare Riechorgan der Oyclostomen nicht in der Gegend 
dieses Epithelwulstes, am vorderen N europorus, oder erst nach dessen 
SchluB entsteht. 

Es galt nun, an die Stelle dieser morphologischen Erklarung 
der N europorusverdickung eine bessere zu setzen. l 

Wenn wir bedenken, daB sich bei Knochenfischen und Amphibien 
keine gleichwertige Bildung auffinden laBt (die von Kupffer bei 
Froschlarven beschriebene unpaare Riechplakode ist die Stirndriise 
der Kaulquappen), sondern nur bei Wirbeltierem'bryonen, deren 
Nervenrohr sich durch SchluB einer tiefen und weiten Rinne bildet, 
so scheint ein Zweifel zu bestehen, ob wir dieser Verdickung iiber
haupt eine hohe phylogenetische Bedeutung beimessen diirfen, oder 
ob sie nicht bloB eine Bildung ist, die sich erst bei Selachier- und 
Amniotenembryonen aus irgend welchen Ursachen angelegt hat, 1;'0 

daB sie gar keine Vergangenheit hat, und die Frage nach ihrer Her
kunft negativ beantwortet werden muB. 

Ich glaube in der Tat, daB wir es mit einem neuen Gebilde zu 
tun haben, das auf mechanische Faktoren zuriickzufUhren ist. Die 
Frage nach der phyletischen Bedeutung dieser Verdickung ist be
rechtigt und notwendig; die Antwort fallt hier allerdings negativ aus. 

Auch fiir eine Abstammung der Neuroporusverdickung der Am
nioten von der der Selachier spricht nichts; da bei beiden Klassen 
sich das N ervenrohr in gleicher Weise schlieBt, muB man annehmen, 
daB wir es hier mit einer Konvergenzerscheinung zu tun haben. Bei 
anderen Wirbeltierklassen ist, wie gesagt, ein gleiches Gebilde nicht 
zu beobachten. 

Dieses Beispiel zeigt, wie eine einseitige phylogenetische Be
trachtung der Entwicklung Organe fiir sich in Anspruch nehmen 
kann, die fiir sie gar nicht in Betracht kommen. 

Fragen wir also zweitens: Wo durch entsteht diese N euro
porusverdickung? Die grob mechanischen Vorgange bei ihrer 
Genese sind die, daB die einander schnell entgegenwachsenden Falten 
des N ervenrohres aneinanderstoBen und ihre gestauten Rander si,ch 
dabei aufwulsten. Bei der Abschniirung des N ervenrohres bleibt 
dann eine Verdickung im Ektoblast iibrig. Wahrscheinlich wird diese 
Erklarung der Entstehung aus mechanischen Ursachen, wenn wir 
lihnliche Marken beirn SchluB von anderen sich schnell abschniiren
den Organanlagen finden. U nd das ist in der Tat der Fall beim 
SchluB des Linsen- und des Gehorblaschens, wahrend an dem sich 
mehr allmahlich abschniirenden Riickenmark keine solchen Reste 
hjnterlassen werden. 
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Genauer betraehtet zeigt sieh, daB beim SehluB des Gehirns an 
den sieh beriihrenden Wallen eine auffallende Produktion von Zellen 
sta ttfindet, und daB die Verdiekung sieh spater dadureh ausgleieht, 
daB die Kernteilung in ihr im Vergleieh zu den angrenzenden Ab
s eh nitten der Epidermis besonders auffallend naehlaBt. 

Eine letzte Untersuehung hatte endlieh festzustellen, welehe 
Krafte bei einem so schnellen ScbluB von Robren und BIasen tatig 
sind und eine derartige Anschoppung von Zellen veranlassen. 

Stell en wir endlich unsere dritte Frage: Welcber biologische 
Wert kommt der N europorusverdickung zu? 

Eine sichere Antwort ist hierauf nicht zu geben. Ein bleibendes 
Organ wird durch sie nicht vorbereitet, da sie bald wieder schwindet. 
Ob ein solcher Zellhaufen an SchluBstellen sich scbnell abschniiren
der Organe besonders vorteilhaft ist, weil hier wegen des intensiven 
Wachstums ein V orrat von Zellen benotigt wird, ist eine Annahme, 
die vorlaufig durch nichts gestiitzt ist. Storend ist die Bildung auf 
keinen Fall, da sie sicb sehr bald zuriickbildet. 

Dieses dritte Beispiel lehrt uns wieder den beiden vorhergehenden 
gegeniiber manebes Neue. Einmal, daB auch jede noch so gering
fiigige embryonale Bildung auf unsere drei Fragestellungen hin unter
sucht werden kann. Zweitens, daB eine morpbogenetische Erklarung 
oft gar nicht gegeben werden kann, wenn es sich um eine neue Er
werbung handelt, und daB dann das Auftreten der gleichen Bildung 
bei verscbiedenen Klassen als eine Konvergenzerscheinung aufzu
fassen ist. 

Wiederholt ist darauf hingewiesen worden, und unsere drei Bei
spiele haben es wieder gelehrt, daB die drei Anschauungen der Em
bl'yologie einander nicbt ins Gehege kommen und vollig nebeneinander 
bestehen konnen. 

Logischerweise muB man sie also immer streng auseinander
halten und darf nicbt eine Erklarung, die auf eine dieser Fragen 
Antwort gibt, mit einer anderen Betrachtungsweise zuriickweisen. 
Und doch ist dies ofters geschehen. Ich fiihre hier ein Beispiel 
dafiir an, das eine finale Erklarung durch eine phylogenetiscbe zu 
ersetzen sucbt. 

Die biologische Erklarung fiir den Befund, daB sieh beiKnochen
fischen das N ervenrohr nicht als offene Falte anlegt, wie bei den 
meisten anderen Wirbeltieren, sondern als solider Kiel, ist darin 
zu sehen, daB sich infolge des Raummangels innerhalb des Eies keine 
Falte bilden kann und del' Embryo sich diesen veranderten Verhaltr 
ni&sen in del' Art seiner Organogenese anpassen muB. Jablonowski 
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wendet sich gegen diese Erklarung, da zwischen Keirn und Eihaut 
geniigend Raurn vorhanden sei, urn Faltenbildung zu ermoglichen. 
lndes vergiBt der Autor, daB die Bildung des Medullarrohrs bei 
Teleostiern auch unter der dem Keim eng aufliegenden Deckschicht 
vor sich geht, also sicher in groBter Raumbeschrankung, die die 
Kielbildung dieser Anlage wohl erklart. 

Jablonowski glaubt indes die solide Anlage des Nervenrohrs 
bei Knochenfischen darauf zuriickfiihren zu konnen, daB sich bei 
ihnen eine Abkiirzung des palingenetischen Entwicklungstypus, del' 
sich in der Faltenbildung bei den meisten anderen Wirbeltieren er
halten hat, erkennen laBt. Er leitet also den Typus der Knochen
fische von dem anderer Vertebraten abo 

Dies ist eine phylogenetische Erklarung, die ja auch berechtigt 
ist, aber neben unserer finalen. Beide konnen nebelleinander be
stehen, keine kann aber die andere ersetzen. Wenn Jablonowski 
die eine biologische Erklarung zuruckweist, so hat er eine andere, 
e ben falls finale an ihre Stelle zu bringen. 

Interessant ist es endlich, den Ausfiihrungen Riickerts uber 
die Ursachen der physiologischen Polyspermie, die er seiner 
prachtvollen Arbeit iiber die Befruchtung des Selachiereies angehangt 
hat, nachzugehen. 

Riickert hat die Verschiedenheit unserer drei Fragestellungen 
wohl gefiihlt, sie aber. doch nicht genugend voneinander getrennt, 
und setzt schlie61ich eine phylogenetische und kausale Erklarung an 
die Stelle einer finalen. 

Wir werden spater ausfiihrlich zur Frage del' physiologischen 
Polysperroie Stellung nehmen. Das Eindringen mehrerer Samen
faden in die groBen dotterreichen Eier der Selachier, Reptilien und 
Vogel, von denen doch nur einer mit dem Eikern zur Befruchtung 
verschmelzen kann, erklli.rt Boveri final damit, daB es fiir eineD. 
einzigen in den groBen Eiern zu schwierig sei, den Eikern aufzu
finden, weshalb mehrere ins Ei gelangen mussen; dadurch sei die 
Sicherheit gegeben, daB einer der Faden dem Eikern naheliege un'd 
die Befruchtung vollziehen konne. 

Ruckert glaubte diesen Erklarungsversuch durch den Einwand 
abtun zu konnen, daB die Spermien sich nicht auf das ganze groBe 
Ei verteilten, sondern sich auf die Keimscheibe beschrlinken - welche 
indes auch so ausgedehnt ist, daB mir Boveris Erklarung auf sie 
durchaus anwendbar erscheint. 

Ruckert erklart final die Polysperrnie des Selachier
eies damit, daB sie vollig unschadlich sei. Dies ist eine 
Zuriickweisung, die ich nicht annehmen kann, denn ohne triftigen 
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Grund darf man einen V organg, der von einer Seite als vorteilhaft 
bezeichnet wird, nicht als gleichgiiltig hinstellen. 

Dem gleichen Gedankengang begegnet man mehrmals in der
selben Arbeit. Beziiglich des Nutzens der Spermakopfe fiir die 
weitere Entwicklung des Eies erwli.gt Ruckert, ob sie nicht doch 
z. B. die Abfurchung der peripheren Blastomeren begunstigen. Doch 
fli.hrt er fort: ,.Aber es ist ebensogut moglich, ja vielleicht sogar 
wahrscheinlicher, daB sie in den gedachten Flillen ohne besonderert 
N utzen fur das Ei sind. c 

Der Autor vermengt ubrigens die finale Fragestellung mit der 
phylogenetischen. Er nennt Boveris Erklarungsversuch direkt einen 
phylogenetischen. Er schreibt nach dessen Zuruckweisen: .Jeden
falls kann man sich die phylogenetische Einfuhrung der Polyspermie 
auch noch auf eine andere Weise erklaren«, und fli.hrt dann. fort: 
.Der unmittelbare AniaB fur die Polyspermie der Selachier wird del' 
Verlust der Eihaut gewesen sein; es traten in das so gut wie nackte 
und gegen eine Uberfruchtung diesmal nicht reagierende Ei eine 
Mehrzahl von Samenfaden ein, und dieser Befruchtungsmodus wurde 
beibehalten, weil er infolge bestimmter, gleich zu besprechender Ein
richtungen vollkommen unschli.dlich war.c 

Dies ist streng logisch betrachtet eine genetische Erkllirung, wie 
Ruckert selbst angibt, da sie die Ableitung der Polyspermie von 
der Monospermie gibt. Es wird ja vom ,. Verlustc der Eihaut ge
sprochen. Gleichzeitig ist in dieser Anschauung auch ein kausaler 
Grund vorhanden, der in dem .Fehlen einer Eihaut« zu suchen ist. 

Dennoch fuhlt Ruckert, daB diese Erklarung Boveris Ver
mutung nicht voll befriedigend zu ersetzen vermag, denn seine fol
genden Worte lauten: .DaB damit ein groBerer oder geringerer Vor
teil fUr das Gelingen der Befruchtung und die Weiterentwicklung 
des Eies verbunden war, ist eine wohl mogliche, aber nicht not
wendige Annahme. Es reicht ffir die Erklarung vollkommen aus, 
wenn wir wissen, daB das Ei gegen die N achteile und Gefahren, 
welche das Eindringen einer Mehrzahl von Spermakopfen mit sich 
bringen kann, geschutzt war oder sich durch Anpassung zu' schutzen 
vermochte. Das letztere ist bei dem ganzen Polyspermieproblem 
offenbar der springende Punkt . . .« 

Diesem Nachweis der Unschadlichkeit der Polyspermie ist der 
groBte Teil von Ruckerts Darlegungen gewidmet. So wertvoll und 
interessant diese Betrachtungen sind, so kann hier doch nicht naher 
auf sie eingegangen werden, da sie eben mechanische Griinde daflir 
geltend machen, wir aber eine Nutzlichkeit der Polyspermie nicht 
von der Hand weisen wollen. 
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RUckerts Darlegungen sind sehr einleuchtend und konnen 
meines Erachtens unbedenklich angenommen werden, und zwar nicht 
an Stelle, sondern neben Boveris Idee, da sie keine finalen, 
sondern phylogenetische und kausale Erklarungen geben. 

Die Polyspermie der Selachier kann also erklart werden: 
1. phylogenetisch durch den Verlust der das Ei vor Ein

dringen der Spermatozoen schUtzenden Eigenschaften, sie 
ist abzuleiten von der Monospermie; 

2. kausal durch das Fehlen dieser Eigenschaften; 
3. final durch die N otwendigkeit, in die groBe Keim

scheibe mehrere Spermien hineinzuschicken, damit einem die 
Moglichkeit gegeben wird, den in der groBen Plasmamasse liegenden 
Eikern zu erreichen. 

Ich habe diesen Beispielen einen groBen Raum gewidmet, urn 
eben die gegenseitige SteHung der phylogenetischen, der kausalen 
und der finalen Betrachtungsweise recht klar zu mach en , urn zu 
zeigen, daB sie logisch streng auseinander zu halten sind, daO sie 
einander nicht ins Gehege kommen, sondern, urn das hier zum SchluG 
noch ein letztes Mal zu betonen, nebeneinander angewendet werden 
konnen. Nicht eine allein genUgt zu einer vollgiiltigen Erklarung 
einer embryonalen Erscheinung, sondern erst aIle drei vereinigt: 
Man kann und muB jede embryonale Bildung von der 
phylogenetischell, der kausalen und der finalen Seite be
trachten. 
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Zweites Kapitel. 

Uie finale Betrachtnngsweise der Embryologie 
in der Literatnr. 

Geringe Beriicksichtignng der finalen Betrachtungsweise del' Embryologie 
in der Literatur. Hen sen s Ansicht von der ZweckmaJ3igkeit embryonaler Vor
gange. Roux' Meinung vom Vorkommen des .Dauerfahigen.. Schultz' Prin
zipien der rationelJen verglekhenden Embryologie. Kranichfelds Arbeit iiber 
die physiologische Bedeutnng des Schlundapparates del' amnioten Wirbeltiere. 
SteHung unserer Anschauung iiber embryonale Organe zu der dieser Autoren. 

N ach dem im ersten Kapitel tiber die mangelnde Beriicksichti
gung der finalen Betrachtung der Embryologie Gesagten ist anzu
nehmen, daB ihr bisher nur wenig Arbeiten gewidmet sind. In der 
Tat ist die literarische Ausbeute in dieser Hinsicht sehr gering, 
wenigstens soweit es sich um embryonale Organe und Vorgange 
handelt, deren ZweckmaBigkeit nicht offen zutage tritt. 

Hier und da habe ich in speziellen Arbeiten Bemerkungen ge
funden, die auch auf eine physiologische Bedeutung einer rein embryo
nalen, allgemein als funktionslos betrachteten Bildung hinweisen. 
Indes geschieht dies rneist nebenher, ohne daB groBes. Gewicht auf 
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diese Anschauungsweise gelegt wird. Immerhin mag mir manche 
einschlagige Notiz entgangen sein, da es naturlich ein Ding der Un
moglichkeit ist, die ganze embryologische Literatur auf diese Frage 
hin durchzuarbeiten. Auf eine voIlstandige Sammlung solcher zer
streuter finaler Erkliirungsversuche kommt es mir hier auch nicht all" 
da ich erst einmal eine zusammenfassende, wenn auch keineswegs 
erschopfende Ubersicht uber unseren Standpunkt zu geben beabsichtige. 
Der Zweck dieses Buches ist ja, fur die Gleichberechtigung der 
Frage nach der ZweckmaBigkeit embryonaler Organe und 
Vorgange nebeI?- der nach ihrer phylogenetischen Bedeu
tung und del' mechanischen Entwicklung einzutreten. 

Ausfuhrlich sind nur wenig Forscher auf die physiologische Be
trachtung der Embryologie eingegangen. 

Sehr nahe stehen meine Ansichten denen von V. Hensen, die 
er in eine Streitschrift verborgen hat. 

Hensen meint in einem »unbedingten Vertrauen zu del' ~atur<, 
daB aIle Entwicklungsprozesse mit moglichster V oIlkommenheit vor 
sich gehen, also, urn unseren Ausdruck zu gebrauchen, in zweck
maBiger Weise. K e i bel rugt zwar, diese Annahme liege fur ihn auBel'
halb des Rahmens naturwissenschaftlicher Betrachtungen, doch hoffe 
ich nachweis en zu konnen, daB sie durchaus die Berechtigung dazu hat. 

Hen sen erkennt also den vorhandenen Entwicklungsgang als 
den richtigen und einzig moglichen an, und zwar ist er es deshalb, 
weil »jeder andere Weg nicht erhalten bleiben k6nnte, weil die da
von betroffenen Organismen dadurch in N achteil gesetzt werden und 
zugrunde gehen muBtenc. So erklart Hensen die Entwicklung der 
Keimblatter und die Durcheinanderschiebungen der Gewebe zur Bil
dung der Organe in finaler Weise ahnlich wie wir (s. Kapitel 8' 
durch die N otwendigkeit, daB erst einmal sich einzelne Zellagen 
bilden muBten, • die sich durch bestimmte Eigenschaften von den 
Zellen der anderen Lagen unterscheiden. Die Organe gebrauchen, 
oder, richtiger gesagt, enthalten nach ihrem Aufbau Zellbestandteile, 
welche meistens dreien diesel' Lagen entnommen sind. Weil dies die 
Erfahrung lehrt und weil die Lagenbildung und darauf die Schie
bungsprozesse schon sehr fruhzeitig beginnen, schlieBen wir, daB 
dieselbe eine Hauptbedingung fur die Entwicklung der Organe sein 
muBte.« An dem Beispiel der Entwicklung des Auges erlautert e1' 
diesen Gedanken und kommt zum SchluB, daB diese Entwicklung 
durch sich selbst gerechtfertigt ist; .kein Verfahren ist angebbar, 
welches unter Innehaltung alIer bezuglichen Bedingungen ein so ver
wickelt aufgebautes Gebilde in einfacherer Weise herstellen konnte, 
als dasjenige ist, welches die N atur einschlagt •. 
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Aber Hensen geht noch weiter, indem er auch das Auftreten 
embryonaler und sich riickbildender Organe final erkHirt. ,. DaB 
selbst bei den hOchsten Tieren die Ohorda iiberhaupt noch entsteht, 
beruht meiner Meinung nach darauf, daB in der fruhen Zeit ihrer 
Entstehung Scheidungen der Zellen behufs Ausbildung ihrer spezi
fischen, gewebsbildenden Eigenschaften notwendig werden, welche in 
der erforderlichen Weise sich nur oder am besten auf diesem Wege 
vollziehen. < 

Die Erklarungsversuche Hensens sind richtig, wenn auch meines 
Erachtens nicht genugend ZUIn finalen Verstandnis der embryonalen 
Gebilde. Auch schlagt er bei seinen Betrachtungen einen anderen 
Weg ein als wir. 

Hensen gehtvon seinem unbedingten Vertrauen zu der Natur aus 
und sucht dann die embryonalen Prozesse zu deuten; mir drangte 
sich bei speziellen Arbeiten die N otwendigkeit einer Funktion embryo
naler Organe auf, und zwar gleich, welches Gebilde ich auch in 
Angriff nahm. So kam ich dazu, auch andere Organe auf ihre 
biologische Bedeutung hin zu studieren, und daraus entwickelte sich 
meine Anschauung von der Allgegenwart der ZweckmaBigkeit, die 
mit Hensens Vertrauen zur Natur identisch ist. 

Nicht ganz so weit wie Hensen geht Roux. Er sagt, daB 
> alles typische Lebende, was WIT jetzt sehen, die summierten ,selbst
erhaltungsfahigen' Bestandteile sind des ganzen beziiglichen irdischen 
Geschehens vor unserer Zeit. Alle Prozesse, welche nicht dauer
fabig in sich selbst waren, oder trotz diesel' inneren Fabigkeit nicht 
zugleich dauerfahig in den auBeren Verhaltnissen waren, hOrten auf; 
und wir finden von ihnen bloB noch Spuren ihrer friiheren Tatigkeit 
oder auch diese nicht, wahrend alles, was im Laufe der MiIlionen 
Jahre und im ewigen Wechsel des Geschehens zufiilligerweise Dauer
fahiges entstanden ist, sich aufgespeichert hat •. 

Roux meint also wie wlr, daB alle Lebensprozesse dauerfahig, 
d. h. zweckmaBig verlaufen, gibt aber doch zu, daB von nicht Dauer
fahigem Spuren der fruheren Tatigkeit erhalten bleiben konnen, 
leugnet also nicht rundweg das Vorhandensein von Unzweck
maBigem. 

Von neueren Autoren sind hier nur Schultz und Kranichfeld 
zu erwahnen, von denen ersterer das ganze groBe Gebiet der tierischen 
Entwicklung bespricht, letzterer ein spezielles Organ des Hiihner
embryo, die Schlundspalten, ins Auge faBt, beide verschieden in der 
Ausgangsidee und in ihrer Durchfiihrung, aber sich gleichend darin, 
daB sie ihre Anschauung nicht auf ane Gebilde des Embryo aus
dehnen wollen. 
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Beide Arbeiten mUssen wir einer eingehenden Besprechung unter
ziehen, da gerade durch diese GegenUberstellung mein eigener Stand
punkt und der Zweck dieser Schrift besonders deutlich hervortritt. 

Erst wollen wir unsere SteHung zu dem sehr lesenswerten Bucll 
von Eugen Schultz: »Prinzipien der rationellen vergleichen
den Embryologie« festlegen. 

Liest man das einleitende und das beschlieBende Kapitel, so 
konnte man annehmen, daB meine AusfUhrungen nur eine Wieder
holung der von Schultz gegebenen seien, - auch dann wiirden sie 
nicht Uberfliissig sein, denn das si duo faciunt idem, non est idem 
wUrde sich gerade auf einem so wenig betretenen Gebiete bewahr
heiten. In der Tat, auch fiir Schultz ist die »Phylogenie nicht 
Endzweck der Untersuchunge (S.4), er betrachtet die Embryologie 
auch wie ich nicht kausal, sondern fragt nach dem »W ozu? e (S. 6), 
er sieht den Organismus »vom Standpunkt der ZweckmaBigkeit« an 
(S. 189). Besonders die Untersuchungsmethode deckt sich mit der 
meinen, indem auch auf seine Fragen nicht so das Experiment, son
dern mehr die Beobachtung in der Natur Antwort zu geben im
stan de ist. 

Und doch, wenn auch Fragestellung und Untersuchungsmethode 
sich gleichen, so sind unsere Arbeitsgebiete doch verschieden, hier 
und da sich beriihrend, aber bald wieder auseinandergehend. 

Schultz beschrankt namlich seine Betra,chtungen auf die cenoge
netischen Prozesse, die Abweichungen von den altererbten palingeneti
schen Vorgangen, und sucht sie durch die verschiedene Lebimsweise der 
Organismen zu erklaren. Die palingenetischen nimmt er als gegeben 
hin, ohne sich aber Uber die Schwierigkeiten der Unterscheidung der 
beiden Formen einer Tauschung hinzugeben. Ja, er spricht direkt 
aus, daB »die Wiederholung phyletischer Stadien in der Ontogenese 
keinen Nutzen haben kanne, engt also ausdrUcklich seine finale An
schauung auf die cenogenetischen Vorgange ein. 

Mir kommt es im Gegenteil darauf an, gerade die altererbten, 
nicht oder wenig veranderten Organe und Entwicklungsprozesse auf 
ihre ZweckmaBigkeit hin zu studieren, wobei natUrlich die leichter 
final zu verstehenden cenogenetischen nicht auszuschlieBen sind und 
uns gar oft den Fingerzeig zur Beantwortung der Fragen auf jenem 
Gebiet geben. Oder genauer gesagt: Ohne RUcksicht auf Palingenese 
und Oenogenese versuche ich aIle Erscheinungen der Embryo
genese als zweckmaBig zu erklaren, - ein weitergehendes, aber 
ungleich schwerer zu erreichendes Ziel, als die Beschrankung auf 
das Verstandnis der Veranderungen von der ursprUnglichen Ent
wicklung. 
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Am besten wird unsere Stellung zueinander klar, wenn wir unsere 
Behandlung der Frage nach der· Bedeutung der Riickbildungen ver
gleichen. Wahrend ich sie, soweit sie noch vorhanden sind, als fiir 
den Korper niitzlich ansehe, spricht Schultz von »oft allen Sinn 
verloren habenden Gebilden« (S. 61). Die Frage nach ihrer funk
tionellen Bedeutung beriihrt er nicht; er nimmt sie eben als palin
genetisch, also als gegeben hin. 

Schultz steht in seinen Anschauungen den meinen gegeniiber 
noch zu sehr im Banne der Abstammungslehre, urn nicht entgegen 
seiner Ankiindigung im erst en Kapitel doch immer auf phylogene
tische Gesichtspunkte einzugehen; letzten Endes versucht er doch oft 
den urspriinglichen palingenetischen Entwicklungsgang aus dem durch 
cenogenetisch.e Veranderungen verschleierten Entstehen herauszu
scMlen. Fiir ihn ist also die finale Betrachtung der Embryologie 
nicht Selbstzweck, wie in dieser Schrift fiir mich. 

In diesen Gegeniiberstellungen ist natiirlich kein Tadel gegen 
das sehr interessante Biichlein enthaIten. 1m Gegenteil, ich freue 
mich, ein mit Unrecht so wenig beachtetes Gebiet, das dem meinen 
so nahe liegt, in dieser vollstandigen Weise behandelt zu sehen. Die 
vortreffliche Zusammenstellung von Beispielen hat mir man chen 
Dienst geleistet. 

Kranichfeld hat eine schwerere Aufgabe vor sich, indem er 
als Untersuchungsobjekt nicht einen cenogenetischen Vorgang, son
dern ein altererbtes, allgemein als riickgebildet und funktionslos an
gesehenes Gebilde genommen hat. Er gebt daher auch nicht von 
Voraussetzungen aus, daB ihm eine Funktion innewohnt, und sucht 
zu ergriinden, welcher Art sie ist, sondern bemiiht sich nach
zuweisen, daB dem Organ eine besondere Tatigkeit zu
kommen muB. 

Interessant ist es, zu verfolgen, auf welchem Umweg Kranich
feld zu der Annahme einer Bedeutung der SchlundspaIten fiir das 
Leben des Hiihnerembryo gefiihrt wird. Die Wichtigkeit des Gegen
standes 'verlangt, daB wir die Einleitung zu dieser Arbeit ausfiihrlich 
besprechen und oft wortlich wiedergeben. 

Dem Autor fallt auf, daB ,der Schlundapparat in einer be
stimmten Zeit des Embryonallebens noch vollstandig erhalten zu seine 
scheint, wahrend nach Mehnert doch die Riickbildung eines nicht 
funktionierenden Organs unaufhaItsam fortschreitet. Er meint daher, 
»daB das von dieser Regel abweichende Verhalten des Schlund
apparates einen Grund haben muB«. Kranichfeld halt es weiter 
fiir »moglich, daB die Organe der phylogenetisch alteren Stufen, 
welche wir bei den Embryonen antreffen, nicht nur deswegen erhaIten 



32 Die finale Betrachtungsweise der Embryologie in der Literatur. 

geblieben sind, weil diese die Stammesgeschichte noch einmal durch
laufen miissen, sondern weil zugleich auch die einfacheren Organe 
der alteren Zeit die fiir die Lebensfunktionen der Embryonen 
geeignetsten Formen sind«, letzteres in Anlehnung an eine von 
J. v. Sachs aufgestellte Regel, >nach der der Grad der Differen
zierung eines Organs im geraden Verhaltnis zur GroBe des Organis
mus« stehen solI. 

Ohne auf die Giiltigkeit der von Mehnert und Sachs gegebenen 
Gesetze einzugehen, finden wir in den kurz wiedergegebenen Aus
fiihrungen ein ernstes Bestreben, die N otwendigkeit der Funk
tion dieses embryonalen Organs zu beweisen. Leider ver
allgemeinert der Autor diese Anschauung nicht, denn er fiigt gleich 
bei: »auf offenbare Rudimente, wie das os centrale, dad man das 
Gesagte natiirlich nicht anwenden«. 

Auch in der Suche nach der }1'unktion des Schlundapparates 
gebt Kranichfeld nicbt direkt auf sein Ziel los. Er forscht erstens 
nach Bildungen, die als ein Hindernis gewisser embryonaler Lebens
vorgange aufzufassen sind, da deren Erhaltung nach den Gesetzen 
der Entwicklung unmoglich ware, »wenn die Schadigung nicht durch 
eine andere niitzliche Funktion der betreffenden Einrichtung aus
geglichen wirdc. Solche Anlagen findet er in den fiir die Blut
zirkulation sehr hinderlichen Aortenbogen. 

Dann forscht der Autor weiter nach Bildungen, die nicht als 
embryonale Kiemenanlagen gedeutet werden konnen, also eine phy
siologische Funktion des Schlundapparates auch ohne Riicksicht auf 
die Kiemenatmung beweisen. Als derartige Bildungen werden die 
erste Schlundfurche und -tasche angefiihrt, die auch bei Kiemen
atmern nie zur Atmung benutzt worden sind. Der erste Schlund
bogen bildet das Gesicht, die Tasche das Mittelohr, - aIle Taschen 
und Furchen formieren die VerschluBmembranen, in deren Bildung 
das eigentliche Ziel dieser Organe gesehen wird. 

Diese Betrachtungen fiihren einen Schritt weiter, als die oben 
wiedergegebenen allgemeinen Erorterungen, indem sie nachweisen, 
daB spezieIl der Schlundapparat des Hiihnerembryos eine 
physiologische Bedeutung hat. 

Beziiglich del' Funktion des Apparates selbst begniigt sich 
Kranichfeld mit dem Hinweis auf Zusammenhange, die eine phy
siologische Bedeutung sicherstellen.J Eine »prospektive Bedeutung c 

des Gebildes, ein Hervorbringen von im spateren Leben notwendigen 
Organe, die mehrfach erwahnt werden, wird nicht als physiologische 
Funktion aufgefaBt, wie ich es tue; eine besondere Hypothese der 
Tiitigkeit wird nicht aufgestellt. Immerhin deutet er doch darauf 
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hin, daB an den Grenzen von Ektoderm und Entoderm die Fro
riepschen Schlundorgane entstehen, die er nicht wie ihr Entdecker 
als Sinnesorgane, sondern als Driisen mit innerer Sekretion auffaBt. 

Kranichfeld hat ein reiches Material zusammengetragen, das 
die N otwendigkeit der physiologischen Tatigkeit des Schlundappara.tes 
zwingend beweist; tiber die Art der Funktion auBert er sich, wie 
gesagt, nicht. 

Es ergibt sich aus diesen Darlegungen, da.B die Anschauungen von 
Schultz und Kranichfeld sich doch mit der meinen nicht voll
standig decken. Ersterer beschrankt seine finale Betrachtung auf 
cenogenetische V organge, letzterer sucht sich erst zu der Annahme 
einer physiologischen Funktion embryonaler Gebilde durchzukampfen 
und will Rtickbildungen von dieser Betrachtung auch ausgenommen 
wissen. 

lch bin dagegen durch meine entwicklungsgeschichtlichen Stu
dien zu der Anschauung gelangt, daR alle Organe des Embryos, 
aIle Vorgange wahrend seiner Entwicklung vom Stand
punkt der ZweckmaBigkeit aus betrachtet werden konnen 
und suche dies durchzufiihren. 
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Drittes Kapitel. 

Die Zweckma:Bigkeit und ihr Geltungsbereich 
in der Tierwelt. 

I. Begriff del' Zweckma13igkeit. Jensens primare und sekundare Zweck
maBigkeit. Die ZweckmaBigkeit ist ein relativer Begriff. 

II. Reichweite der Zweckma13igkeit. Stellungnahme zu den Eigenschaften, 
die fUr indifferent und schadlich gehalten werden. Ansicht von J ense n, PIa te 
llnd Schultz. Eigene Auffassung von' der Allgegenwart der ZweckmiiJ3igkeit. 
Vorteile diesel' Anschauung. Prinzip der Sparsamkeit. Widerlegnng der An
sicht vom Vorhandensein unnlitzer Gebilde auf historischem Wege. Piates 

Peter, Die Zweckmliiillkeit in der EntwicklunllSllellChichte. 3 
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Einwiirfe. Besprechung einzelner Falle von fUr unzweckmaBig gehaltenen Merk
malen. A. Indifferente Merkmale. 1. Organisationsmerkmale. Vorteilhaft ZUl' 
Zeit ihrer Entstehung. Zweizahl der Extremitatenpaare der Wirbeltiere. Ra bIs 
Theone. Fliigelform der Vanessen. Artunterschiede niitzlich durch die Variabilitat. 
2. Die noch nicht selektionswertigen Anfange erst spater niitzlicher Eigenschaften. 
Niitzlichkeit geringftigiger individueller Variationen. Bumpus, Weldons Bei
spiele. Niitzlichkeit der Variabilitat. 3. Die groBe Fiille von Farben, Formen 
und Zeichnungen von Schmetterlingsfitigeln, V ogelgefiedern usw. 4. Kolossale 
Schnabel mancher Vogel eben falls nicht indifferent. B. Schadliche Eigenschaften. 
1. Exzessive Bildungen. 2. Schalenlosigkeit von Schnecken, die aus schalen
tragenden sich entwickelt haben. Relative Ungeschiitztheit aufgewogen durch 
groJ3ere anderweitige Vorteile del' Schalenlosigkeit. 3. Manche rudimentare 
Organe wie der Wurmfortsatz des Blinddarms. Anhang: Das Aussterben der 
Arten trotz voller ZweckmaJ3igkeit aller Eigenschaften auf katastrophale Natur
ereignisse zuriickzuftihren. Kampf ums Dasein: Anteil des Menschen und seiner 
lIaiQstiere. Leichteres Aussterben hoch spezialisierter Formen. 

Das erste spezielle Kapitel solI der ZweckmiWigkeit im Tier
reiche gewidmet werden. Wir miissen erst untersuchen, was unter 
diesem Begriff zu verstehen ist und in welcher Ausdehnung er auf 
die Tierwelt angewendet werden kann. 

I. Begriff der Zweckma.Bigkeit. 

,Das Grundproblem der Biologie ist das der ZweckmaBigkeit« 
beginnt zur Strassen sein Kapitel in der Kultur der Gegenwart 
liber diese Eigenschaft der Organismen. 

ZweckmaBig nennt man einen Organismus, der seiner 
Umwelt voll angepaBt ist, sich also im Kampf ums Dasein 
gut behaupten kann. 

Meist wird di~ser Begriff aber nicht auf Tiere, sondern nur auf 
deren Organe oder IJebensvorgange angewandt. Man legt diesen die 
:Eigenschaft »zweckmaBig« bei, wenn sie ihrem Trager oder dessen 
Art direkt oder indirekt N utzen bringen, die Organe also ihre Tiitig
keit in normaler,. nutzbringender Weise verrichten und die Prozesse 
in vorteilhafter Weise ablaufen. 

Ais Synonyma fiigt zur Strassen die Ausdriicke bei .angepaBt, 
dauerfordernd, erhaltungsmaBigc, bei einem Organ spricht man auch 
im gleichen Sinne von einer »biologischen oder physiologischen Be
deutung«, von einer Funktion, und die Betrachtung der Organismen
welt auf ihre ZweckmaBigkeit nennt man die okologistische oder die 
.finale Betrachtungsweise« im Gegensatz zur kausalen. 

Oft wird die ZweckmaBigkeit auf Lebensfunktionen be
schrankt. 

So sagt zur Strassen: .Die Erhaltung des Individuums oder 
des Stammes erscheint als .Zweck< solcher Geschehnisse c , und 
Johannsen definiert diesen Begriff als >selbsterhaltende Reaktion«, 
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als Ausdruck dafiir, daB das System der Organismen sich im dyn:a," 
mischen Gleichgewicht befindet. 

Ich mochte aber in unsere Definition die korperlichen Ge
bild.e, Organe oder Gewebe mit einschlieBen. Es handelt sich 
dabei um keine Erweiterung des Begriffs, da man hier auch die 
Funktion des Organs oder Gewebes im Auge haben kann, und sich 
in diesem Falle die finale Betrachtung in der Tat auf eine Tatig
keit erstreckt. Es ist mehr eine Bequemlichkeit des Ausdrucks, die 
ihren Grund gerade in der Embryologie darin hat, daB uns die 
Funktion der meisten embryonalen Organe vollig unbekannt ist und 
WIT damit zufrieden sein miissen, wenn uns der Nachweis gelingt, 
daB ein solches Gebilde iiberhaupt eine Tatigkeit ausiibt. Dann 
kann man sagen, daB das Organ einer Funktion gemaB, also in der 
Tat zweckmaBig gebaut ist, wahrend iiber den Oharakter eben dieser 
unbekannten Tatigkeit nichts ausgesagt werden kann. Und wir 
miissen gerade die embryonalen Organe auf ihre ZweckmaBigkeit 
hin untersuchen, da ihnen diese Eigenschaft oft abgesprochen wird 
und viele von ihnen als indifferent oder gar schadlich bezeichnet 
werden. 

Ich unterscheide daher zweckmaBige Gebilde und Vorgange, 
ohne aber dies em Unterschied eine grundlegende Bedeutung beilegen 
zu wollen. 

Auf die ZweckmaBigkeit hin sollen die Embryonen in ihren Or
ganen und Entwicklungsvorgangen untersucht werden. 

~abei nehmen wir diese Eigenschaft als gegeben hin und haben 
uns nicht iiber ihre Ursachlichkeit zu auBern. Wir brauchen 
nicht in den Streit einzudringen, ob sie mechanischer, psycho-vita
listischer oder supravitalistischer N atur ist. Wer sich fiir diese 
Fragen interessiert, findet Naheres dariiber in z u r S t r ass ens 
Aufsatz. 

In der Literatur sind verschiedene Formen der ZweckmaBig
keit aufgestellt worden, die sich in der Hauptsache auf die Entstehung 
der Zweckgebilde grunden, fur uns also, wie aus dem eben Gesagten 
hervorgeht, weniger von Wert sind. Ich erwahne hier die Ansichten 
von Roux und Jensen. 

Roux will den Begriff der ZweckmaBigkeit einengen und diese 
Bezeichnung beschranken auf »das einem vorbedachten Zwecke ent
sprechend geleitete Geschehen und dessen Produkt (1915, S. 57). Nur 
solches Tun oder Geschehen ist Zwecktatigkeit, Teleoergasie, 
und das Produkt ist die wahre oder genetische ZweckmaBig
keit, Epitedeiotes .. konkret das wirkliche »Zweckgebildec, 
Teleomorphosec. Diesem stellt er gegeniiber »das aus irgend-

3* 
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welchen Ursachen entstandene, aber einem von nicht Mitwirkenden 
gedachten Ziele oder Zwecke Entspre chen de " die »Dauerfahigkeiten., 
konkret die .Dauergebilde.) Bebaiomorphosen. 

Flir uns kommen aIle nlitzliehen Gebilde in Betracht, sowohl 
Bebaimorphosen wie Teleomorphosen; wir nehmen das ganze groBe 
Gebiet der ZweckmaBigkeit - im weitesten Sinne - in unsere Be
trachtungen auf, da wir ihren Geltungsbereich in der Ontogenese 
erst bcstimmen wollen. 

Auch J ensens Unterscheidung in eine »primare« oder >sekun
dare« ZweckmiiBigkeit, auf die er groBen Wert legt, hat fUr uns keine 
Bedeutung. Von Wert ist sie, will man, wie es Jensen tut, ihrer 
Entstehung nachgehen. Da unterscheidet man gut die beiden Formeu. 
Ais primare ZweckmaBigkeit wird da .ElementarzweckmaBigkeit« 
betrachtet, die schon das erste lebendige Material besaB, die bereits 
mit der Organisation gegeben war und nicht durch Selektion ent
standen sein konnte. Unter diesen Begriff fallen nach Plate Assi
milatiou) \Vachstum, Reizbarkeit, Kontraktilitat, Atmung und Fort
pflanzung . 

• Aus diesen pl'imaren, elementaren ZweckmaBigkeiten wiirden 
dann naeh del' Darwinschen Lehre die ,sekundar zweckmaBigen' ... 
Eigenschaften hervorgehen, die uns hesonders in del' hohen Leistungs
fahigkeit, Erhaltungsfahigkeit und Regenerationsfahigkeit del' Organe 
und Organsysteme del' hoheren Tiere entgegengetretcn« (J ens en). 

Del' Qualitat nach sind diese heiden Formen del' ZweckmaBig
keit nieht zu trennen, deshalb sind sie fiir unser Problem, die ihre 
Tragweite in del' Embryologie zum Gegenstancl hat, von keinem Wert. 

Wiederholen moehte ieh hier noeh, daB ieh mit dem Begriff del' 
ZweekmaBigkeit nieht irgend eine »Zwecktatigkeit«, eine »Zielstrebig
keit« verbinde. lch kann mich nicht dazu entschlieBen) in der Or
ganismenwelt eine bestimmt gerichtete Entwicklung anzunehmen. 
Eine neue Eigenschaft kann dauerforderncl sein, mag sie sieh in den 
Organisationsplan cles Tiercs einfligen und ilm in del' begonnenen 
Weise weiter ausbauen, oder mag sie ihn in eine andere Richtung 
drangen. 

Wichtig ist flir uns, sich Idar zu machen, daB die ZweckmaBig
keit kein ahsoluter, sondern ein relativer Begriff ist. Eine Eigen
schaft, die in einer Hinsieht niitzIich ist, kann in einer anderen 
schacllich sein; da ist immer naehzuforschen, welehe Seite die wich
tigere ist. So ist die Erhaltung des Artbestandes eine viel bedeu
tungsvollere Aufgahe der Organismenwelt als die Erhaltung del' 
Individuen, von denen unenclliche Mengen dem erstgenannten Zwecke 
geopfert werden. Ein Zugrundegehen vieler Tiere ist also kein Be-
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weis daflir, daB eine Eigenschaft schadlich ist; sie kann in einem 
bestimmten Fall dem'Tier den Untergang bringen, dennoch aber flir 
die Art im allgemeinen zweckdienlich sein. 

Eine nlitzliche Eigenschaft kann aber flir das Tier zu einer 
schadlichen werden, auch wenn sie dem Trager sonst niitzlich ist. 
Sie kann dieses Vorteils sofort verlustig gehen, wenn die Lebens
bedingungen plOtzlich eine bedeutende Veranderung erfahren. 

Nehmen wir z. B. an, ein Tier habe sich auf einem Felsen an
gesiedelt und lebe auf ihm angeheftet, sei es ein Echinoderm, Cirri
pedier oder eine andere Form. Aus dieser seBhaften Lebensweise 
zieht es viele Vorteile. Nun wlirde der Felsen durch ein N atur
ereignis mit V ulkanasche oder Schlamm bedeckt. Die beweglichen 
Tiere konnen den neuen Bedingungen, denen sie nicht angepal3t 
sind, entgehen, indem sie sich geeignetere W ohnorte aussuchen. 
Die angehefteten dagegen werden zugrunde gehen mlissen: ihre 
sonst so vorteilhafte Unbeweglichkeitist ihnen zum Unheil ge
worden. 

Andern sich dagegen die Lebensbedingungen langsam, so ist 
das angepaBte Organ imstande, auf diese Anderung mit U mgestaltung 
zu reagieren, die der neuen U mwelt in del' gleichen Weise angepaBt 
ist, wie die alte Gestalt del' frliheren. Die alte Form, ware sie ge
blieben, wlirde in del' neuen Umgebung nicht mehr zweckmaBig zu 
nennen sein. Dagegen bleibt bei der Anpassung die ZweckmaBigkeit 
bestehen, aber ihre Grundlage andert sich. 

1m obigen Fall ist dagegen die niitzliche Eigenschaft infolge 
des schnellen Wechsels der Lebensbedingungen fiir den Trager zur 
schiidlichen geworden. Dennoch braucht sie fUr die Art nicht als 
unzweckmaBig bezeichnet zu werden; sie wird fortdauernd den an 
anderen Stellen lebenden Exemplaren der Art weiterhin vorteilhaft 
sein und zur Erhaltung des Artbildes beitragen. 

Bei der Frage nach del' ZweckmaBigkeit eines Organs oder einer 
Eigenschaft mUssen wir also erst immer fragen, in welcher Rich
tung diese Niitzlichkeit liegt, ob sie dem Individuum oder der 
Art gewidmet ist. 

J edenfalls ist die Frage nach der ZweckmaBigkeit einer Bildung 
vollberechtigt. Wenn sie von vielen Seiten so miBachtet wird, so 
liegt dies daran, daB mit dies em Begriff in phantastischer Weise 
umgegangen wurde. Auch fiirchtete man, wie im einleitenden 'Ka
pitel ausgeflihrt wurde, daB er die Forschung in kausaler oder phylo
genetischer Richtung ausschlieBe oder beeintrachtige. Diese Gefahr 
ist nicht vorhanden, da ja alle drei Betrachtungsweisen nebeneinander 
bestehen konnen. 
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II. Reichweite der ZweckmaBigkeit. 

Was ZweckmaBigkeit von Merkmalen der Organismen anlangt, 
so sind unendlich zahlreiche FaIle seit langem bekannt und haben 
die Bewunderung und das Staunen del' Forscher erregt, und noch 
immer werden neue interessante Beispiele beschrieben, die uns von 
einer schier unmoglich scheinenden Anpassung eines Organs an eine 
bestimmte Umgebung oder Lebensweise berichten. 

Doeh beschrankt man sieh hierbei auf einzelne besonders ins 
Auge fallende Anpassungen. Auf den gesamten Organismus mit all 
seinen Organen und Lebensvorgangen will man die ZweckmaBigkeit 
nicht ausdehnen, ja man sprieht von gleiehgliltigen, indifferenten, 
funktionslosen odeI' gar schadliehen Gebilden. 

Wollen wir die finale Betraehtungsweise in die Embryologie 
hineintragen, so mlissen wir uns erst klar werden liber die Reich
weite der ZweekmaBigkeit in del' Welt der Organism en 
li b er ha u p t; die sieh entwiekelnden Tiere fallen natiirlich aueh mit 
unter diesen Begriff, und die Frage naeh der physiologisehen Bedeu
tung embryonaler Organe stellt nul' einen Einzelfall von der nach 
del' ZweckmaBigkeit im allgemeinen dar. Aus verschiedenen Ur
sachen, die spateI' (im 6. Kapitel) aufgezahlt werden, beschrankt sich 
aber die Erorterung libel' die Nlitzlichkeitsfrage meistens auf die 
gesehlechtsreifen, erwaehsenen Tiere. Eine solehe Besprechung wollen 
wir hie I' aueh unserer eigentlichen Aufgabe voranstellen und uns 
vorerst auf die ausgebildete Form besehranken. 

Wir mlissen also zu den fast von allen Autoren angenommenen 
unzweekmaBigen Gebilden Stellung nehmen. 

Bevor wir unsere eigene Ansieht libel' sie darlegen, wollen wir 
nntersuehen, wie die Autoren, die sieh speziell mit dem ZweckmaBig
keitsproblem befassen, darliber denken. Aus del' gewaltigen Literatur 
wahle ieh drei Beispiele aus und fiihre die Angaben dreier Forscher 
an, die besonders groBes Gewicht auf die ZweekmaBigkeit der Organis
men legen, sich aber doch nicht dazu entsehlieBen konnen, sie allgegen
wartig zu nennen; es sind sind dies Jensen, Plate und Schultz. 

Jensen schatzt in seinem Buche »Organisehe ZweekmaBigkeit, 
Entwicklung und Vel'erbung« die ZweekmaBigkeit der Organismen 
sehr hoch ein. Obwohl er abel' zugibt, daB (S. 160) »wir aueh des
halb haufig in der Nlitzlichkeitsfrage keine Entseheidung zu treffen 
vermogen, weil wir zurzeit liber die physiologisehe Bedeutung. man
cher Einrichtungen der Organismen noch zu wenig wissen«, so ·zahlt 
er doch eine Anzahl von indifferenten und schadliehen Eigenschaften 
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auf, die wir spateI' im einzelnen durchsprechen mlissen. Ausdrlicklich 
heschrankt er aUerdings die schadlichen Obaraktere auf eine »spar
liche Menge« und ihr V orkommen »meistens nur in einem derartigen 
MaBe und Umfang, daB die Erhaltungsfahigkeit der betreffenden 
Organismenart dadurch nicht in Frage gestellt wird«. Doch halt er 
ihr V orhandensein aufrecht und betrachtet es als einen besondere:p. 
Vorzug seiner Hypothese vom Entstehen des Lebens, daB sie neb~n 
der Entstehung der zweckmaBigen Eigenschaften auch die der nicht 
zweckmaBigen erkHirt. 

Ob Jensen diese letzteren ausschlieBlich der sekundaren Zweck
maBigkeit zurechnet oder auch del' primaren, darliber laBt er sich 
nicht besonders aus. Mir scheint, er beschrankt sie auf die sekun
dare, da er von einem »Entwickeln der schadlichen Eigenschaften« 
spricht. Es handelt sich auch hier urn »bestimmt gerichtete Ent
wicklungen, denen erst durch das AufhOren del' ~rhaltungsfahigkeit 
ein Ziel gesetzt wlirde<. Diesel' Entscheid ist nicht unwichtig, denn 
damit verweisen wir die schadlichen Eigenschaften unter die Anpas
sungen und konnen sie genauer analysieren, als wenn sie mit del' 
Organisation gegeben waren. 

Plate zieht die Grenzen del' ZweckmaBigkeit weiter als Jensen, 
dem er sogar in seiner Ansicht von der UnzweckmaBigkeit der Or
ganisationsmerkmale entgegentritt. Er spricht von einer schier un
ermeBlichen· Zahl der den Organismen innewohnenden nlitzlichen 
Einrichtungen und Eigenschaften. Diesen widmet er eine ausflihrliche 
Besprechung und teilt sie in acht Gruppen ein. Seine Kategorien 
lauten: 1. korrelative ZweckmaBigkeit oder Einheitlichkeit del' indi
vidueIlen Organisation, 2. Struktur- oder innere, 3. auBere, 4. in
stinktive ZweckrnaBigkeit, 5. sanative, 6. fuuktionelle, 7. arterhaltende, 
8. ontogenetische ZweckII1aBigkeit. 

N ach dieser aIle Merkmale eines Tieres berlicksichtigenden Auf
zahlung rnochte man glauben, es bliebe flir gleichgliltige oder sch~d
liche Gebilde kein Platz rnehr; abel' auch Plate halt die Begrenzt
heit del' ZweckmaBigkeit aufrecht und bespricht indifferente und 
schadliche Oharaktere. Noch in einer letzten Arbeit fordert e1,', da~ 
man zugiht, daB es vollig nutzlose Rudimente gibt. 

Auch S ch ultz kann sich von dem aIlgemein herrschenden Dogma 
von del' UnzweckmaBigkeit vieler Organe nicht frei machen, hat abel' 
bei seinen eingehenden Studien libel' die physiologische Bedeutu:p.g 
embryonaler Gebilde doch einen solchen Eindruck von ihrer weif
gehenden Niitzlichkeit gewonnen, daB er schreiben kann (S. 165,): 
»Wir sehen oft schon unniitze Gebilde sich erhalten, nicht aber noch 
fUrs erste nnnlitze auftreten.« 
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Schultz geht also einen Schritt weiter als Jensen, der an .... 
nimmt, daB nichtzweckmaBige Eigenschaften entstehen konnen und 
»sich fortschreitend zu immer groBerer Kompliziertheit entwickeln i 
(S. 8). Schultz leugnet diese Entwicklung unnUtzer Gebilde, er 11i.Bt 
sie nur nicht zugrunde gehen, wohl in dem Fall, daB ein frUher nUtz1 
liches Organ seine funktionelle Bedeutung durch irgendwelche An
derungen in seiner Umwelt eingebUBt hat. . 

Jensen, Plate und Schultz geben also in gleicher Weise; 
wenn auch in verschiedenem Umfange die Existenz nicht nutz
licher Gebilde und Eigenschaften zu. Dennoch erscheint es 
mir, als ob ihnen ihr Vorhandensein Schwierigkeiten bereite; wenn 
auch Pla.te meint, daB sie von der Deszendenzlehre gefordert wUrde; 
so gibt er doch wie Jensen andererseits zu, daB von vielen Organen, 
die man frUher als funktionslos bezeichnete, spiiter eine Tatigkeit 
aufgefunden worden ist. Von einer Ausdehnung dieses Befundes 
auf Organe mit zurzeit noch unbekannter Funktion will er abel' 
nichts wissen. 

Dergleichen Schwierigkeiten fallen mit einem Schlage weg, wenn 
man die Scbadlichkeit oder Gleichgliltigkeit solcher Organe leugnet. 
Und in der Tat, ich glaube nicht, daB unzweckmaBige Organe 
und Eigenschaften in der N atur vorhanden sind und sich 
erhalten oder gar weiter ausbilden konnen. 

Diese meine sehr extreme Ansicht muB ich natlirlicli ausflihrlich 
zu begrlinden such en, mochte aber vorher auf einen ihrei· Vorzlige 
aufmerksam machen. 

Zur Strassen weist in seinem oben zitierten Aufsatze in del' 
Kultur der Gegenwart liber die ZweckmaBigkeit auf das Prinzip der 
Sparsamkeit hin 'und bezeichnet mit Recht dieses yon Mac h und 
Avenarius begrlindete Prinzip fUr absolut zwingend. Nach diesem 
Grundsatz »hat jeder beliebig groBe oder kleine Teil der Welt oder 
des Weltgeschehens, jedes raumlich oder begrifflich oder sonstwie zu
sammenhangende Gebilde so lange als homogen zu gelten (Driesch), 
als nicht das Vorhandensein einer Ungleichartigkeit in ihm direkt 
beobachtet oder durch zwingende GrUnde erschlossen ist«. 

N ach diesem Prinzip ist also jedes Organ, jede Eigenschaft so 
lange als gleichartig zu bezeichnen, bis durch zwingende Grlinde 
eine Verschiedenheit der Gleichartigkeit bewiesen ist. Nun wird 
von allen Forschern der ZweckmaBigkeit ein weit groBerer Spielraum 
in der N atur eingeraumt als del' Indifferenz odeI' Scbadlichkeit. 
Daher wird man als »Homogeuitiit« die ZweckmaBigkeit ann ehmen , 
me ich es auch tue. Eigentlich brauchte ich auch nicht nachzu
weisen, daB die als gleichgliltig oder schadlich bezeichneten Eigen-
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schaften zweckmaBig sind, sondern ich miiBte von den Vertretern 
dieser Ansicht einen zwingenden Beweis fiirihre Anschauung fordern. 

Meine Anschauung hat also den groBen Vorzug der 
Einfachheit. Sie betrachtet die Natur als einheitlich zweckmaBig. 
Dadurch werde ich auch all der Schwierigkeiten enthoben, die sich 
jenen entgegenstellen, wenn sie die Entstehung solcher unzweck
maBiger Eigenschaften erkHiren wollen; diese finden sich fiir mich 
erst dann ein, wenn ich einen Oharakter als sicher gleichgiiltig, unniitz 
erkannt habe. 

Leugne ich also das V orhandensein von indifferenten und 
schadlichen Organen und Eigenschaften, so muB ich die Griinde 
zuriickweisen, die die Autoren fur deren Existenz angeben. Meist 
wird ihr V orhandensein einfach angenommen, ohne genaue N ach
forschung, ob ihnen nicht doch ein Nutzlichkeitswert zugesprochen 
werden kann. Es handelt sich in den deszendenztheoretischen Schriften 
darum, ihre Entstehung klarzustellen, nicht darum, ihre Existenzmog
lichkeit zu erortern. 

Der Hauptgrund, den ich gegen das Bestehen unnutzer Merkmale 
ins Feld fuhren mochte, ist schon fruher von mir mehrfach angefiihrt 
worden und wird auch von allen Forschern zugegeben: daB wir 
namlich zurzeit noch so wenig von der Tatigkeit der Organe 
wissen, daB wir auch bei Gebilden, deren Funktion nicht 
offen zutage liegt, annehmen mussen, daB ihnen eine 
physiologische Bedeutung zuzusprechen ist. Ich habe ofters 
betont, daB man von einem Organ unbekannter Bedeutung nicht 
sagen solI: es ist funktionslos, sondern: wir kennen seine Funktion 
noch nicht. 

Oft gl:lnug hat es sich herausgestellt, daB ein wertloses Gebilde 
sich bei genauerem Studium doch als wichtig, sogar lebenswichtig 
entpuppte. Besonders die Erkenntnis der inner en Sekretion hat einer 
ganzen Reihe von Organen, die man friiher, noch vor wenigen Jahr
zehnten, als unniitze Rudimente betrachtete, eine wichtige Stellung 
im Haushalte des Korpers zugewiesen, - ich erinnere an die Schild
driise, die uns das Prinzip der inneren Sekretion zum erstenmal 
lehrte. Ihr folgten die Nebenniere, die Hypophyse, der Thymus, die 
Epithelkorperchen, die Epiphyse, der Blinddarm mit seinem Wurm
fortsatz. Von J ahr zu J ahr mehren sich unsere noch in den Anfangen 
steckenden Kenntnisse iiber diese hochst wichtige Organtatigkeit, von 
Jahr zu Jahr veringert sich die Zahl der .gleichgiiltigenc Gebilde. 

Wenn wir nun schon beim Menschen erst jetzt anfangen, die 
Bedeutung so groBer Organe zu entratseln, - um wieviel mehr ist 
anzunehmen, daB wir beziiglich der funktionellen Bedeutung der 
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Organe der niederen Wirbeltierklassen odeI' gar del' Wirbellosen im 
Dunkeln tappen! Urn wieviel langsamer werden wir hier unsere 
Kenntnisse erweitern, die nul' del' Wissensehaft zugute kommen und 
keine praktiseh verwendbaren Ergebnisse zeitigen! Und wie schwer 
werden wir hier eine Funktion erkennen konnen, bei Tieren, deren 
Lebensbedingungen unseren Sinnen vollig unbegreiflieh sind und nur 
sehwierig auf U mwegen iiberhaupt ersehlossen und prazisiert werden 
konnen! 

Ieh meine also, daB del' historisehe Verlauf del' naturwissen
sehaftliehen Erkenntnis uns zeigt, daB allmahlieh mit den un
niitzen odeI' gar sehadliehen Organen aufgeraumt wird 
und daB er uns das Recht gibt anzunehmen, daB wir auf diesem 
Wege immer we iter fortsehreiten, bis aueh das letztf! ratselhafte 
Gebilde uns in seiner Bedeutung klar wird. 

So sehr del' erste Teil dieses Satzes von den Autoren anerkannt 
wird, so seheuen sie sieh doeh, ihn bis in die letzten Konsequenzen 
zu verfolgen. 

Plate wendet sieh gegen meine Auffassung, doeh konnen mieh 
die Griinde, die er anfiihrt, nieht von ihr abbringen; die Wiehtigkeit 
diesel' l!~rage ist so groB, daB wir sie hier erortern miissen. 

Plate sehreibt (1916, S. 58): .Es ist unriehtig, diese Auffassung« 
(vom Vorhandensein unniitzer Organe) ,damit zu bekampfen, daB 
man einen "Veehsel auf die Zukunft prasentiert und behauptet, wir 
wiirden schon bei noeh genauerer Kenntnis del' Lebensweise des be
treffenden Tieres den Nutzen jenes rudimentaren Organs erkennen, 
denn die Wissensehaft darf sieh in ihren Sehliissen nieht dureh die 
eventuellen Ergebnisse zukiinftiger Untersuchungen beeinflussen lassen, 
sondel'll muG sieh immer an den derzeitigen Stand del' Forsehung 
halten. « 

SteUt man sieh auf den Standpunkt des gegenwal'tigen Wissens, 
so hat Plate vollkommen reeht darin, daB uns eine Menge von 
Gebilden zweeklos erseheinen, weil man von ihnen noeh keine Funktion 
kennt. leh lege abel' auf das .noeh. besonderen Wert, das andeuten 
soIl, daB die Ansehauung von der Gleiehgiiltigkeit des Organs nul' 
zurzeit bereehtigt ist. Ieh halte diese Auffassung nieht fiir be
reehtigt, das wird klar, wenn man den Gedanken weiter ausspinnt. 
Wenn dies zu unhaltbaren Satzen fiihrt, so bitte ieh dies als im 
Interesse der Saehe gesehehen aufzufassen. Niehts liegt mil' ferner, 
als die Ansieht eines urn die stammesgesehichtliehe Forsehung so 
hochverdienten Forschers ins Lacherliche zu ziehen. 

Von Plates Idee ausgehend muB man den Forsehel'll recht 
geben, die noeh vor wenigen Jahrzehnten all die oben aufgefiihrten 
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Organe mit innerer Sekretion fiir funktionslos erkHirten, da man ihre 
Tatigkeit damals nieht verstand. Man wird aber doeh nieht sagen 
konnen, die Hypophyse, der Thymus usw. waren urn die Mitte des 
v,origen Jahrhunderts ein indifferentes Organ, sondern die Anatomen 
hielten sie damals dafiir. Unsere Zeit sehiebt sieh ebenso in Ver
gangenheit und Zukunft ein, wie die damalige in die flir uns altere 
und jiingere Vergangenheit, und die uns jetzt nutzlos vorkommenden 
Metkmale konnen und werden dasselbe Sehieksal erleiden, wie Hirn
anhang und Thymus. Ieh bleibe daher bei meinem Satz: man dad 
nieht sagen, daB ein t)rgan funktionslos ist, weil wir seine 
physiologisehe Bedeutung nieht kennen, sondern daB es 
uns nur so erseheint, daB wir es fiir indifferent halten. 

Ebensowenig kann ieh Plates zweiten Satz untersehreiben, »daB 
vom Standpunkt der Deszendenzlehre aus die Existenz nutzloser 
Organe direkt erwartet werden muB, denn wenn ein Organ immer 
kleiner wird und sieh morphologiseh immer mehr riiekbildet, so muS 
es sehlieBlieh aueh in physiologiseher Hinsieht zu einem indifferenten 
Merkmal hinabsinken •. 

Meine Ansieht ist dieser entgegengesetzt: ieh meine, wie we iter 
unten im Kapitel iiber riiekgebildete Organe (Kap. 8) ausgefiihrt 
werden wird, daB morphologisehe und physiologisehe Riiekbildung 
streng gleiehen Sehritt halten, daB aueh ein riiekgebildetes Organ 
noeh soweit funktioniert, als es seiner Gestaltung entsprieht. . 

So allgemein ausgedriiekt sind diese Bemerkungen Glaubenssatze. 
Mit allgemeinen Worten laBt sieh nieht streiten, - aHe einzelnen 
FaIle bediirfen einer genauen Untersuehung, aus deren Ergebnissen 
dann allgemeiner gultige Sehliisse gezogen werden durfen. Sehr 
dankenswert ist Plates eigene Erforsehung des Baues der rudimen
taren Hinterflugel von Phyllium pulchrifolium, die ihm den AniaB 
zu obigen Satzen gibt. Bis ins genaueste wird ihre Stuktur dargelegt 
und ihre Riickbildung verfolgt. Die Untersuehung besehrankt sieh 
aber eben auf die morphologisehe Rudimentation, von der meines 
Eraehtens kein SehluB auf die fehlende physiologisehe Bedeutung 
gezogen werden darf. Wenn Plate glaubt, »daB die Hinterfliigel 
in morphologiseher wie in physiologiseher Hinsieht so stark riiek
gebildet sind, daB sie als iiberflussige Organe gelten konnen«, so 
fordere ieh erst zum Beweis dieses Satzes die genaue Beobaehtung 
des Tieres in seiner Umwelt, die uns vielleieht einen Fingerzeig zur 
Erkenntnis del' Tatigkeit dieser Organe gibt. 

Wenden wir uns von diesen allgemeinen Betraehtungen lieber 
zu speziellen Beispielen, an denen man die Nutzlosigkeit oder Zweek
maBigkeit fiir gleiehgiiltig gehaltener Organe naehweisen kann. 
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Es ist Jensen als besonderes Verdienst anzurechnen, .daB et 
die seiner Meinung nach indifferenten und schadlichen Merkmale 
gruppenweise zusammenfaBt, so daB man sichere Angaben in det 
Hand hat, mit denen sich rechnen laUt. lch halte mich auoh in 
meiner Besprechung an die J ensenschen Kategorien und habe dabei 
den V orteil, sie schon in P I ate s Buch zurn Teil kritisiert vorzufindenr 

so daB ich die Ansichten dieses Autors mit besprechen kann. 
Es handelt sich urn »indifferente, gleichgiiltige« und 

~schadliche« Merkmale der Organismen, die auf ihren Niitzlich
keitswert hin zu priifen sind. Diese beiden Kategorien sind vom 
biologischen Standpunkt aus streng auseinander zu halten. Denn zu 
der ersten zahlen Eigenschaften, die fiir den Trager im Kampf urns 
Dasein vollig wertlos sind und als iiberfliissig bezeichnet werden 
miissen, zu der zweiten aber solche, deren Schadlichkeit erst durch 
ein Plus von Niitzlichkeit eines anderen Organs aufgehoben werden 
kann, - ein Gedanke, der in unseren Ideenkreis sich nicht einfiigt, 
da wir eben meinen, daB alles so weit an seine Umwelt angepaBt ist, 
als es moglich ist. 

Wir miissen also untersuchen, ob und in welcher Richtung ein 
als gleichgliltig oder schadlich bezeichnetes Organ niitzlich ist; daB 
ein Organ in gewisser Hinsicht schadlich sein kann, wird niemand 
leugnen, doch ist bei einem solchen stets nachzuforschen, ob diese 
Schadlichkeit nicht durch Vorteile in anderer Richtung iibertont 
wird, - wohlgemerkt durch Niitzlichkeit desselben Gebildes, nicht 
eines anderen. So kann, wie wir spater noch erortern werden, ein fiir 
die Erhaltung der Art hOchst wichtiges Merkmal fur das Individuum 
sehr nachteilig sein, wie die auffallenden, oft monstrosen Bildungen, 
die die geschlechtliche Zuchtwahl gezeitigt hat. Die Erhaltung der 
Art ist aber weit wichtiger als die des Individuums, und so iiber
wiegt bei einem solchen Organ die Niitzlichkeit seine Schadlichkeit, 

Wenden wir uns erst den indifferenten Merkmalen zu und £ragen, 
ob sie wirklich fiir die Organismenwelt gleichgiiltig sind. 

A. Indifferente Merkmale. 
Jensen teilt die indifferenten Eigenschaften in neun Gruppen 

ein (S. 166): 
1. Die »rein morphologischen« oder »Organisationsmerkmale« . 
2. Die noch nicht ~ selektionswertigen« Anfange erst spat()r 

niitzlicher Eigenschaften. 
3. Die groBe Fiille der Farben, Formen und Zeichnungen von 

Schmetterlingsfiiigeln, Vogelgefiedern usw. 
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4. Die teilweise so bizarren und kolossalen Schnabel mancher 
Vogel. 

5. Der Saisondimorphismus und die nicht mimetischen Fane von 
Polymorphismus (?). 

6. Die meisten rudimentaren Organe. 
7. Manche Restitutionen (FaIle von Heteromorphose) wie beim 

Regenwurm die Bildung eines Schwanzes an Stelle des ab
geschnittenen Kopfes usw. 

8. Viele psycho-physische Eigentiimlichkeiten des Menchen, die 
zu Tatigkeiten fiihren, welche nicht durch Niitzlichkeitsriick
sichten eingegeben sind. 

9. Die meisten FaIle von Atavismus. 
Fiir uns kommen von dieser Aufzahlung aussehliefUieh die ersten 

vier Gruppen in Betracht. 
Ob der Saisondimorphismus und die nieht mimetischen FaIle 

des Polymorphism us hierher gehOren, ist Jensen selbst fraglich. 
leh glaube zuversichtlich, daB ersterer sieh als zweckmaBig heraus
stellen wird, da die Umwelt des Falters in den verschiedenen 
J ahreszeiten, in denen die Generationen fliegen, auch verschie
den ist und jede Form ihrer Umgebung angepaBt erseheinen 
kann. 

Heymons erwlihut ein gutes Beispiel flir diese Auffassung. Eine 
indische Satyride hat mehrere Generationen, die in der Troekenzeit 
(llfelanitis Ismene) andel's aussehen als in der Regenzeit (M. Leda). 
Ein typiseher Saisondimorphismus, ~ bei dem die zur Troekenzeit vor
kommenden L~mene-Falter in ihrem eintOnigen Kolorit mit der staubigen 
Dlirre vertroekneter Pflanzen harmonieren, . wahrend die zur Regen
l';eit lebenden Leda-Sehmetterlinge mit ihren sehillernden Augenfleeken 
sieh ebenso trefflieh in die an verdunstenden Tauperlen und glitz ern
den Regentropfen reiehe Farbenpraeht cler Tropenvegetation ein
fligen«. 

Die »rudimentliren« Organe erhalten in diesem Buche ihre Be
spreehung in einem besonderen Kapitel (Kap. 8). 

Aueh die anseheinend unzweckmaBigen Restitutionen finden in 
einem Kapitel liber Regeneration (Kap. 10) ihren Platz. 

Die psyeho-physisehen Eigensehaften fallen ganz aus dem Kreis 
meiner Betraehtungen heraus und konnen hier nieht besproehen 
werden. 

Endlich ist die Bezeiehnung »die meisten Falle« von Atavismu3 
zu allgemein gehalten, als daB sieh der Kritik Anhaltspunkte bOten, 
die sieh ja nur auf spezielle FaIle einlassen kann. 

Beginnen wir mit den 
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1. Organisationsmerkmalen. 

Jensen zahlt hierunter (S. 9) »die groBe Gruppe der charakte
ristischen Merkmale der einzelnen Kreise, Klassen, .Ordnungen und 
Gattungen«. .Es handelt sich hier urn Eigenschaften, die gar nicht 
mit dem MaBe der ZweckmaBigkeit gemessen werden konnen«, fahrt er 
fort und bezeichnet es als nicht zweckmaBig, daB z. B. die Insekten 
gerade drei Paare von Beinen besitzen, die Dekapoden fiinf Paare, 
die Schizopoden acht Paare, die Myriapoden beliebige andere Zahlen 
von Beinen. 

SchonP 1 ate wirft dieser A.uffassung entgegen, »daB solche Gruppen
merkmale durchaus nicht immer indifferent oder gleichgiiltig sind •. 
• Die meisten Organisationsmerkmale haben also einen durchaus 
adaptiven Charakter.« Doch beschrankt er diese Anschauung auf 
»die meisten« Merkmale und schwacht spater ausdriicklich die uni
verselle Bedeutung dieser Bemerkung ab, indem er zugibt (S. 89), 
• daB namentlich Arten sehr haufig durch indifferente Merkmale sich 
unterscheiden, und da von einer Art sich eine ganze Gattung oder 
Familie ableiten kann, so konnen sie auch auf die hOheren Kate
gorien unter Umstanden libergehen •. 

Meiner Auffassung nach ist es verfehlt, bei Organisationsmerk
malen von gleichgliltigen Eigenschaften zu sprechen. Bleiben wir 
einmal bei der Anzahl von GliedmaBen, so zeigt schon die ver
schiedene A.rt der Verwendung, daB die Zahl durchaus zweckmaBig 
zum librigen Bau des Korpers stimmt. Das lehrt schon die so ver
schiedenartige Verwendung der einzelnen Paare in den Klassen der 
Wirbellosen und Wirbeltiere. 

DaB sich die bestimmte Zahl in den einzelnen Klassen konstant 
erhalten hat, ist darauf zurlickzufiihren, daB beim Entstehen der 
betreffenden Urform sich gerade diese Zahl als zweck
maBig und vorteilhaft erwies; als vorteilhaft wurde sie 
dann beibehalten. Einen ganz ahnlichen Gedanken spricht Plate 
aus, wenn er schreibt, »man dad nicht vergessen, daB die meisten 
Gruppenmerkmale sich aus Zustanden entwickelt haben, denen gegen
liber sie einen Fortschritt bedeuten«. 

Die Frage nach dem Nlitzlichkeitswerte dad hier also nicht 
lauten, ob die Konstanz der Zahl der GliedmaBen an sich etwas 
ZweckmaBiges ist, sondern ob diese Eigenschaft 1m Stadium ihrer 
phyletischen Entstehung einen Vorteil bot. 

Diese Frage zu beantworten ist nicht leicht, es ist aber nicht 
mliBig, sich dariiber Gedanken zu machen. 
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Der Frage nach der Zahl der GliedmaBen der Wirbel
tiere ist Rabl in seinem Werke »Bausteine zu einer Theorie der 
Extremitaten del' Wirbeltiere« nachgegangen, in dem er zu ergriinden 
sucht, weshalb diese zwei Paare von GliedmaBen besitzen. 

Rabl geht bei seinen Betrachtungen von der Thatcher-Mivart
Behan Seitenfaltentheorie der Genese der Extremitaten aus, die ich 
gleichfalls fiir gesicherter halte als Gegenbaurs Kiemenbogen
Archipterygium-Hypothese. Rabl nimmt an, daB es Fische gegeben 
hat, die jederseits einen Flossensaum besessen haben, der sich von 
der Kiemengegend bis zum After erstreckte. In Fig. 7 ist ein 
solcher Fisch mit unpaaren (UF) und paarigen (PF) Flossen ab
gebildet. Er legt sich nun die Frage vor, weshalb' sich von dieser 
paarigen Falte konstant nur der kraniale und der kaudale Randteil 
als zwei Flossen erhielten, die dann die Grundlage zu den .heiden 
Extremitatenpaaren abgaben, wahrend die Zwischenstrecke zugrunde 
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Fig. 7. Schema der Entstehung der unpaarigen und paarigen Flossen aus den unpaarigen (UP) 
und den paarigen (PF) Flossensllumen. (Nach Rabl.) 

ging. Ganz anders verhalt es sich ja mit dem ebenfalls urspriing
lich einheitlichen medianen unpaaren Flossensaum, der bei den 
Fischen in sehr wechselnder Gestalt erhalten bleibt und in eine sehr 
verschiedene' Zahl von Einzelflossen zerfallen kann, die bei Polypterus 
und den Scombriden unter den Teleostiern zwolf und mehr betragen 
kann. Die bleibenden paarigen oder unpaaren Flossen sind in der 
Fig. 7 durch punktierte Linien umgrenzt. 

Die Ursache dieses so auffallend verschiedenen Verhaltens in 
der Ausbildung des paarigen und des unpaaren Flossensaums er
blickt Rab I in ihrer verschiedenen Funktion. 

Die Tatigkeit der unpaaren Flossen ist eine propulsatorische, 
wovon man sich leicht durch Beobachtung eines schwimmenden 
Fisches iiberzeugen kann. Sie helfen durch VergroBerung der 
driickenden Korperoberflache bei den Seitenbewegungen des hinteren 
Rumpfabschnittes den Fisch vorwarts bewegen. Je nach den An
forderungen kann daher ihre Zahl und Breite erheblich wechseln. 
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Die Aufgabe der paarigen Flossen ist dagegen, das 
Gleichgewicht des Fisches im Wasser zu erhalten. Auch 
davon gibt ein schwimmender und dann plOtzlich im Wasser stehen~ 
del' Fisch ein gutes Bild. Rabl nimmt nun wohl mit Recht an, 
daB der urspriinglich einheitliche seitliche Flossensaum dieselbe 
Funktion hatte: »die seitlichen Flossensaume werden Organe« ge
wesen sein, »deren Hauptaufgabe darin bestand, das Gleichgewicht 
der Tiere im Wasser zu erhalten. Sie werden eine Art Fallschirm 
vorgestellt haben«. 

Die Herausmodellierung der paarigen GliedmaBen aus diesem 
gleichmaBigen Flossensaum ist physikalisch wohl zu verstehen, wie 
mir Herr Prof. Stark freundlichst mitteilt, und hier konnen wir 
Ra bls Idee noch exakter begriinden. 

Beim V orwartsschwimmen des Fisches hatte der V orderrand des 
Flossensaumes dem Anprall des Wassers stand zu halten und muBte 
wegen dieser erhohten Inanspruchnahme verstarkt werden. Er ver
steifte sich und wurde dadurch geeigneter, das Gewicht des Tieres 
im Wasser zu halten. Ein in diesel' Weise nur an seinem V order
rand verstarkter Flossensaum wiirde ihm abel' die Bedeutung eines 
Gleichgewichtorgans genommen haben; der vordere starke Teil wiirde 
den Fisch besser getragen haben als der iibrige schlaffe Abschnitt, so daB 
der Fisch nicht mehr wagerecht im Wasser gestanden hatte, sondern 
mit seinem Hinterende gesenkt. Urn dies zu vermeiden, muBte sich 
auch del' Hinterrand des Flossensaumes gleichzeitig in gleicher 
Weise versteifen, dann blieb die urspriingliche Funktion erhalten. 
Nun konnten die beiden versteiften Enden del' Seitenfalte allein das
selbe odeI' noch mehr leisten, als vorher del' weiche, biegsame, lange 
Saum; sie geniigten vollstandig infolge ihrer Festigkeit, die durch 
Knochenstiitzen noch ausgiebiger gestaltet wurde, urn den Fisch im 
Gleichgewicht zu erhalten. Daher konnte die nnnotig gewordene 
Zwischenpartie ausfallen, nnd sie bildete sich gleichzeitig mit del' 
Verstarkung der Randteile zuriick. Eine zwischengelegene dritte und 
vierte Flosse wiirde keinen Vorteil geboten haben, sie bildete sich nicht 
aus, - auch ware ihre Entwicklung mechanisch nicht verstandlich. 

So erkliirt es sich, daB aus dem seitlichen Flossensaum sich 
nur zwei Flossen herausbildeten und nicht drei oder vier. Diese 
zwei Extremitatenpaare erwiesen sich von vornherein als 
ein vorteilhaftes Merkmal, und die Nachkommen dieser Urwirbel
tiere behielten sie bei und modelten sie je nach ihren Bediirf
mssen um. 

Haftet dieser geistreichen Rablschen Idee auch genug des Hypo
thetischen an, - man kommt bei derartigen Forschungen ja nie iiber 



Urganisationsmerkmale. 49 

Vermutungen beraus, - so zeigt sie doeh, daB bei naherem Ein
gehen ein anseheinend indifferentes Merkmal sieh wohl als ein niitz
liehes entpuppt. 

leh bin auf diesen Pall eingegangen, weil er uns gut. den Weg 
zu den Beobachtungen zeigt, die die physiologische Funktion· eines 
Organs' entratseln konnen. leh besehranke mich aueh auf die!\c 
Ausflihrungen; es ware ein Ding del' Unmoglichkeit, all die Flille 
von Organisationsmerkmalen auf ihre ZweekmaBigkeit hin zu unter
suehen, jedes einzelne verlangte eine genaue Bespl'echung. 

Ieh glaube abel', daB aUe das gleiehe Sehieksal erleiden wlil'den, 
wie die Zweizahl del' Extremitatenpaal'e del' Vel'tebraten, sei es, daB 
sieh das Merkmal als besondel'S niitzlieh zur' Zeit seines phyletischen 
Auftl'etens erwies und sieh als allgemein vorteilhaft vererbte, sei es, 
daB es noch jetzt dem Individuum offenbal'en Nutzen bringt. Dies 
mQchte ich z. B. fur die Zackengestait del' Flugeltander del' Vanessen 
annehmen, die P I ate (S. 85) als eine indifferente Eigensehaft an
fuhrt. Sieht man einen solchen Falter, etwa einen Admiral odeI' groBen 
Fuchs mit geschlossenen Flugeln an einem Baumstamm sitzen, so 
tragt gerade del' ausgezackte Rand des Fliigels viel dazu bei, um den 
Schmetterling unsichtbar zu machen, selbst wenn die dUstere Unter
seite nicht so exakt die Farhe des flechtenbewachsenen Stammes 
kopiert wie die del' glattrandigen Satyriden. Die Vanesse gleicht 
mehr einem abgel'issenen StUck Borke oder Flechte. lch halte dieses 
Merkmal direkt fur zweekmaBig. 

leh fasse dah~r die Organisationsmerkmale nieht als 
indifferente Bigensehaften auf, sondern betrachte sie als 
nutzliehe Charaktere. 

Aueh Arten soUen sieh oft dureh indifferente Merkmale unter
seheiden, wie Phte mit Jensen annimmt, und diese Ansieht tuufl 
aueh kurz besprochen werden. Plate warnt zwar: »Man sei also 
mit seinem Urteil nicht voreilig und rasch bei del' Hand., denn 
.je mehr man die Lebensweise einesOrganismus studiert, um so 
mehr ,Anpassungen' entdeckt man an ihm«, und fuhrt als sprechendes 
Beispiel dafur die Dinarda-Kaferchen an, deren Arten sieh durch 
geringfiigige, gleichgiiltig scheinende Unterschiede in GroBe und 
Farbung unterscheiden. Del' genaue Kenner del' Myrmekophilen, 
Wasmann, hat abel' doch erkannt, daB die einzelnen Arten genaue 
Anpassungsformen an ihre verschiedenen Arten von Wirtsameisen 
darstellen. »lmmerhin«, fahrt Plate fort, »gebe ich vollig zu, daB 
namentlich Arten sehr haufig durch indifferente Merkmale sich unter
scheiden« . 

Untersuchen wir ein anderes Beispiel. 
Pe ter, Die ZweekmaBigkeit in der Entwicklungsgeschichtc. 4 
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leh wahle dazu Arten der zu den Spannern gehorigen Gattung 
Ennomos (Eugonia), kraftige, dickleibige Schmetterlinge, die alle eine 
gelbbraunliche Farbung auf dem Leib und den ausgezackten Fliigeln 
tragen und tauschend einem vertrockneten Blatt gleichen. Drei 
Arten habe ieh hier beobachtet, die groBe E. Autumnal'ia, die sehr 
variable QUe1'cinaria und die kleine Alnial'ia mit dem schwefelgelben 
Thorax. Die Arten stehen einander nahe und sind fiir Nichtkenner 
nicht leicht auseinanderzuhalten. Die Unterschiede dlirften von den 
meisten Forschern flir gleichgliltig angesehen werden. Geschieht dies 
mit Recht, oder ist die eine Art durch ihre Kennzeichen besonders 
geschiitzt? 

Gleichgiiltig sind die Unterschiede insofern nicht, als sie dem 
Schmetterlinge eben niitzlich sind. AIle drei Arten sind in den Laub
wlildern in gleicher Weise schwer zu sehen. Autumnaria gleicht 
einem groBen Blatt, Quercinaria und Alniaria einem kleinen. 

Ob aber Quercinaria schlechter geschiitzt ware, wenn diese Art 
die GroBe von Autumnaria besaBe? lch glau be nicht, daB dies der 
Fall ware. Eine gewisse Gleichgiiltigkeit scheint hier in der Tat 
vorzuliegen, aber meines Erachtens diirfte man die Unterschiede, 
selbst wenn sie eine eingehende daraufhin gerichtete U ntersuchung 
nicht als besondere Anpassungen erklliren konnte, nicht schlechtweg 
als indifferent bezeichnen. Diese Artuntersehiede fallen in die Gruppe 
der geringfiigigen Differenzen, bei den en eben die Varia
bilitat selbst von Nutzen ist. Dieser Punkt wird im nachsten 
Absatz besprochen werden. 

lch mochte also auch Artuntersehiede nieht fiir in
different, sondern fiir zweckmaBig ansehen. 

2. Die noch nicht selektionswertigen Anfange erst spater 
niitzlicher Eigenschaften. 

Die zweite Gruppe der indifferenten Eigenschaften bilden nach 
Jensen die noch nicht selektionswertigen Anfange erst spater niitz
licher Eigenschaften. 

Wir haben uns in unserer Besprechung nicht mit der Selektions
wertigkeit, sondern mit dem Niitzlichkeitswerte del' Eigenschaften zu 
beschaftigen, flir uns lautete der Satz also: Minimale Verschieden
heiten von Eigenschaften haben keinen Niitzlichkeitswert. 

Gegen diese allgemeine Fassung wlirden sich die meisten 
Deszendenztheoretikel' wenden; P I ate selbst widmet der Schwierig
keit der Beurteilung des Nutzens unbedeutender Variationen einen 
eigenen Abschnitt seines Buches, in dem er durch viele anschauliche 
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Beispiele zeigt, wie selbst ganz geringfiigige, gleichgiiltig scheinende 
Merkmale sich bei naherer Betrachtung als zweckmaBig und .selek
tionswertigc enthiillen. Trotzdem will Plate auch hier wieder seinen 
Einwand gegen obigen Satz nicht auf aIle FaIle ausdehnen. Daher 
:linden wir spater (S. 177) den Passus: .Es ist zuzugeben, daB in 
sehr vie len Fallen die Variationen so geringfiigig sind, daB sie keinen 
,Selektionswert' besitzen, d. h. nicht imstande sind, den Kampf urns 
D asein in irgendeiner Weise zu beeinflussen. c 

Auch hier stelle ich aber dieser' Ansicht die andere gegeniiber: 
ich halte auch die geringfiigigste Abweichung fiir niitzlich. 

,Es lassen sich mehrere Griinde fiir diese Anschauung ins Feld 
fiihren. 

Einmal ist es unmoglich, zu bestimmen, von welcher GroBe an 
eine Variation niitzlich sein kann, wenn wir uns auf den J ens en
P I ate schen Standpunkt stellen. Fiir jeden einzelnen Fall wiirde 
der Unterschied zwischen Gleichgiiltigkeit und Niitzlichkeit minimal 
sein, - also eine geringfiigige .Anderung einen Nlltzlichkeitswert be
sitzen. 

Hier muB die Beobachtung einsetzen, und zwar die der Tiere 
in ihrer Umwelt, in ihren natiirlichen Bedingungen. Es muE in 
hOchst eX!.I.kter Weise statistisch danach geforscht werden, ob nicht 
schon geringste Veranderungen im Kampf ums Dasein Vorteile bieten. 
Dabei konnen wir uns fiirs erste durchaus mit der Tatsache be
gniigen lassen, daB ein ganz geringfiigiges Merkmal iiber Leben 
und Tod des Tragers entscheidet, ohne daB wir zu begreifen brauchen, 
wi e es das Tier schiitzt. N atiirlich ist diese Frage von hohem, 
wissenschaftlichem Wert, aber hier handelt es sich nur darum, die 
ZweckmaBigkeit minimaler Variationen iiberhaupt klarzulegen. 

Es ist fiir diese Frage auch schon Material vorhanden. lch 
verweise auf die bekannten Angaben von Bum pus und We I don. 

Wer hatte z. B. daran gedacht, daB ein kiirzeres Femur, ein langer 
Humerus eine fUr einen Sperling vorteilhafte Eigenschaft ware? 
Und doch zeichneten sich die Sperlinge, die ein Unwetter iiberlebt 
hatten, nach Bumpus' Messungen gerade durch diese Eigenschaften 
vor df3n getOteten aus. 

FUr vollig gleichgiiltig wiirde man vor Weldons Untersuchungen 
auch die Verschiedenheit in der Stirnbreite der Panzer des Taschen
krebses (Carcinus maenas) gehalten haben, zumal sie auBerst gering 
ist und nach MaBen, die an freilebenden Exemplaren genommen sind, 
um 1,43 bis 2,38% schwankt. Weldon fand nun in den Jahren 
1893 bis 1898 eine wenn auch sehr geringe Abnahme der Stirnbreite 
der Panzer, die Z. B. bei Krabben von 11,9 mm Panzerlange von 9,42 

4* 
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auf 9,28 mm zuriickging, bei 14,5 mm langen von 11,05 auf 10,79 mm. 
Diesel' geringe Rlickgang scheint ganz unwesentlich zu sein, und doch 
steht er in engster Verbindung mit Veranderungen, die die Umgebung 
diesel' Tiere in den fiinf J ahren erlitten hatte. Das Wasser ihres 
Aufenthaltsortes war namlich stark verschlammt, und WeI don konnte 
durch Beobachtung und Versuche feststellen, daB sich schmalstirnige 
Krebse bessel' in Schlamrnwasser halten konnen als breitstirnige. Es 
hatte also eine Auslese del' s.chmalstirnigen Krebse stattgefunden. 
,Vorauf del' Nutzen diesel' Eigenschaft zuriickzufiihren ist, entzieht 
sich noch unserer Kenntnis, imrnerhinstellt diesel' Befund die Zweck
maBigkeit selbst rninirnaler Abweiclnmgen fest. Derartige Unter
suchungen werden sichel' noch vielen fii.r gleichgliltig gehaltenen 
Merkrnalen einen Nlitzlichkeitswert zuschreiben. 

Ich wiederhole also, daB ich auch die kleinste Abweichung fUr 
yorteilhaft halte, selbst »wenn wir uus nicht denken konnen«, wie 
dies del' Fall sein sollte. Es fragt sich nun, ob wir dies em Satz 
bis in die letzten Konsequenzen nachgehen konnen. Dann rnlissen 
wir ann ehmen, daB auch die leichten individuellen Unterschiede, wie 
sie die Exemplare einer Schmetterlingsart aufweisen, flir Individuum 
odeI' Art von Bedeutung sind . 

. Ieh glaube, daB diese Variationen in zwiefacher Hin
sicht Vorteil bieten. 

Einmal wird eine kaurn merkbare Schwankung in del' Farbung 
odeI' dem Verlauf einer Zeiclmung dem Exemplar selbst von Wert 
sein konnen. Ich denIm dabei an die Unmenge von Arten, die 
Schutzfarbung tragen. Wie oft kommt es beim Sammeln VOl', daB 
man an einem Baumstamm einen dreieckigen Fleck bemerkt, sich im 
unklaren ist, ob es sich urn einen sitzenden Schmetterling odeI' urn 
eine Flechtenkolonie handelt, vorUbergeht, nochmals zuriickkehrt und 
nun die Stelle eingehend priift. Bei dem ersten »unbewuBten< An
sehen wird eine ganz unbedeutende Eigentlimlichkeit in Form, Grund
farbe und Zeichnung odeI' auch in del' Art des Sitzens schon den 
Ausschlag geben konnen, ob das Exemplar unbeachtet bleibt odeI' 
gesehen wird und dem Tode geweiht ist. 

Andererseits ist bes.onders den Formen mit Schutzfarbung eine 
gewisse Variabilitat selbst von Nutzen, ein Punkt, den ich 
nicht fii.r unwichtig h~lte, del' abel' in del' Literatur noch keine Be
riicksichtigung gefunden hat, soweit ich sehe. Da ist es die U n
gleichheit del' Individuen, die dem Fortbestand del' Art 
vorteilhaft ist. 

Zur Darstellung diesel' Anschauung bitte ich, mil' wieder in die 
mil' bekanntC' Welt del' Schmetterlinge zu folgen. N ehmen wir an, 
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daB em Insekt ein trockenes Blatt nachahmt. 1st in diesem Fall 
Exemplar HiI' Exemplar peinlich genau gleichgestaltet, so wird de.r 
Vorteil del' Schutzfarbung schwinden, da die Feinde sich bald auf 
diese in allen Fallen gleiche :B~orm einstellen werden und diesel' daun 
nachjagen auf die Gefahl' hin, einmal ein Blatt statt einer Beute zu 
erwischen. Diesel' letztere Fall wird abel' selten ejntreffen, denn die 
trockenen Blatter sind einander sehr ungleich, und del' stets dasselbe 
Aussehen hesitzende Schmetterling wird claher in seiner Gleichformig,
keit auffallen. Die Variabilitat in del' gaTlzen N atur verlangt, daB 
N achahmer wie das N achgeahmte geringe individuelle Verschieden
heiten aufweisen, damit sie einander moglichst ahnlich werden. 

So l'echt learn mil' dies zu BewuBtsein, als ich im August 1917 
in del' Stubnitz etwa 2 Dutzend Exemplare von Ennomos Querci
",aria beobachten konnte, einer Spannerart, von del' schon oben die 
Rede war, die mit ihren hellbraunen, ausgezacktenFliigeln ein trockenes 
Bnchenblatt tauschenc1 kopiel't. Die Art ist ziemlieh veranderlieh 
in Grundfarbung, Scharfe del' Zeiehnung, in del' dunklen Bestaubung. 
Jerl8s Individuum bringt den gleiehen Eindruck eines trockenen Blattes 
hervor, keines del' libel' 20 Tiere erschien mil' besonders auffallig. 
Das eine glieh mehr einem hellen, das andere einem dunklen Bl&tt, 
ein stark dunkel bestaubter Spanner einem Blatt, dem die hervor:
tretenden Rippen ebenfalls ein unruhiges Aussehen geben - kurA, 

keines del' gel'ingfiigigen Merkmale ist fur den Trager oder die Art 
gleichgiiltig, cin jec1es bedingt die Almlichkeit mit gewissen Blatt;
formen. 

Diese Ahnliehleeit winl noeh erhoht dureh geringe Verschieden
,/leiten in del' Stellung, die diese Schmetterlinge je nach dem Auf
enthaltsorte einnehmen. Sitzen sie im Gras odeI' an Stammen, so 
.tragen sie die Fliigel halb aufgerichtet, so daB sie wie ein zusammen
gekriimmtes Blatt aussehen, auf dem Boden odeI' unter Bllittern sitzen 
sie dagegen nach Art del' meisten Spanner ausgebreitet, so daB die 
Ahnliehkeit mit einem breitliegenden Blatt hervortritt. Auch in det' 
Fliigelhaltung ist eine individuelle Verschiedenheit wahrzunehmen. 

Somit sind fiir diese Schmetterlinge auch die kleinsten Abwel
chungen niitzlich, flir das Individuum wie fiir die Art. In welch~r 
Richtung sich diese Variabilitat auBert, das ist dabei gleichgiiltig; 
sie wird eben ihrer Geringftigigkeit wegen nicht aus de~ Rahmen 
del' Anpassung selbst herausfallen. Trotz diesel' Gleichgiiltigkeit del' 
Richtung mochte ich abel' eine solche Variante doch keineswegs als 
indifferent bezeichnen; es handelt sich p.icht urn ein gleichgiiltiges 
Merkmal; wenn es vielleicht a,uch dRm Individuum keinen groBen 
y orteil bietet, so leistet es ihn doeh del' Art. 
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Ich mochte diese Erklarung des Nlitzlichkeitswertes geringfligiger 
Abweichungen nicht auf die Schutzfarbungen beschranken; sie lassen 
nur ihre biologische Bedeutung am klarsten erkennen. Auch aIle 
anderen Eigenschaften, Zierfarben, Prachtflecken, Schreckzeichnungen 
zeigen die gleiche individuelle Variabilitat, und ich meine, daB auch 
hier die kleinen Verschiedenheiten biologisch wertvoIl sind und tiber 
Leben und Tod sowie liber die Moglichkeit der Fortpflanzung ent
scheiden konnen. 

lch glaube also, daB auch geringfligige Merkmale, die 
von vielen Autoren als gleichgliltig bezeichnet werden, 
doch einen Vorteil flir Individuum oder Art besitzen und 
damit als zweckmaBig zu betrachten sind. 

3. Die groBe Fiille der Farben, Formen und Z~ichnungen 
von Schmetterlingsfiiigeln, V ogelgefiedern usw. 

Als eine dritte Gruppe von indifferenten Eigenschaften faRt 
Jensen die groBe FliIle der Farben, Formen und Zeichnungen von 
Schmetterlingsflligeln, Vogelgefiedern usw. auf. Er bemerkt dazu: 
» W er mit Rlicksicht auf diese Frage einmal eine formenreiche 
Schmetterlingssammlung betrachtet oder das Vogelhaus eines zoo
logischen Gat:tens besucht, dem wird die Absieht vergehen, alles, 
was er hier an wunderbaren Bildungen sieht, dem ZweekmaBigkeits~ 
begriff unterordnen zu wollen.« Ieh muB gestehen, daB mieh ein 
solcher Anblick im Gegenteil dazu anregt, die Nlitzliehkeit dieser 
unendliehen Mannigfaltigkeit zu verstehen. 

Allerdings ist eine Ansammlung gefangener Vogel oder gar eine 
Sammlung toter undin unnatlirlicher Stellung aufgespannter Schmetter
linge das unglinstigste, das man sich ausdenken kann, will man die 
ZweckmaBigkeit solcher Gebilde studieren. Dazu sind die Tiere eben 
in ihrer Umwelt zu beobachten, in der Farben und Formen erst zur 
Geltung kommen. 

Jeder Schmetterlingssammler weiB, daB oft gerade die Arten, 
die in einem Kasten ganz besonders auffallen, in der freien N atur 
recht schwer zu erkennen sind. Der harlekinartig bunte Osterluzei
falter (Thais polyxena) flattert nur als grauer Schatten unten im 
Geblisch entlang und versehwindet plOtzlich dem nachspiirenden Jager, 
wenn er sich mit ausgebreiteten Fliigeln auf den Boden setzt, auf 
dem die das Gestriipp durchdringende Sonne kleine Fleckchen malt; 
der auffallend groBe, prachtig grline Blattspanner (Geometra papilio
nmia) entgeht dem Auge, weil er die Farbe der Blatter tragt, unter 
denen er sitzt; der schone weiBe, mit schwarzen, goldgelben und 
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hellvioletten Flecken gezeichnete Traubenkirschenspanner (Abraxas 
sylvata) setzt sich deutlich sichtbar auf die Oberseite der Blatter, -
der Uneingeweihte hiiJt ihn fur ein Vogelexkrement. Tausende von 
Beispielen kann man da£ii.r anfiihren, daB ZweckmaBigkeit nicht in 
der Sammlung studiert werden kann. Auch Schreckfarben oder Ab
lenkungsfarben erkennt man nur in der freien Natur; die groBen 
Ordensbander mit den leuchtend roten, blauen oder gelben Hinter
fiiigein sind am Baumstamm kaum zu entdecken, da die Hinterfliigel 
unter den grauen, rindenfarbenen Vorderfliigeln verdeckt gehalten 
werden und erst beim Auffliegen der scheuen Tiere plOtzlich er
scheinen, den jagenden Vogel erschrecken oder ihn verleiten, auf die 
lebhaft gefarbten FIUgel zu stoBen und so den Leib zu verfehlen. 

Bei der Beurteilung der Vogelgefieder muG ich mich auf die 
Formen beschriinken, die in beiden Geschlechtern prachtig gefarbt 
sind, da das Prachtkleid des Mannchens auf sexuelle Zuchtwahl zu
riickzuflihren ist. Nun haben wir aber viele Formen, bei den en auch 
das Weibchen das bunte Gefieder des Mannchens triigt. Es handelt 
sich bei Giesen um HohlenbrUter (papageien, Spechte): das Weibchen 
briitet nicht offen und bedarf, wie Weismann mit Recht betont, 
einer Schutzfarbung nicht. vVeshalb tragt es dann das gleiche oder 
ahnliche, auffallende Kleid wie das Mannchen? 

In zoologischen Garten oder Museen fallen besonders die unSerer 
Ornis fremden grUnen Farben ins Auge. Unsere Vogel entbehren eines 
solch grellgriinen Federkleids, da die Baume im Winter entlaubt sind 
und dann die Vogel sehr leicht sichtbar waren. In den immergriinen 
Tropenwaldern dagegen ist diese Farbe von groBem N utzen und als 
ein guter Schutz anzusehen. Diese Eigenschaft dad daher nicht als 
indifferent aufgefaBt werden. 

Schwieriger wird die Beurteilung bei den aus grellen, bunten Farben 
~usammengesetzten Gefiedern, wie bei denen der Papageien. Weis
mann fiihrt diese darauf zurUck, daB das Weibchen, das als Hohlen
briiter die Schutzfarbung entbehren konnte, allmahlich das Federkleid 
des Mannchens angenommen hat. Genetisch wird dies richtig sein, 
und vielleicht ist es auch fUr die Vererbung - man gestatte mir 
einmal dies en personifizierenden Ausdruck - leichter, eine Eigen
schaft beiden Geschlechtern in gleicher Weise zu verleihen, als bei 
Mannchen und Weibchen verschiedene Merkmale zu vererben. Aber 
WIr bediirfen hier auch einer finalen Erklarung, und die sehe 
ich darin, daB die bunten Farben unter den groBen, bunten Bliiten 
der Tropenfiora, in der grellen Sonne oder den farbigen Schatten 
doch nicht so auffallend wirken werden, wie es wohl im zoologischen 
Garten erscheinen mochte. Man denke z. B. an die Bromeliazeen, 
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die oft die gleichen starken Parben in nicht immer geschmackvoller 
Zusammenstellung zeigen und darin an die Papageien erinnern. Zwar 
wird von vielen Reisenden die Parbenpracht del' tropischen Vogel· in 
begeisterten Worten geschildert, - es fehlt aber nicht an Stimmen, 
die betonen, wie unauHiillig auch die bunten Gestalten in ihrer Um
gebung sind. Auch wir haben in unserer einheimischen Ornis einige 
sehr bunte, in beiden Gesehlechtern gleich geHirbte Vogel, z. B. den 
Eisvogel. Und cloch glaube ieh nicht, claB ihm sein blitzendes Pecler
kleid gleichgliltig ist. Beim Sitzen libel' dem Wasser, seiner Haupt
beschaftigung, wircl sein blauer Rlicken Parbe uncl Glanz cles Wasser
spiegels tragen, er wird von oben so wenig zu entdecken sein, wie 
von unten, wo sein brauner Bauch im Schatten ihn unkenntlich 
maeht. 

Wenn J ens en als indifferentes Merkmal auch au Hall end e 
Zeichnungen von Vogelgefiedern bezeichnet, so mochte ich diese 
wohl restlos als Schutzfarbungen auHassen. Weismann hebt besonders 
hervor, daB die geforderte Ahnlichkeit mit cler Umgebung die feinsten 
Zeichnungen veranlaBt, wahrencl sexuelle Zuchtwahl mehr groBe 
Farbflachen nebeneinander stellt, ohne feinere Zeichnungen hervor~ 
wbringen. 

Ich mochte also zusammenfassend annehmen, dati die Mannig
faltigkeit der Farben, Formen und Zeichnungen, wie sie 
un~ besonclers bei Schmetterlingen uncl Vogeln entgegen
tritt, kein gleichgliltiges, sonclern ein sehr zweckmaBiges 
Merkmal darstellt. 

4. Die bizarren ulld kolossalen Schnabel mancher Vogel. 

Ais letztes £tir uns in Betracht kommencles inclifferentes Merkmal 
werden ange£tihrt ),clie teilweise so bizarren uncl kolossalen Schnabei 
mancher V6gel, wie von Pteroglossns, jltlycteria, Rhynchops, Phoeni
copterns, Balaeniceps, Crotophaga, Bnceros u. a., clie sich cloch schwer
tieh als von der ZweekmaBigkeit geforclerte Gebilde werden ausweisen 
lassen«. 

Am auHallendsten sind wohl die gewaltigen Schnabel der N as
born vogel und Pfefferfresser. 

Von clen N ashornvogeln wircl stets angegeben, claB ihr Schnabel 
ein.e gewaltige Waffe darstellt, die sie gut zu brauchen verstehen. 
VomSchildschnabel, Rh~noplax vigil, berichten Marshall und Forbes 
uoch Brehm, daB er seinen Kopf als Hammer benlitze, mit dem er 
harte Friichte, Nlisse u. dgl. zerschlage. 
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Auch die Pfefferfresser werden in Brehms Tierleben als ·wehr
hafte Gesellen bezeichnet. Vielleicht wirken ihre bunten Schnabel 
auch als groBe Farbflecke beim Verbergen des Vogels. 

Bei genauerer Betrachtung konnte keine del' von Jensen auf
gestellten Gruppen indifferenter Eigenschaften als gleichgiiltig be
zeichnet werden; flir aIle konnten Nlitzlichkeitswerte gefunden oder 
vermutet werden, so daB del' SchluB berechtigt erscheint: es gibt 
ke'ine indifferenten lVIel'kmale. 

Sehen wir nun zn, wie es sich mit den schadlichen Eigenschaften 
verhiilt. 

B. Schadlicbe Eigenschaften. 

Von den von J ens e il aufgestellten vier Kategonen schadlicher 
Eigenschaften haben wir clr'ei zu besprechen, da die als schadlich 
bezeichneten psycho-physischen EigenschaftenauBerhalb des Bereichs 
nnserer Erorterungeil liegen. 

1. Exzessive Bildungen. 

DaB exzessive Bildungen, die nach Plate »weit liber die Grenze 
der Nlitzlichkeit hinausgehen«, wie die StoBzahne des Maml1J.uth, das 
Geweih des lliesenhirsches, dem Trager schadlich sind, wird wohJ 
allgemein angenommen, und in der Tat ist es nns schwer, ihnen eine 
ZweckmaBigkeit zuzuspre~hen. Dennoch glaube ich, daB man diese 
Merkmale. nicht ohne weiteres als schadlich betrachten darf. 

Derlei extreme Bildungen werden gem als das Ergebnis einer 
bestimmt gerichteten Entwicklung, einer Orthogenese I angesehen. 
Das Organ wurde im Dienste der Nlitzlichkeit immer weiter vervoll
kommnet, bis es eine Rohe erreichte, die seiner Nlitzlichkeit nicht 
mehr entsprach. Trotzdem wurde die Entwicklungsrichtung beibe
halten, und das Gebilde wurde allmahlich aus einem gleichgliltigen 
ein schadliches. 

lch kann mir, wie schon vorher einmal angeflihrt wurde, bei 
den so mannigfaltigen Umgestaltungsrichtungen, die ein Organ in 
der Phylogenese einschlagen kann und auch einschlagt, nicht vor
stellen, daB eine bestimmte Richtung auf Kosten der ZweckmaBig
keit beibehalten wird; ich stelle mir vor, daB ein Organ bisins 
einzelne spezialisiert werden kann, aber nur synchron mit seiner 
Brauchbarkeit; sobald es nicht mehr nlitzlich ist, hOrt die bestimmte 
Richtung der Entwicklung auf, das Organ bleibt stabil oder bildet 
sich in anderer Weise urn. 
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Diese Vorstellung fordert dann auch, daB den ExzeBbildungen 
ein gewisser Niitzlichkeitswert zugesprochen werden muB. lch nehme 
dies auch an, sei es, daB die sexuelle Zuchtwahl die Organe auf 
eine so gewaltige Rohe heraufgearbeitet habe, sei es, daB sie als 
Waffen oder Mittel, sich N ahrung zu verschaffen, gedient haben. 
Schadlich konnen die Gebilde werden bei Anderungen der Lebens
bedingungen, die besonders hoch spezialisierten Organen gefiihrlich 
werden konnen, wie im Anhang iiber das Aussterben von Arten 
ausgefiihrt werden wird. 

2. Schalenlose Schnecken. 

Weiterhin rechnet J ens e n unter die schiidlichen Merkmale 
»Eigenschaften, wie die relative Ungeschiitztheit schalenloser 
Schnecken, welche, wie Steinmann dargelegt hat, phylogenetisch 
aus den besser geschiitzten und daher wohl zweckmiiBigeren schalen
tragenden hervorgegangen sind«. 

Dieser Vorgang des Schalenschwundes ist nun keineswegs als 
unzweckmiiBig anzusehen. Steinmann gibt in seinem Buche iiber 
»Die geologischen Grundlagen der Abstammungslehre c zwei Ursachen 
dieser Erscheinung an: 1. DaB frillier unbewegliche Teile der Korper
oberflache kontraktil und damit beweglich wurden. Bei Carinaria 
bedeckt die kleine Schale nur den Eingeweidesack, der iibrige Korper 
ist frei; Pterotrachea entbehrt ganz der Schale, da die ganze Korper
oberfliiche kontraktil geword-en ist. Eine Schale wiirde diese Formen 
in ihrer Bewegung hindern, der V orteil des Schutzes wiirde durch 
diesen Nachteil iiberwogen werden. 2. Ebenso kann bei Meerschnecken, 
bei denen der Mantel die Schale umfaBt, dieses schwere Skelett 
schwinden, da der Mantel geniigend Schutz bietet. 

Der Verlust der Scbale bei Meerschnecken ist also keine schad
licbe, sondern eine niitzliche Eigenschaft. 

3. Manche rudimentare Organe. 

Uber die »rudimentiirenc Organe und ihre ZweckmiiBigkeit wird 
ein besonderes Kapitel (Kapitel 8) handeln, auf das ich hier ver
weise. lch mochte hier nur ausfiihren, daB der so viel geschmiihte 
Wurmfortsatz des Menschen, den Jensen anfiihrt, kein riick
gebildetes und schiidliches Organ ist, sondern sicher eine wichtige 
Aufgabe zu erfiillen hat. 

Der W urmfortsatz wird allgemein als schadliches, riickgebildetes, 
funktionsloses Anhangsel des Darmes bezeichnet, und die Hiiufigkeit 
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seiner Entziindung erklart man aus der Vorstellung, daB riickgebil
dete Organe leicht erkranken. Als Beweis fiir seine Verkiimmerung 
sieht man seine bedeutende Variabilitat in der Lange und seine 
bessere Ausbildung beim Neugeborenen an. 

Es ist interessant, der Frage nachzugehen, ob diese Ansicht zu 
Recht besteht. Gerade dieses Beispiel lehrt, wie schwer altein
gesesseue Meinungen aus der I.Jiteratur verschwinden. Schon lange 
ist die Lehre von der Funktionslosigkeit des W urmfortsatzes bekampft 
und widerlegt worden, ohne daB sich diese Auffassung allgemeine 
Geltung hlitte verschaffen konnen. Bei diesem Beispiele mochte ich 
etwas verweilen, da es sehr klar zeigt, wie bei genauer Durcharbeitung 
sich ein als schadlich verschrieenes Organ als ein gut funktionierendes 
entpuppt, und wie die Schadlichkeit nicht im Bau des Gebildes be
griindet ist, sondern auf unserer unzweckmaBigen Lebensweise beruht. 

Zuerst ist die Frage zu erortern, ob denn der Wurmfortsatz 
iiberhaupt ein riickgebildetes Organ darstellt. 

Die vergleichende Anatomie, die neuerdings M u thmann auf 
diesen Punkt hin in vorziiglicher Weise durchgearbeitet hat, gibt flir 
diese Ansicht gar keine Anhaltspunkte. Wir finden bei den Sauge
tieren aIle moglichen Formen von Ookalbildungen; sie konnen ganz 
fehlen (z. B. bei Insektenfressern) oder zu ungeheurer Lange aus
wachsen (z. B. Pferd, Kaninchen). Blinddarm oder Wurmfortsatz 
konnen isoliert vorkommen oder vereinigt. Was gibt nun den Be
weis ilafiir, daB die Vorfahren des Menschen einen lli.ngeren Wurm
fortsatz besessen haben? 

Die Variabilitat in der Lange des Processus vermiformis ist, wie 
Berry festgestellt hat, gar nicht so auffallend, wie allgemein an
genommen wird, da stets extreme Werte angefiihrt werden, die selten 
gefunden werden. Nach Stopnitzki schwankt die Lange des ganzen 
Darmes mindestens in den gleichen Grenzen wie die des W urmfort
satzes. So verliert die wechselnde GroBe des Anhangsels an Selt
samkeit, und es kann aus diesem Grunde nicht zu den Rlickbildungen 
gerechnet werden. 

Ebensowenig liegt ein Grund dafiir vor in der groBeren Lange 
des Gebildes bei N eugeborenen, bei denen viele andere Organe, Ge
hirn, Nebenniere, Leber relativ massiger entwickelt sind als beirn 
Erwachsenen. 

Der Wurmfortsatz ist also kein riickgebildetes Organ, 
und wir miissen uns nach einer Funktion desselben umsehen. 

Sein feinerer Bau, der ganz charakteristisch ist, drangt auch 
nach dieser Auffassung hin (s. Fig. 8). In jungen J ahren stellt er 
ein rein lymphoides Organ dar und wird schon seit langem als 
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Tonsille des Darmes bezeichnet. Neuere Untersucher (Jolly, 
Mollier, Ha.rtmann) betonen die Symbiose del' Lymphzellen mi~ 
den epithelialen Elementen in seinen Follikeln. Solche lympho
epitheliale Organe sind Tonsille, Thymus, die Darmfollikel. Ihre 
Tatigkeit ist noch unbekannt, vielleicht haben sie fltwas mit dem 
Wachs tum und del' Differenzierung des Korpers zu tun, womit in 
lTbereinstimmung stiinde, daB del' lymphoide Charakter des Fort
satzes im Alter zuriickgeht. 

Auch auf Alb 1'e c h ts interessante Ausfiihrungen ist hier hin
zuweisen, del' del' Appendix mehrere Funktionen zuschreibt: er faUt 
ihren lymphoiden Apparat als eine »Lymphdriise VOl' den Lymph:

Fig. 8. Querschnitt <lurch den Wurmfortsatz eines 
jugendlichen Menschen, nach Mu thmann. LK Lymph
knotcIH;n, in ihrer Massenhaftigkeit das Organ zu einer 

Tonsille des Darms gestaltend. 

gefaBen« auf, die Stell en 
von gesteigerter Resorption 
darstelle, zur U nschadlich
machung von eingedrungenen 
Bakterien diene, Safte un~ 
Zellen ausscheide mit diges
tiver Wirkung odeI' zur Lie.
ferung von Antikorpern in 
fiiissiger odeI' organisierter 
Form. 

Wir hatten also den 
Wurmfortsatz als wich
tiges, gut funktioniere~l
des , lympho-epithelia
les Organ aufzufassen. 

Ais Beweis fiir seine Nutzlosigkeit sieht man meist die Unge
fahrlichkeit seiner Entfernung an. Mit Unrecht, denn es konnen 
viele Organe exstirpiert werden, ohne daB <lem Trager dauernder 
Schaden daraus erwachst: Gallenblase, groBe Darmstiicke, eine Nier~. 
Die Tatigkeit des Wurmfortsatzes wird nach seiner Entfernung von den 
gehauften Follikeln des Darmes iibernommen. Ausfallserscheinungen 
wird seine Herausnahme wohl machen, nurkonnen wir diese wegen 
der noch unklaren Funktion der lymphoiden Organe nicht erkennen~ 

Endlich soIl die haufige Erkrankung der Appendix, die 
Appendizitis, ihre Schadlichkeit beweisen. Die Tatsache del' 
Haufigkeit diesel' Elltziindung bei Mi,tteleuropaern kann nicht ge
leugnet werden. lodes schr~ibt Fischer in Aschoffs Lehrhuch 
del' pathologischen Anatomie, daB die Appendizitis bei mitteleuro:
piiischen Volkern viel haufiger ist als bei Orientalen (z. B. den Ttirkenl 
und in dem Lehrbuch del' Tropenkrankheiten von Ruge und zur 
Verth lesen wir »Die Haufigkeit del' Appendizitis bei .Europaern 
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in den Tropen . .. steht in auffallendetn Gegensatz zur Seltenheit 
dieser Erkrankung bei Schwarzen und Gelben.« Dies scheint zu 
lehren, daB die Krankheitsursache nicht in dem W urmfol'tsatz selbst, 
sondern in unserer unzweckmitBigen Lebensweise liegt, die mit del' 
reich en Fleischnahrung und dem lange anhaltenden gekriimmten 
Sitzen beim Schreiben die Kreislaufverhaltnisse im Abdomen un
gUnstig beeinfluBtnnd eine Entziindung begiinstigt. 

Kurz, del' Wurmfortsatz ist nicht das riickgebildete, 
fnnktionslose und gar schadliche Organ, fiir das er oft an
gesehen wird, sondern ein mit einer wichtigen Funktion 
betrautes Gebilde. 

Treten wir mit derartigen genauen Untersuchungen an die iib
rigen vermeintlichen • funktionslosen« Organe heran, so zweifle ich 
nicht, daB wir auch bei dieseneine physiologische Bedeutung zu er
kennen imstancle sein werden. 

In diesem Kapitel habe ich versucht, die von den Autoren als 
gleichgiiltig oder schadlich angesehenen Organe ihres Nimbus der 
Indifferenz zu berauben und sie den niitzlichen :lnzugliedern, was 
zu einer einheitlichen Auffassung der OrganismenweIt hinfiihrt. 

Nun erhebt sich noch eine SchluBfrage: Wie erkHirt sich bei 
diesel' Auffassung das Aussterben von Arten? Diesel' Frage 
wollen wir im Anhang noch eine kurze Betrachtung widmen. 

f)a~ Au~~terben von Arten. 

DaB Individuen einer Art trotz ihrer durchaus zweckmaBigen 
Merkmale oft in ungeheuren Mengen zugrunde gehen, nimmt uns 
nicht wunder, da die ErhaItung der Art eine ungleich wichtigere 
A ufgabe del' organisierten WeIt ist als die des einzelnen Tieres. 
A uffallend dagegen und mit unserer Ansicht von dem der ErhaItung 
del' Art in jeder Beziehung angepaBten Bau scheinbar in Wider
spruch stehend ist die Tatsache, daB Tierarten ill unendlicher 
Zahl ausgestorben sind oder noch aussterben, von denen 
uns die versteinerten Reste oder auch menschliche Uberlieferung 
Kunde geben. Wie kommt es, daB sich eine Art trotz ihrer zweck
maBigen Merkmale im Kampf ums Dasein nicht behaupten· konnte? 

Del' Einwand, daB die Dokumente der Palaontologie sol~hen 

Formen angehorten, die sich im Laufe del' J ahrtausende zu den jetzt 
lebenden Arten umgewanclelt habel1, kann vielleicht auf einige FaIle 
angewandt werden, hesonders, wenn wir einen allmahlichen Uhergang 
einer Art in die andere feststellen konnen. Dann handelt es sich nicht 
urn ein Aussterhen einer Art, sondern urn eine Umgestaltung. 
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Viel haufiger werden uns aber die versteinerten Reste Formen vor 
Augen fiihren, die nicht als Stammeltern unserer jetzt lebenden Tiere 
anzusehen sind. Besonders aufiallig ist das bei Tierklassen, die es in 
bestimmten Erdperioden zu einer groBen Entfaltung gebracht haben, 
dann aber verschwunden sind, wie die Ammoniten und die Riesensaurier. 

Jensen flihrt das phylogenetische Aussterben von Lebensformen 
auf innere und auBere Grlinde zurlick und spricht VOll einem natlir
lichen Aussterben und gewaltsamer Ausrottung. Dieselbe Einteilung 
nimmt 0 s born in seinem interessanten Artikel liber das Aussterben 
der Saugetiere vor. 

Ein natiirliches Erloschen von Arten erklart J ens en durch ein 
>phylogenetisches, natlirliches Aussterben einer Keimsubstanz«. Ich 
bin der Ansicht, daB wir einen solchen Vorgang, den man sich in 
seinem Ablauf kaum vorstellen kann, zur Erklarung des Aussterbens 
von Arten nicht brauchen; auf jeden Fall ist es unmoglich, ihm mit 
konkreten Beispielen zu Leibe zu gehen. 

Ich meiIl:e, daB die Annahme einer Ausrottung der aus
gestorbenen Arten genligt, um diese Erscheinung voll zu 
erklaren. In der Hauptsache werden katastrophale Naturer
eignisse die Ursache dazu gewesen sein, wie sie Abel in seiner 
hochinteressanten Palaobiologie aufzahlt: Vernichtung von Formen 
durch vulkanische Ausbriiche, Massentod von Wassertieren durch 
Ausbruch von Steppensiimpfen ins Meer oder umgekehrt Eindringen 
von Meerwasser in Fllisse odeI' SliBwassermeeI'e bei Sturmfiuten und 
plOtzlich hergestellte Verbindungen eines Binnenbeckens mit dem 
Meere, plOtzliche Erhitzung des Wasser (infolge vulkanischer Aus
brliche) und eindringende Kaltwasserstromungen, Ansammlungen von 
schadlichen Gasen und Eindringen von metallischen Losungen ins 
Wasser, - all dies hat den Massentod von Tieren zur Folge und 
kann gut eine ganze Fauna und damit ganze Arten vernichten. 

Diese Reihe, flir die in jedem einzelnen Fall gute Beispiele herbei
gebracht werden konnen, genligt, um das Aussterben ganzer Arten zu 
erklaI'en; derartigen plotzlichen N aturereignissen ist keine Art ange
paBt. Erstreckt sich die Veranderung nun auf das ganze Verbreitungs
gebiet der Spezies, so wird sie in all ihren Individuen ausgerottet. 

Interessant sind die Ausflihrungen von Wi man, dessen Arbeit 
ich der Freundlichkeit von Herrn Geheimrat Jaekel verdanke. 
Wi fn a n zahlt eine groBe Reihe von Fallen auf, in denen ein Massen
sterben von Tieren sicher verblirgt ist, wie es in ahnlicher Weise in 
der V orzeit gehaufte versteinerte Reste geliefert haben kann. Die 
Ursachen solchen Massensterbens sind rein katastrophaler Natur, WIe 

sie auch leicht einer ganzen Art verderblich werden konnen. 
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J ens e n zahlt zu solchen Ereignissen auch Hebungen und 
Senkungen von Kontinenten, Austrocknung von Meeren, N ahrungs
mangel, klimatische Anderungen. Ich glaube, daB derartige langsam 
sich vollziehende Umwalzungen nicht so absolut vernichtend 
wirken konnen, wie die erstgenannten, plotzlich eintretenden. Na
tiirlich werden durch sie auch Arten aussterben, z. B. eine Fischart, 
die in einem See wohnt, der allmahlich trocken gelegt wird. Diese 
wird sich schwerlich zu einem Trockenbewohner umwandeln konnen. 
Aber viele Tiere werden doch infolge der Langsamkeit der Veran
derungen imstande sein, dem Schicksal des Todes zu entgehen, indem 
sie ihre Lebensweise andern und ihre morphologischen Oharaktere 
ihr"· entsprechend umwandeln. 

Als dritter Grund des Aussterbens von Arten wird ein Un ter
liegen im Kampf urns Dasein angegeben. Es will mir scheinen, 
als ob dieser mehr ein Kampf der Individuen miteinander, als ein 
solcher der Aden bedeute, da unter gewohnlichen, ruhigen Be
dingungen die vorhandenen Arten in einem okologischen Gleichge
wicht zueinander stehen. W ohl aber ist die Existenz von Arten 
bedroht, wenn sich p16tzlich ein Feind zeigt, dem diese nicht ent
gehen konnen. Hier ist in erster Linie der Mensch zu nennen, be
sonders der .kultiviertec Europaer mit seinem sinnlosen Ausrottungs
trieb. Wie viele Arten sind ihm schon zum Opfer gefallen: ich 
erinnere nur an Stellers Seekuh, an die Dronte und den Solitar, 
an den Moa. Auch jetztsind wir in dieser Beziehung nicht besser 
geworden. Man lese nur Schillings afrikanische BUcher, um zu er
kennen, wie schnell die dortige Saugetierfauna infolge des AbschieBens 
durch die Aasjager dem Aussterben entgegengeht. Selbst in Europa 
ist diese Gefahr vorhanden, und durch das Einrichten von N aturschutz~ 
parken fristet manche selten gewordene Art eine kiimmerliche Existenz. 

Mittelbar hat der Mensch dann durch seine Haustiere zur Aus
rottung von Arten beoigetragen. Seine Ziegen haben ganze indigene 
Floren vernichtet. 

In ahnlicher Weise konnen auch Tiere, die auf neuen Landbriicken 
oder Seewegen in ein neues Gebiet eindringen, die dortige Organismen
welt, die ihnen nicht gewachsen ist, dezimieren. Derartige Beispiele von 
Eindringen von Faunen und Floren in bis dahin von ihnen nicht bewohnte 
Gebiete kennt die deszendenztheoretische Forschung ja in groBer Zahl. 

Immer handelt es sich bei diesen Umwalzungen aber um plotz
liche Ereignisse, denen die Umwandlungsfahigkeit der Bewohner 
von Land oder Meer nicht folgen kann. 

Nun ist es aber auch sicher, daB derartige katastrophale Vorgange 
die verschiedenen Arten in verschiedener Weise treffen 
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kann und daB besonders sp ezialisierte Fon .. _ n dem U ntergang 
leichter geweiht sind als weniger "ideal angepaBte«, um einen 
Ausdruck von Abel zu gebrauchen. 

Abel formuliert den Begriff des idealen Anpassungstyps als 
eine Abstraktioll aus der Summe alIer Anpassungsformen an eine 

bestimmte Lebensweise«. »Wir konnen also unter den lebenden 
Tieren Formen von geringerer und Formen von gesteigerter An
passungshOhe unterscheiden. Wir brauchen nul' die GliedmaBen 
eines Dachses mit jenen des Goldmulls odeI' Beutelmaulwurfs, odeI' 
die Korperform eines grundbewohnenden Oottiden mit einem Rochen 
oder den FuB einer Beutelratte mit jenem des Beutelfuchses. zu 
vergleichen, um zu begreifen, daB die lebenden Formen, die unter 
gleichen Lebensbedingungen in gleichartigen Milieus leben, auBer
ordentlich verschiedengradige Anpassungen aufweisen.« 

Es konnte· nun scheinen, als seien hoher angepaBte Formen auch 
fiir den Kampf ums Dasein bessel' au~gestattet und konnten die mit 
geringerel' Adaptionshohe aus del' Fauna verdrangen. Doch scheint 
:inir diesel' SchluB unrichtig, und eher das Gegenteil ist anzunehmen. 
Beide Formen konnen nebeneinander existieren, ohne sich zu schaden. 
Denn die Ideal£orm wird zwar auf ihrem ldeinen Gebiete, fiir das 
sie besonders fein angepaHt ist, im Wettbewerb mit der anderen 
Siegerin bleiben, abel' diese ist eben infolge ihrer geringen Anpassung 
auch noch fahig, an anderen Orten, die del' ersten Art verschlossen 
sind, N ahrung zu p,rhalten. Es sind beide Formen gleich zweck
maBig organisiert, indem del' Idealtyp seine Lebensbedingungen nur 
auf sehr beschranktem Gebiet, wenn dort auch erheblich leichter, 
findet, der weniger angepaBte abel' auf weiterem Gebiet, wenn auch auf 
den einzelnen Stellen infolge seiner geringen Spezialisation schwieriger. 
In Hinsicht auf ihre Lebensweise sind also beide Formen gleich gut 
angepaBt. 

Treten nun katastrophale Veranderungen ein, so wird der spezia
lisiert angepaBte Typus dem anderen gegeniiber eher im N achteil als 
im V orteil sein. Denn es ist natiirlich, daB eine derartige Umwalzung 
viel eher ihre speziellen Lebensbedingungen zerstort als die viel 
weiter l'eichenden der nicht spezialisierten Form. 

Einmal kann dies lokal geschehen. Die wundervollen Paradies
vogel haben in vielen Arten eine sehr beschrankte Verbreitung. Nach 
Brehm (4. Auflage) findet sich Manucodia comrii »bloB auf del' Gruppe 
der d'Intrecasteaux-Inseln an der Nordwestkiiste Neuguineas, und 
Paradisea decora nach Thomson nur auf einem Berg der zu diesel' 
Gruppe gehorigen Fergusson-Insel in einer Hohe von etwa 800 m«. 
'Vie leicht kann selbst ein lokal beschranktes Naturereignis, vielleicht 
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vulkanischer Natur, die gauze Art zum Aussterben bringen, und 
ebenso wird der Mensch leieht imstande sein, die herrlichen Vogel 
in kurzer Zeit vollstandig auszurotten. 

Aber nicht nul' eine streng lokal begrenzte Verbreitung, wie wir 
sie gerade bei stark spezialisierten Arten haufig finden, kann ihren 
Untergang beschleunigen, auch bei groBerer Verbreitung kann ihnen 
ihre so erheblich eingeengte Lebensweise zum Unheil werden, wenn 
ihre Bedingungen sich plotzlich andern. Sie konnen dies en Um
walzungen dann nicht entrinnen und sind dem Untergang geweiht, 
wahrend eine weniger angepaBte Form sich VOl' diesem retten kann, 
indem sie ihre Lebensweise auf andere Bedingungen, in denen sie 
auch leben kann, beschrankt. 

So sehen wir, wie ein Aussterben von Arten sich erklaren 
laBt trotz voller zweckmaBiger Anpassung aller 0 rganismen. 
Wir brauchen dazu gar nicht das Vorhandensein von schiidlichen 
Merkmalen allzunehmen, das so haufig als Ursache des Verloschens 
von Lebensformen angesehen wird. LaBt man deren Existenz geIten, 
so ist allerdings das Aussterben von Arten sehr bequem zu erklaren, 
indem eben die Formen mit unzweckmaBigen Eigenschaften zugrunde 
gehen. Doch haben wir gesehen, daB del' Faunenwechsel auch ohne 
Annahme von schadlichen Charakteren VOl' sich gehen kann und daB 
also das Aussterben von Arten nicht als Grund fiir die Existenz 
schadlicher Gebilde angefiihrt werden darf. 

1m Vorausgehenden habe ieh gewiB eine Menge des Hypothe
tischen angehauft und mit Wahrscheinliehkeitsgriinden gefochten. 
Doeh sind siehere Beweise fiir oder gegen die ZweckmaBigkeit eines 
Gebildes oft, zumal bei ausgestorbenen Tieren, nieht zu geben. Wer 
will einwandsfrei naehweisen, ob die StoBzahne des Mammuth dem 
Trager oder del' Art schadlieh oder niitzlich gewesen sind? Immerhin 
habe ieh versueht, soweit als moglieh einzelne FaIle genauer dureh
zuarbeiten, urn einen Einbliek in die Tatigkeit der von den Autoren 
als indifferent odeI' sehiidlich bezeiehneten Organe zu gewinnen und 
die Frage von dem Niitzlichkeitswert nieht' rein spekulativ zu be
handeIn, sondern auf eine sicherere Grundlage zu stellen. 

Fassen wir zum SehluB noch einmal das Ergebnis dieses Kapitels 
zusammen. lch bin del' Ansicht, daB es keine absolut in
differenten oder schadlichen Organe gibt. Jedes Gebilde 
hat seinenNiitzlichkeitswert, der die Sehadlichkeit, die manchen 
Organen in einer gewissen Richtung innewohnt, iibertOnt. Unsere 
Aufgabe ist also naehzuforschen, in welcher Hinsicht ein beziiglich 
seiner Funktion ratselhaftes Merkmal zweckmaBig ist. 

Peter, Die Zweckmiilligkeit in der Entwicklungsgeschichte. 5 
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Zweiter 'reil. 

Die Z weckmaBigkeit in der Entwicklungs
geschichte. 

I. Allgemeines. 

Viertes Kapitel. 

Lebensaufgaben des geschlechtsreii'en Tieres 
und seiner Entwicklullgsstadien. 

Gegeniiberstellnng von geschlechtsreifem Tiel' nnd seinen Entwicklungs
stadien (Embryo, Larve und jnnges Tier). Lebensanfgaben diesel' beiden Lebens
stadien. A. Erhaltnng del' Art. 1. Beim erwachsenen Tier, wichtiger alsdie 
Erhaltung des Individunm. 2. Bei dem sich entwickeinden Tier. Verschiedene 
Formen der Geschlechtsreife bei nicht ausgebildeten Tieren: Progenese, Friih
reife, Neotenie, Generationswechsel, Polyembryonie, Padogenese, Dissogonie. 
Geschlechtsreife Jugendformen sind als Endstadien aufznfassen. B. Erhaltnng 
des Individuum. 1. Bei del' ausgebildeten Form. 2. Bei dem sich entwickelnden 
Tier. Fehien der sexuellen Zuchtwahl. Kampf ums Dasein. a) VieigestaItigkeit 
del' Larven bei Stomatopoden, Schmetterlingen. Verschiedenheiten del' Ranpen. 
a) innerhalb del' Art und ~) nach dem Alter. b) Verschiedenheiten bei Eiern und 
jungen Embryonaistadien besonders groB. C. Die Herausbildnng des geschlechts
reifen Tieres. 1. Beim jungen Tier. 2. Bei dem sich entwickelnden Tier. Stel
lung dieser Aufgabe zu del' del' ErhaItung des Individuum. lhre Erf'tillung durch 
die Prozesse des Wachstums und del' Differenziernng. 

1m vorigen Kapitel haben wir den Wirkungsbereich der Zweck
maBigkeit in der Tierwelt iiberhaupt besprochen und wollen uns von 
jetzt an auf die Entwicklung der Tiere beschranken. Wahrend 
derselben tritt die ZweckmaBigkeit in anderen Formen auf als beim 
erwachsenen Tier, und da sie sich nach den Lebensaufgaben der 
Organismen richtet, so gilt es, erst diese klarzustellen. Wir wollen 
also in diesem Abschnitt die Lebensaufgaben des erwachsenen, 

5* 
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bessel' geschlechtsreifen Tieres und seiner Entwicklungs
stadien bestimmen. 

Da fragt es sich erst, wie weit wir die Entwicklungsstadien 
reichen lassen wollen. Manche Tiere, wie Weichtiere und Reptilien, 
wachsen ja unbegrenzt, sind also nie fertig ausgebildet. Dennoch 
wird man anllehmen, daB die Entwicklung mit dem Eintritt der 
Geschlechtsreife abgeschlossell ist. J a, del' gewohnliche Sprach
gebrauch engt den Bereich del' Entwicklung noch mehr ein, indem 
er z. B. die Vogel und Reptilien nach dem Verlassen des Eies und 
die Saugetiere nach del' Geburt als .junge Tiere« bezeichnet und 
nicht mehr in die Stadien der Entwicklung einbezieht. Fur uns hat 
die Festlegung del' Grenze zwischen den beiden Formen einen grund
legenden Wert, ich unterscheide also zwischen geschlechtsreifem und 
in 'Entwicklung begriffenem Tier, werde mich bei dem letzteren aber 
in meinen Ausfuhrungen auf die als »Larve« oder »Embryoc be
zeichneten Erscheinungsformen beschranken. 

Ob es, sich um Larve odeI' Embryo handelt, ist nebensach
licher Natur, zumal die beiden Begriffe nicht immer streng von
einander unterschieden werden. Von einer Larve sprechen wir, wenn 
das Tier im unfertigen Zustande ein selbstandiges, freies Leben fuhrt, 
wahrend Embryonen in Eihiillen oder im Mutterleibe den von auBen 
herantretenden Schadigungen entriickt sind. Dem Larvenstadium 
geht fast stets ein Embryonalstadium voraus, in dem die erste Ent
wicklung in verschiedener Ausdehnung innerhalb der Eihullen ver
lauft. Doch kann das Embryonalstadium auch ohne Einschaltung 
del' Larvenform in den fertigen Zustand des .jungen Tieres« uber
gehen, wie bei den amnioten 'Virbeltieren. Es werden abel' auch 
oft altere Embryonen von Amphibien, die sich im Mutterleib oder 
auch im Ei befinden, IJarven genannt, weil sie die Leibesgestalt ihrlilr 
freilebenden Verwandten mehr oder weniger treu beibehalten haben. 

Nun zur Begrenzung der Lebensaufgaben! 
Die Aufgabe des geschlechtsreifen Tieres ist eine dop

pelte: die Erhaltung der Art und die Erhaltung des In
dividuum, ebenso eine zwiefache die der sich entwickeln
den Form: die Erhaltung des Individuum und die Heraus
bildung der weiteren Entwicklungsstufen. 

Beiden Formen ·faUt also zu, fur die Erhaltung des Indivi
duum zu Borgen, wahrend die Erhaltung der Art aHein dem ge
schlechtsreifen Organismus, die Entwicklung des geschlechtsreifen 
Tieres aUein dem Embryo oder der Larve zukommt. Diese drei 
Aufgaben verlangen eine gesonderte Besprechung. Ich beginne 
mit der 
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A. Erbaltung del' Art. 
Um MiBverstandnissen vorzubeugen, sei kurz erwahnt, daB bei 

der Bezeiehnung »Erhaltung der Art« natlirlieh nieht an eine Kon
stanz der Art zu denken ist; im Gegenteil, damit sieh eben die 
Folge von Generationen der Form, die wir Art nennen, im Kampfe 
ums Dasein behaupten kann, muB sie sieh den sieh verandernden 
Bedingungen anpassen konnen, muB sieh umbilden. Bei unserer 
.Erhaltung der Art« handelt es sieh um ein Nieht-Aussterben, um 
ein Bestehen derselben im Tierreiehe, um die Erhaltung des Artbildes. 

1. Beim erwachsenen Tier. 

Die Erhaltung der Art ist die wiehtigere der beiden Aufgaben 
des erwaehsenen Tieres, der sieh die andere fast vollig unterordnet. 
K. E. v. Baer sehreibt: »So sehen wir in del' gesamten Natur flir 
die Erhaltung des Individuum nur sehwaehe Mittel aufgeboten, fur 
die Erhaltung der Art aber die starksten.« Dies geht schon aus 
der gewaltigen, oft ans Wunderbare grenzenden Zahl von Eiern 
hervor, die ein Paar hervorbringt. Um die Anzahl del' 1ndividuen 
einer Art auf gleieher Hohe zu halten, genligten zwei N aehkommen. 
Da abel' den Tieren gerade wahrend ihrer Entwieklung eine groBe 
Zahl von Feinden naehstellt, oder sie leieht sonstigen sehadliehen 
Einfllissen unterliegen, so wird eine groBere Menge produziert, damit 
sicher zwei Exemplare die Geschlechtsrei£e erlangen und die A.rt 
fortzuflihren imstande sind. 1eh entnehme dem Kapitel »Die Ab
stammungslehre« von R. Hertwig in del' »Kultur del' Gegenwart« 
die Angabe, daB einBandwurm jahrlieh etwa 60 Millionen, ein 
Spulwurm etwa 40 Millionen Eier hervorbringt, ein 41/2 Zentner 
schwerer SWr jahrlich 5-6 Millionen. Millionen von 1ndividuen 
werden also geopfert, nm die Erhaltung der Art zu garantieren. 

2. Bei dem sicll entwickelnden Tiel'. 

Gehen wir zu der sieh entwiekelnden Form des Tieres libel', so 
finden wir, daB diese erste Aufgabe, fur die Erhaltung der Art zu 
sorgen, bei ihr im allgemeinen wegfallt. Nul' selten libernimmt die 
nieht fertig ausgebildete Form die Sorge flir die Produktion yon 
N aehkommen. Diesen Punkt mlissen wir genauer bespreehen, da er 
seheinbar im Widersprueh zu dem obim aufgestellten Satze steht. 

S eh ul tz unterseheidet zwei Arten der Erseheinung, daB Tiere 
bereits vor ihrer yollen Ausbildung gesehleehtsreif werden. Die 
Pro genese begreift die FaIle in sieh, in denen mit del' Erlangung 
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der Geschlechtsreife ein Stillstand der Entwicklung eintritt, wahrend 
sich der Organismus bei Friihreife weiter entwickelt. 

Beide Formen sind schwer auseinander zu halten, da man, wie 
S c h u I t z richtig bemerkt, einer im Freien gefundenen geschlechts
reifen Larve nicht ansehen kann, ob sie ihre Entwicklung ab
geschlossen hat. 

Dennoch ist dieser Unterschied fiir uns von der grOBten Wichtig
keit, denn entwickelt sich das geschlechtsreife Individuum nicht weiter, 
so ist es als Endstadium anzusehen. Es ist am Ziel seiner Lebens
aufgabe angelangt und faUt unter den Begriff des fertigen Tieres, 
mit dem es die beiden Lebensaufgaben gemeinsam hat. 

Die progenetischen Formen scheiden demnach fiir unsere Be
trachtung aus, sie bilden nur scheinbar eine Ausnahme von del' 
Regel, daB dem sich entwickelnden Tier die Aufgabe der Erhaltung 
cler Art nicht zukame, denn die progenetische Larve entwickelt sich 
nicht mehr, ihr fehlt die Aufgabe, weitere Stadien herauszubilden. 

Die FaUe der Friihreife dagegen sind schwieriger zu el'klaren. 
Entwickelt sich das Tier wahrend oder nach der Geschlechtsreife 
weiter, so ist es eben noch nicht ausgebildet, hat noch weitere Ent
wicklungsphasen durchzumachen und kann nicht unter den Begriff 
des ausgebildeten Tieres fallen. Hier hatten wil' in del' Tat eine 
Ausnahme von unserer Regel. 

An der Hand von Beispielen wollen wir diesel' Schwierigkeit 
Herr zu werden suchen und gleichzeitig ergriinden, ob Progenese 
und Friihreife wirklich so getrennte Begriffe darsteIlen. 

Die verschiedenen in del' Literatur unter verschiedenen Namen 
gehenden FaIle von Geschlechtsreife nicht vollentwickelter Tiere 
decken sich nicht immer mit den Begriffen Progenese oder Friihreife. 

Da drangt sich erst die Bezeichnung »N eotenie« auf, die von 
Kollmann eingefiihrt wurde fiir das Beibehalten des Jugendkleides 
hei geschlechtsl'eifen Amphibien. J etzt dehnt man mit Boas diesen 
Begriff aus auf das Beibehalten irgendeiner jugendlichen Eigenschaft 
im Alter, z. B. der Milchzahne. In dieser Weise gebraucht, faUt 
die N eotenie aus dem Bereich unserer Betrachtungen heraus, denn 
in solchen Fallen handelt es sich nicht um geschlechtsreif gewordene 
Friihstadien, sondern um das Erhaltenbleiben einzelnel' Eigenschaften 
aus der Entwicklungszeit; das betreffende Individuum ist - bis auf 
den einen Charakter - ausgewachsen und kein Entwicklungsstadium. 

In den Fallen, fiir die Kollmann die Rezeichnung Neotenie 
einfiihrte, beriihrt sich diesel' Begriff aber mit dem der Pro
genese und sogar auch mit dem der Friihreife. Es handelte sich 
da urn Amphibien, die aus irgendeinem Grunde verhindert worden 
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sind, aus dem Wasser an Land zu gehen und die Metamorphose 
durchzumachen. Allbekannt ist das Beispiel des Axolotl, del', wenn 
ihm Gelegenheit gegeben wird, ans Land zu gehen, sich in den 
Salamander, das Amblystoma, umwandelt, sonst aber als Siredon 
sich fortpflanzt. N och interessanter ist diese Erscheinung bei Triton 
alpest1is, del' Uberall als kiemenloser Molch geschlechtsreif wird, im 
Formazzatal bei Andermatt abel' zu 96 % seine Kiemen beibehalt 
und sich somit als Larve paart. Ob die Tiere sich spateI' noch ver
wandeln, ob es sich also um Progenese odeI' um FrUhreife handelt, 
ist meines Wissens nicht beobachtet. Tritt die Metamorphose nicht 
mehr ein, so sind die geschlechtsreifen Tiere als Endformen zu be
zeichnen, und diese Progenese ist fUr uns leicht verstandlich; findet 
die Umwandlung noch statt, so ist diese FrUhreife wohl ebenso auf
zufassen, wie in den wei tel' unten herangezogenen Beispielen. 

Als Progenese sind auch die Formen del' Polyzyklie, des 
Generationswechsels, aufzufassen, die in einem Wechsel der 
Aufeinanderfolge von geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Gene
rationen bestehen. Am ausgebildetsten finden wir diese Erscheinung 
bei Trematoden und Oestoden, bei denen sich die Zwischenformen 
oft in mehreren Folgen auf ungeschlechtlichem Wege vermehren. 
Del' biologischeW ert diesel' eigentUmlichen Einrichtung ist klar: es 
solI auf diesem Wege, del' aus einem befruchteten Ei viele Indivi
duen hervorgehen und dadurch mit groBer Sicherheit zwei Tiere bis 
zur Geschlechtsreife gelangen laBt, die Erhaltung del' Art garantiert 
werden, die besonders schwierig ist, da das Schmarotzertier oft eIflt 
durch einen Zwischenwirt zu dem Endwirt gelangen kann. Bei 
dies en Tieren geht abel' die Zwischenform vollig in del' Bildung von 
N achkommen auf, wie das vollentwickelte Tier, entfaltet sich also 
nicht wei tel' und ist demnach als V ollform anzusehen. 

So paradox dies klingen mag, so mUssen wir diese Auffassung 
auch auf die Falle del' Polyembryonie ausdehnen, bei denen sich 
ein Ei in frUhem Entwicklungsstadium in eine Mehrzahl von Keimen 
zerlegt. Bei den auf Raupen schmarotzenden Hymenopterenformen 
der Ohalcidien und Proctotrypiden kann ein einziges Ei mehrere 
Tausende von Larven entstehen lassen, aus den en merkwUrdigerweise 
gleichgeschlechtliche Wespen hervorgehen. Interessant ist, daB diese 
eigenartige Polyembryonie auch bei Saugetieren vorkommt, namlich 
bei GUrteltieren. Fernandez beschrieb sie von Tatusia hybrida, 
Newman und Patterson von Tatusia novemcincta. Nachdem in 
dem Ei die Keimblatter angelegt sind, erscheinen an del' Wand der 
auBerlich einheitlichen Fruchtblase mehrere, bei T. hybrida meist 8, 
bei T. 1w1'emcincta 4 Embryonalanlagen. Es handelt sich hier also, 
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wie auch bei den eineiigen Zwilling en des Menschen, die man als 
auf die gleiche Weise entstanden ansieht, urn eine Teilung eines Eies 
in Geschwisterembryonen. Das anfangs einheitliche Ei geht in die 
Bildung dieser Embryonen vollig auf, - insofern gleicht die Poly
embryonie del' ungeschlechtlichen Vermehrung der oben genannten 
'Viirmer; nur ist die Entwicklung bei der Teilung nicht so weit vor
geschritten, wie bei den Schmarotzerwiirmern. 

Polyembryonie und die uns interessierenden Arten des Gene
rationswechsels sprechen also nicht gegen unseren Satz, daB die 
sich entwickelnde Form nichts mit der Erhaltung der Art zu tun 
habe. 

Das gleiche gilt flir die meisten FaIle del' von K. E. v. Baer 
als Padogenese bezeichneten Vermehrungsform, die teilweise mit 
den schon genannten zusammenfallt, indem sie eine ungeschlechtliche 
Vermehrung in friihen Entwicklungszustanden ist. Die Miicke 
Chironomus legt nach Schultz als Puppe Eier ab und stirbt dar
auf - Progenese. » In anderen Fallen entwickelt sie sich nach der 
Ablage der Eier noch bis zum Imago.« Dann haben wir Friihreife 
vor uns. 

Die Erklarung diesel' Erscheinung der Friihreife gibt uns eine 
Bemerkung von S c h u ltz: , daB ... die Geschlechtsreife oft nur so
lange hemmend wirkt, als sie anhalt, nachher, nach del' Ablage del' 
Eier, kann die Entwicklung weiter verlaufen.« Dies stimmt wieder
urn mit del' Verteilung der Lebensaufgaben beim ausgebildeten und 
sich entwickelnden Tier liberein: das Individuum hat bei padogene,;. 
tischer Fortpflanzung nicht aUc drei Aufgaben zu erflillen, sonctern 
nul' fiir die Erhaltung del' Art und des Individuum zu sorgen. Die 
Herausbildung weiterer Entwicklungsstadien faUt weg, da di e En t
wi cklung wahrend der Geschlechtsreife sistiert; die ge
schlechtsreife Larve oder Puppe ist also wahrend diesel' Zeit als 
Endstadium aufzufassen. 

Hierher gehOrt auch die von 0 h un bei den Rippenquallen Bo
lina hydatina und Euchart's multt'cornis entdeckte Dissogonie, 
d. h. eine in zwei durch ausgedehnte Entwicklungsvorgange getrennten 
Perioden stattfindende Geschlechtstatigkeit. Bei diesen Tieren legt 
namlich erst die kleine Larve Eier ab, entwickelt sich dann weiter 
zum ausgebildeten Tier und reift spateI' zum zweiten Male Geschlechts
produkte. Wir haben es hier mit einem typischen FaIle der Friih
reife zu tun, da die Larve nach Eiablage sich noch weiter ent~ 

wickelt. Zum Verstandnis dieses Falles sei Folgendes bemerkt. 
Oh un gibt selbst an, daB aHe geschlechtsreifen Jugendformen von 
Bolina trotz aner denkbaren GroBenunterschiede von 0,6-2,2 mm 
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die gleiche OrganisationshOhe besitzen, und da mochte ich annehmen, 
daB es sich bei dies en Quallen genau so verMlt, wie bei Chirono
mus: daB die Entwicklung wiihrend del' Geschlechtsreife stillsteht 
und erst nach deren AufhOren wieder einsetzt. 

Uberblicken wir die herangezogenen Beispiele, in denen nicht 
vollentwickelte Formen geschlechtsreif werden mid somit fur die Er
haltung der Art Sorge tragen, so finden wir, daB in keinem Fall einem 
Tier aIle drei Lebensaufgaben zufallen. Entwicklung und Geschlechts
reife BchlieBen sich aus, indem eine wahrend del' Entwicklung ein
tretende Geschlechtsreife die Weiterbildung fur immer (Pro genese ) 
odeI' vorubergehend (Fruhreife) hemmt. Diese beiden Erscheinungen 
del' Progenesc und Fruhreife sind also gar nicht so grundsatzlich 
verschieden, als man bei oberflachlicher Betrachtung annehmen 
mochte. 

Bei allen geschlechtsreifen J ugendformen (ich vermeide 
mit Chun die Bezeichnung Larve), die wahrend del' Geschlechts
reife sich nicht weiter entwickeln, faUt also die Aufgabe 
del' ubrigen Larven, ein Endstadium herauszubilden, fur 
diese Zeit fort, sie haben ihre Lebensaufgaben mit dem 
erwachsenen Tier gemeinsam, haben fur die Erhaltung del' 
Art und des Individuum zu sorgen und sind als Endformell 
anzusehen. 

Wir sehen, Geschlechtsreife und vollendete Entwicklung decken 
sich nicht. 'Vir durfen daher, wenn es sich urn Verteilung del' 
Sorge urn die N achkommen handelt, auch nicht das erwachsene Tier 
del' Larve oder dem Embryo entgegenstellen; aus dies em Grund'e 
habe ich oben, als die Aufgaben auf die Stadien verteilt wurden, 
schon von geschlechtsreifer und sich entwickelnder Form gesprochen, 
denn diese beiden Begriffe sind strenge Gegensatze. Es bleibt also 
del' oben angegebene Satz ungeschmalert bestehen: die Aufgabe des 
geschlechtsreifen Tieres ist eine doppelte: die Erhaltung del' Art und 
die des Individuum, ebenso eine zweifache die del' sich entwickeln
den Form: die Erhaltung des Individuum und die Herausbildung del' 
weiteren Entwicklungsstufen. 

B. Die Erhaltung des Individuum. 
Besprechen wir die zweite Lebensaufgabe, die Erhaltung des 

Individuum, so stoBen wir auf keine ahnlichen Schwierigkeiten, wie 
im ersten Absatz, da sie allen Entwicklungsstufen zukommt. Wir 
haben nur ihr Vorkommen und ihren Geltungsbereich zu um
grenzen. 
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1. Bei del' ausgebildeten Form. 
Um den Artbestand zu erhalten, genUgen theoretisch gesprochen 

von jedem Elternpaar zwei Nachkommen, die sich am Leben er
halten mUssen. Damit dies aber moglich ist, muB das Individuum 
auch darnach streben, sich selbst zu erhalten, und es ist bekannt, 
wie oftbis ins einzelne gehend ein Tier seiner Umwelt angepaBt ist, 
um seinen Feinden zu entgehen oder seine N ahrung erhalten zu 
konnen, mit anderen Worten, welch gewaltige Rolle im Leben des 
geschlechtsreifen Tieres die ZweckmaBigkeit spielt. 

1m einzelnen ist die Fahigkeit der Selbsterhaltung in der Tier
welt sehr verschieden durchgeflihrt und tritt oft ganz in den Hinter
grund. Oft ist es sogar dem geschlechtsreifen Tier nicht moglich, 
Nahrung aufzunehmen, und es stirbt sofort nach der Begattung. So 
verhiilt es sich bei den Eintagsfliegen. Auch den merkwUrdigen 
Psychiden unter den Schmetterlingen fehlt die Zunge, ja, die Mann
chen einiger Blattlause besitzen als geschlechtsreife Form, als Imago, 
gar keinen Verdauungsapparat mehr. 

2. Bei dem siclt entwickelnden Tier. 
Wir haben eben gesagt, daB zur Erhaltung des Artbildes zwei 

N achkommen von jedem Elternpaar am Leben bleiben mUssen, 
um die Spezies fortzupflanzen und auf ihrem Bestand zu halten. 
Damit diese zwei Exemplare aber von der Menge der Nachkommen 
Ubrig bleiben, mUss en diese selbst schon wahrend ihrer Entwicklung 
darnach streb en, sich, das Individuum, zu erhalten. Es ist ja klar, 
daB jedes Entwicklungsstadium .lebensfahig« sein muB, um der anderen 
Hauptaufgabe, das geschlechtsreife Tier herauszubilden, GenUge zu 
tun. Es gilt dies ebenso fUr die freilebenden Larven, wie fUr die 
im Ei oder Mutterleib sich entwickelnden Embryonen. Mogen diese 
noch so gut mit Dotter oder von der Mutter geliefertem Nahr
material versorgt sein, stets muB der Organismns unter den gegebenen 
Verhaltnissen fahig sein, diese Nahrstoffe aufzunehmen und sich weiter 
zu entwickeln. 

Hier haben wir also eine Aufgabe VOl' uns, die dem sich ent
wickelnden, wie dem voll entwickelten Tier in gleicher Weise zu
kommt, und da wir besonders die Einrichtungen, die diesem Zwecke 
dienen, als biologisch wichtig oder zweckmaBig bezeichnen, so e1'
gibt sich allein aus diesen Worten, welch groBe Rolle die Zweck
maBigkeit in der Embryologie spielt. 

Ein genaueres Eingehen auf dies en Punkt laBt uns sogar er
kennen, daB dieses Prinzip wahrend der Entwicklung in gewisser 
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Hinsicht reiner hervortreten muB, als beim geschlechtsreifen Tier. 
Bei letzterem wird es namlich nicht selten durch die Anforderungen, 
die die geschlechtliche Zuchtwahl im Interesse der Arterhaltung an 
die Tiere stellt, in den Hintergrund gedrangt. Del' Hochzeitsschmuck 
so vieleI' Vogel, die Farbenpracht vieler Mannchen, die Liebesspiele, 
wahrend derer das Tier taub gegen die gefahrdrohende Umgebung ist, 
wirken dem Grundsatz der Erhaltung des Individuum geradezu ent
gegen und sind in diesem Sinne als fiir das Tier unzweckmaBig zu, 
bezeichnen; wie manchem Mannchen kostet sein auffallendes Farben
kleid oder Gebahren das Leben! DaB diese Eigenschaften gefahrlich 
sind, zeigt sich schon in ihrem Auftreten, das auf die Zeit der Fort
pflanzung beschrankt ist. Sobald diese Periode voriiber und damit 
die auf Erhaltung und Verbesserung der Art zielende Veranderung 
nicht mehr notwendig ist, schwinden die auffallenden Oharaktere, 
und das Mannchen tragt dann ein Kreid, das seiner Umwelt besser 
angepaBt ist. 

Die sexuelle Zuchtwahl fallt natiirlich fiir die nicht 
geschlechtsreifen Stadien fort, hier kann also die natiirliche 
Zuchtwahl reiner, ungestorter arbeiten. Die Embryonal- odeI' Larven
stadien brauchen die Unterschiede zwischen den Geschlechtern noch 
nicht zu fiihren, und wo solche sich bemerkbar machen, da dienen sie 
nul' dazu, die Verschiedenheiten des geschlechtsreifen Zustandes 
herauszubilden. So ist manche weibliche Spinnerraupe groBer als 
die mannliche, weil das Weibchen dieses Schmetterlings viel groBer 
und plumper ist, als das Mannchen. Eine eigenartige sexuelle Ver
schiedenheit finden wir bei den schon oben erwiihnten Psychiden, 
deren Weibchen zu Maden zuriickgebildet sind und deren Raupen 
einen je nach del' Art verschieden gebauten Sack aus Gras, Sand 
und anderen Gegenstiinden zusammengeflickt mit sich herumtragen. 
Oft sind bei ihnen auch die Sacke del' mannlichen und del' weib
lichen Raupen verschieden gebaut. W orauf dieser Dimorphismus 
zuriickzufiihren ist, kann ich nicht angeben. Keineswegs wird abel' 
damit ein del' Erhaltung (les Individuum feindliches Moment in die 
Entwicklung hineingetragen. 

ZweckmaBige Anpassungen braucht also Larve und 
Embryo in gleicher Weise wie das geschlechtsreife Tier. 
Man 11mB sich vorstellen, daB sie ebenso, ja in vielen Fallen inten
siver im Kampf urns Dasein stehen, als die fertigen Formen. 

1m allgemeinen pflegt man allerdings anzunehmen, daB die voll
entwickelten Tiere energischer den Kampf urns Dasein zu fiihren 
haben, als ihre Entwicklungsstadien, demnach sich starker differenziert 
haben nnd mehr von einander abweichen als diese. Dies gilt in der 
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Tat von man chen Tierformen, deren Embryonen unter gleichmaBigeren 
VerhiUtnissen leben, als ihre Endformen. 

Indes sind die Beispiele nicht zu selten, in denen das Gegen
teil stattfindet, die Entwicklungsstadien also vielgestaltiger 
sind, als die erwachsene Tiere. Beginnen wir in dieser Dar.:. 
stellung erst mit d~n freilebenden Larven, die uns diese Verhaltnisse 
am klarsten zeigen. 

a) Larven. 

In Schultzs Buch finden wir die Bemerkung: » Wie mallnigfach 
gebaut die pelagischen Larven in einer Tiergruppe sein konnen, be
weisen die Stomatopoden (SquiUa usw.), wahrend die wenigen Gattungen 
und wenigen Arten dieser Unterordnung im hOchsten Grade monoton 
erscheinen. '" Bald ist der Rumpf bis zur linealen Form ver
langert, etwa zehnmal so lang· als breit, bald kurz und breit. UmriB, 
Bewehrung und Kurvenverhii.ltnisse des Riickenschildes sind gleich
falls sehr verschieden, oft ist das Riickenschild ein breiter Mantel«. 
Bei diesen Krebsen differieren also die Larven weit mehr voneinander, 
als die erwachsenen Tiere. 

Dasselbe findet sich bei manchenSchmetterlingen, bei denen 
der Anteil, den Larve und Imago am Kampf urns Dasein haben, 
besonders klar hervortritt. ·Wir miissen das hier etwas genauel' aus
fiihren. 

Es gibt mehrere Gattungen, bei denen die Raupen viel vel'
schiedener sind, als die Schmetterlinge selbst. So sind die Eulender 
Gattung Acronycta einander sehr ahnlich, wahrend ihre Raupen auf
fallend verschieden aussehen. Spuler schreibt auch in seinem Werke 
»Die Schmetterlinge Europas« dariiber: »Mehrere Arten gleichen 
einander sehr und sind leichter durch die Rau pen zu unterscheiden •. 
Ein Blick auf die betreffenden Tafeln zeigt die Richtigkeit des Satzes~ 
Die Schmetterlinge diesel' Gattung haben meist grau bestaubte V order
fiiigel mit wenig charakteristischer Zeichnung ohne auffallende Farben 
oder sonstige Merkmale. Welche Verschiedenheit weisell dagegen 
ihre Raupen auf, die in Spulers Raupenwerk auf Tafel 21 und 22 
abgebildet sind! Welche Mannigfaltigkeit in Farbe und Form! Griine, 
gelbe, schwarze Raupen, solche mit Keulenhaaren (A. alni) odei' 
dichtem Haarpelz, Warzell und Fleischzapfen, - man ist versucht, 
die Tiere in ganz verschiedene Gattungen zu stellen! Dieses Ver
halten wird verstandlich, wenn man die Lebensweise der verschiedenen 
Stadien in Betracht zieht: die Schmetterlinge fliegen in del' Dammerung, 
zu einer Zeit, welche eine weitgehende Differenzierung nabe ver
wandter Arten nicht notig macht, bei Tage sind sie durch die Rinden-
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farbung ihrer Votderfltigel geschlitzt. Die Raupen dagegen fressen, 
soweit ich sie selbst gefunden habe, bei Tage, sind also Feinden 
stark ausgesetzt und bedtirfen daher weitgehenden Schutzes. Ebenso 
sind die Schwarmer der Gattung Deilephila in einigen Arten ein
ander ahnlicher als ihre Raupen. N och ausgesprochener findet sich 
dieses Verhalten bei den merkwlirdigen Megalopygiden. Seitz schreibt 
liber die Schmetterlinge der einzigen palaarktischen Gattung Soma
brachys: »Die einzelnen Arten sehen einander sehr ahnlich undsind 
wohl zum Teil nur durch die Zucht auseinander zu haltene, und 
kurz darauf: »Es sind gegen 20 Formen bekannt, die sich als Falter 
alle gleichen und auch wohl nicht aHe als gute Arten anzusprechen 
sind; manche sind aber durch die Zucht als sicher spezifisch ver
schieden erwiesenc. Die Raupen sind bunt gezeichnet und differieren 
augenscheinlich im Aussehen sehr stark. 

Man sieht, die Ansicht, daB die vollentwickelten Stadien starker 
differenziert seien, als die in Entwicklung begriffenen, hat keine all
gemeine Gliltigkeit. Der Grund zu dieser Anschauung ist nicht 
schwer zu erkennen. 

Bleiben wir noch bei den Schmetterlingen, so glaubt man, daB 
die schwere Bestimmbarkeit der Raupen gegenliber der der Imagines 
dar auf beruhe, daB sie gleichmaBiger aussahen. Ich meine, daB die 
Ursache in der gri:iBeren Unkenntnis dieser Form liegt, die bei weitem 
schwerer zu beobachten ist (jeder hat schon Blaulinge zu Hunderten 
fliegen sehen, wer hat aber schon eine Blaulingsraupe gefunden ?), 
und zweitens gerade in der gro Ben Variabilitat der Raupen, die es 
schwer macht, sie zu beschreiben und zu bestimmen. 

Also gerade das Gegenteil des obigen Satzes ist fur viele Falle 
wahr: die Raupen sind viel verschiedenartiger gestaltet, 
als die Schmetterlinge selbst, sie zeigen die Anpassungen 
und die Wirkungen der Zuchtwahl viel eindringlicher, 
als die Imagines. Sie stehen also voll im Kampf ums Dasein, 
und dies ist nicht sonderbar, wenn wir bedenken, daB die Raupe 
meist viel Hinger lebt, als der Falter und wahrend dieses Lebens 
wechselnden Bedingungen ausgesetzt ist. 

Es sei mir gestattet, bei diesem Punkte etwas zu verweilen, auf 
die Gefahr hin, langst Bekanntes zu wiederholen. Eine Zusammen
stellung wird aber sehr eindringlich wirken. 

N ach drei Richtungen hin konnen die Raupen starker als die 
Schmetterlinge variieren. 

1. Die Raupen nahestehender Arten sind verschiedenartiger ge
staltet als die Schmetterlinge. Dies haben wir eben mit Beispielen 
belegt. 
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2. Die Raupen variieren in Farbung und Zeichnung viel starker 
als die Imagines. 

3. Die Raupen tragen in der Jugend und im Alter verschiedene 
Kleider, wahrend der Schmetterling natlirlich sein Aussehen nicht 
oder durch Verb lei chen nur wenig andert. 

Die beiden letzten Punkte mlissen wir noch besprechen. 

a) Variabilitat del' Raupen. 

In dem SpulerschenRaupenwerk sind etwa 1500 Arten abgebildet. 
Von 140 Arten finden sich zwei oder mehr Exemplare wiedergegeben, 
nicht mit eingerechnet die Formen, die in verschiedenen Stellungen 
oder Altersstufen gezeichnet sind. Sehen wir uns nun um, zu welchen 
Gruppen diese stark variablen Raupen gehoren, so finden wir, daB 
es durchweg Tiere sind, die oberirdisch und auBen an ihrer Futter
pflanze leben, meist auch tagsliber fressen oder an ihr ruhen. Sie 
bedlirfen also eines besonderen Schutzes, und Schutzfarbe, -zeichnung 
und -form bedingen ja fast durchweg das Aussehen diesel' Raupen, 
- Schreckzeichnungen und Ekelfarben treten dagegen vollkommen 
zurlick. 

Die verschiedenen Raupenformen stellen daher verschiedene An
passungen dar. fiber die Halfte der doppelt abgebildeten Arten 
zeigen eine griine und eine braune, manchmal ins rotliche oder gelb
liche schlagende Varietat: die griine, die im BHittergewirr unsichtbar 
wird, die braune, die die Farbe des Stammes oder der Erde tragt. 
Ein Drittel dieser Arten besitzt eine helle und eine dunkle Form, 
die ihren Vorteil aus den Beleuchtungsverhaltnissen ziehen kann. 
N ur das riickbleibende Sechstel tragt Kleider, die andere Verschie
denheiten auszeichnen. 

Eine solche Verschiedenheit der Raupen wird biologisch von 
hOchstem Wert sein und sie vor vielen Verfolgern schlitzen. Sie stellt 
eine Weiterbildung der individuellen Variabilitat dar und besitzt 
deren Niitzlichkeitswert (s. Kapitel 3, S. 53) in erhOhtem MaBe, indem 
infolge dieses wechselnden Aussehens viel mehr Individuen von den 
N achstellern libersehen werden, als wenn sie samtlich gleich ge
farbt waren. 

N atiirlich ist eine solche Variabilitat keine durchgehende Eigen
schaft der Raupen; sie findet sich nur da, wo sie von Nutzen ist. 
Raupen, die anderweitig geschiitzt und vor Feinden verborgen sind, 
die im Dunkel lebend keiner Schutzfarbe bediirfen, weisen nie der
artige Verschiedenheiten auf. So sind gleichmaBig, meist braun oder 
gelb gefarbt die Raupen der Hepioliden, die in den Pflanzenwurzeln, 
der Oossiden und Sesiiden, die in Stammen und Zweigen leben, vieleI' 
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Eulenarten, Hadena, Jaspidea celsia, Caradrina, vieler Agrotisarten, 
da sie in del' Erde verborgen sind und eventuell nul' nachts zum 
Fressen an die Oberflache kommen. Dasselbe gilt flir die Raupen, 
die im Innel'll von Rohr und Schilf leben (Leucania, Nonagria) , die 
die Fruchtkapseln del' Nelken bewohnen (Dianthoecia), sowie flir die, 
die einen Sack mit sich herumtragen (Psychiden). AIle diesen Formen 
ware ein wechselndes Kleid kein V orteil im Kampf ums Dasein, 
daher ist ihr A.ussehen auch gleichformig. 

f3) Altersun terschie de del' Raupen. 

Es ist selbstverstandlich, daB eine junge Raupe kurz nach dem 
Ausschllipfen ein ganz anderes Bild in ihrer Umwelt gibt, als eine 
groBe nach del' letzten Hautung. Ihr konnte das Aussehen del' alten 
Form vielleicht gar nichts nlitzen, llnd daher sind die J ugendformen 
del' Raupen oft auffallend andel's gefarbt llnd gestaltet, als die aus
gewachsenen Exemplare. Ich erwahne den Schwalbenschwanz, Papilio 
machaon, des sen schwarze kleine Raupe noch nichts von dem bunten 
Kleid, das sie spater tragen wird, ahnen laBt. Dasselbe gilt flir das 
N achtpfauenauge, den Gabelschwanz, wahrend die Larve des N agel
flecks, Aglia tau, in del' Jugend sogar mit sonderbaren Dol'llen be
wehrt ist, die spater verloren gehen. Auch viele Schwarmerraupen 
zeigen diese Umgestaltung wahrend ihres Wachstums; die Jugend
formen sind langsgestreift und gleichen so einer Blattrippe oder 
einem Blattstiel, wahrend die groBen Stadien mehrfache Schragstreifell 
aufweisen und so ein ganzes Blatt mit seinen schrag verlaufenden 
Rippen nachahmen. 

Bei den Raupen, wie auch bei den Entwicklungsstadien anderer 
Tiere, wechseln also die Anforderungen an die ZweckmaBigkeit, die 
in jeder Phase andere sind. Bei ihnen mlissen die betreffenden Ein
richtungen sich ablOsen. Die geschlechtsreife Form dagegen stellt 
beziiglich del' Eigenschaften, die del' Erhaltung des Individuum 
dienen, einen gleichformigen Zustand dar, daher konnen bei ihr diese 
Einrichtungen dieselben bleiben, ein Wechsel braucht wahrend des 
Lebens nicht einzutreten. 

Die Raupen stehen also ebenso im Kampf ums Dasein, wie die 
geschlechtsreife Form, die Schmetterlinge. DaB bei ihnen die Anpas
sungen vielleicht noch klarer hervortreten, beruht darauf, daB sie 
sich ihren Feinden nicht durch die Flucht entziehen konnen, wie die 
Falter, sowie daB sie langer leben als diese. Unser Beispiel lehrt 
also, daB wahrend del' Entwicklung eines Tieres die ZweckmaBig
keit eine ebenso machtige Rolle spielt, wie bei del' geschlechtsreifen 
Form. 
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N achdem uns die Larven gelehrt haben, daB sie oft verschieden
artiger gestaltet sind als die geschlechtsreifen Tiere, konnen wir auch 
die Embryonen auf diesen Punkt hin untersuchen. 

b) Embryonen. 

Vielleicht ist die Rolle del' ZweckmaBigkeit auch bei 
Embryonen eine noch groBere als beim erwachsenen Tier; 
Hertwig spricht geradezu davon, daB del' Embryo aus einem viel 
plastischeren Material besteht als jenes. Dies findet darin seine Er
klarung, daB ein bestimmtes Entwicklungsstadium nicht nul' durch die 
Veranderungen der Umwelt beeinfluBt wird, die es selbst betreffen, 
sondern auch - und damit beriihren wir schon die zweite Aufgabe 
des Embryo, spatere Stadien herauszubilden - durch solche, die aHe 
spateren Phasen umzuwandeln bestrebt sind, und die vorher vorbe
reitet und angelegt werden miissen. 

Eine Folgerung davon ware, daB die Embryonen um so 
leichter auf veranderte Bedingungen reagierten, je jiinger 
sie sind. Und das ist in del' Tat der Fall, wie zahllose Versuche 
bewiesen haben. Mit jiingeren Stadien kann man viel ausgedehnter 
und energischer experimentieren als mit alteren, alle Anpassungs
fahigkeiten nehmen mit dem Fortgang del' Entwicklung abo 

Als eine zweite Folgerung miiBte man erwarten, daB die 
friihesten Entwicklungsstadien verschiedener Tiere viel 
groBere Differenzen aufwiesen, als die geschlechtsreifen 
Organism en selbst. Das hangt natlirlich von del' Mannigfaltig
keit del' Bedingungen ab, unter denen die Tiere im ausgebildeten 
und im Ernbryonalzustand stehen - denn dies ist del' rnachtigste 
Faktor del' Umgestaltung. 

Immerhin, vergleichen wir die Eier eines Huhnes und eines 
Kaninchens mit den fertigen Tieren. Man ist gewohnt, in den 
ersteren eine Zelle zu sehen und halt sie daher fiir sehr ahnlich. 
Sehen wir abel' von diesem morphologischen Wert einrnal ab und 
vergleichen wir die Gebilde an sich, so kann es kaum etwas Verschie
deneres geben als das mikroskopisch kleine, von einer auBerst diinnen 
Hiille umgebene Ovium des Saugers und die machtige Dotterkugel 
des Vogeleies, Differenzen, die die zwischen den Endformen selbst 
bestehenden weit iiberragen. 

U nd noch eine andere einschneidende Verschiedenheit zwischen 
den Eiern del' verschiedenen Wirbeltierklassen drangt sich auf. Ver
gleichen wir ihre prospektive Bedeutung, also alles, was aus del' 
Eizelle hervorgeht. Da mache man sich doch klar, ein wie ver
schieden grofler Teil des Eies zum Aufbau des Embryo selbst ver-
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wendet wird. Beim Frosch (Fig.9a) wird die ganze Eimasse bei der 
Bildung der Larve aufgebraucht. Bei der Eidechse, beirn Vogel 
wird ein gut Teil derselben zum Aufbau der Embryonalhiillen ver
wendet und nur ein Teil, dessen GroBe nicht zu bestirnmen ist, for
miert den Embryo (Fig. 9b). Und nun erst beim Sanger! Bei diesem 
miissen nicht nur die Eihaute, wie sie die .Sanropsiden auszeichnen, 
von dem Eimaterial bestritten werden, sondern gleich im Anfang 

I 

I 
I 

a b 

c 
Fig. 9. Schnitte durch Keime vom Frosch (a), Htihncheu (b, nach Duval) llnd Mensehen (e, nach 
Bryce uhd Teacher) aus Bonnet. Die gestrichelte Linle E umgibt den Bezirk des Eies, der 

den Embryo selbst aufbaut. 

spaltet sich der zellreiche Trophoblast abo Betrachten wir Z. B. 
eine junge menschliche Keimblase, wie in dem bekannten Bild von 
Bryce und Teacher (s. Fig. gel oder selbst auf dem spateren, von 
Peters beschriebenen Stadium. Wie klein und unbedeutend erscheint 
in diesen die Embryonalanlage selbst, und welche Mengen von Zellen 
werden da zum Aufbau der Eihaute, der Plazenta verwendet! Wie 
winzig ist der Prozentsatz der Eimasse, oder wenn wir den Dotter 

'Peter, Die ZweckmiU3igkeit in der Entwicklungsgeschichte. 6 
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ausschlieBen wollen, der Plasma- und Kernmasse des befruchteten 
Eies, das den Menschen selbst entstehen laBt 1 In den Figuren 9 a, 

a 

]'ig. 10. Schematisch gehaltene Querschuitte 
durch Keimblasen eines Raubtiers (a), einer 
Fledermaus (b) und eines Nagers (e) zur 
Zeit der Amnionbildung. Ektoblast und 
Trophoblast schwarz, Mesoblast gestrichelt, 
Endoblast punktiert. Wenig verandert aus 

Bonnet. 

b und c ist der Teil des Keimes, der 
den Embryo hervorgehen laBt, durch 
eine gestrichelte Linie abgegrenzt (E). 
Da die drei Figuren ungeHihr gleich 
groB dargestellt sind, ergibt sich aus 
ihrer Vergleichung der gewaltige 
U nterschied in der Masse des Eies, 
die das klinftige Lebewesen bildet. 

Es ist meines Erachtens eine 
Verschiedenheit, die nicht hoch genug 
eingeschatzt werden kann, ob ein 
Ei vollstandig zur Herstellung des 
Keimes verwendet wird, odeI' ob del' 
groBte Teil flir Hlilfsorgane aufge
braucht und nur ein geringer Bruch
teil dem ursprlinglichen wichtigsten 
Zwecke del' Embryobildung vorbe
halten bleibt. N ehmen wir einmal 
mit Van der Stricht und Van 
Beneden an, von den beiden Blas
tomeren des Mauseeies entwickle 
sich die eine zum Trophoblast, die 
andere zum Embryo, so wird del' 
Unterschied zwischen einem Frosch
und einem Mauseei klar: von den 
beiden ersten Zellen des ersteren 
bildet eine nur einen halben Embryo, 
bei der Maus dagegen den ganzen 
Keirn. 

·Wir sehen, die Verschieden
heiten del' Eier sind enorm groB und 
libersteigen sichel' die der erwachse
nen Tiere. 

Auch flir die ersten Entwick
lungsphasen gilt dieser Satz oft. 
Erst in letzter Zeit sind wir libel' 
die so weitgehend verschiedenartigen 
Formen unterrichtet worden, in 
denen sich das Ei del' Saugetiere in 
den Uterus festsetzt. Die Produkte 
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eines Kaninchen-, Mause-, Meerschweincheneies - urn sogar innerhalb 
der Nagerfamilie zu bleiben - zurzeit der Plazentation sind so er
staunlich verschieden, daB man die Keime im System garnicht so nahe 
aneinander stellen wtirde, wie es die ausgebildeten Formen verlangen. 

Auch spater finden sich noch grundlegende Differenzen zwischen 
den Wirbeltierklassen bei der Anlage des Blutes, der Bildung des 
Mesoblastes. Drei Figuren, schematisierte Keime v.on Hund (lOa), 
Fledermaus (lOb) und Nager (10c) wiedergebend, beweisen diesen 
Satz; man mochte nicht glauben, daB sie die gleichen Vorgange in 
einer Wirbeltierklasse darstellen. Erst wenn die Entwicklung so 
weit vorgeschritten ist, daB die Ernahrung des Keimes gesichert ist, 
sei es durch Verarbeitung des Dotters, sei es durch Nahrstoffwechsel 
in der Plazenta, erst dann bilden sich gleichmaBigere Entwicklungs
bedingungen ftir die Embryonen aus; und damit beginnt eine groBere 
Ahnlichkeit der Keime, die diese Stadien iihnlicher erscheinen laBt, 
als die geschlechtsreifen Tiere. N attirlich treten immerzu Differenzen 
zwischen den einzelnen Arten auf, wie sie bei Saugerembryonen sich 
z. B. in der Bildung des Gesichtes, der N ase zeigen. 

Also auch wahrend der Entwicklung findet eine stete 
Anpassung an die gegebenen Lebensbedingungen statt. Sind 
diese gleichartiger N atur, so verlauft die Genese gleichformig, sind 
sie verschiedener Art, so differieren auch die Bildungsgange der 
Arten. Embryo wie erwachsenes Tier stehen in gleicher 
Weise im Kampf urns Dasein, beide sind vor die Aufgabe 
gestellt, das Individuum zu erhalten. 

c. Die Herausbildung des geschlechtsreifen Tieres. 

1. Beim jungen Tier. 
Wie oben schon auseinandergesetzt, beschrankt sich die Aufgabe, 

das geschlechtsreife Tier oder tiberhaupt spatere Stadien heranzubilden, 
auf die Entwicklungsstufen. Ist das Tier metamorphosiert, geboren oder 
fertig ausgebildet dem Ei entschltipft, so hat es nur noch geringftigige 
Veranderungen zu erleiden. Es muB wachs en , und einige Organe, 
wie Geschlechtsdrtisen und akzessorische Sexualcharaktere haben sich 
auszubilden. N eues hat sich nicht anzulegen, und von einer eigent
lichen Aufgabe, das geschlechtsreife Tier hervorzubringen, einer Auf
gabe, die die weitere Entwicklung heherrschte und storend in die 
anderen Lebensaufgaben eingriffe, kann man daher nicht reden. Das 
>junge« Tier hat gewissermaBen das geschlechtsreife nur zu reifen, 
nicht herauszuhilden. 

6* 
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2. Bei dem sich entwickelnden Tiel'. 
Anders bei dem sich entwickelnden Tier. Vom Ei an durch 

alle Phasen des Embryo, der Larve werden die Vorgange der Genese 
mit bestimmt durch die zweite Aufgabe des Keimes, die Endform 
herauszubilden. Aus der einzigen befruchteten Eizelle soIl der viel
zellige und hOchst verwickelt gebaute Organismus, der die Art fort
zupflanzen bestimmt ist, entstehen. 

Wie beim erwachsenen Tier die Aufgabe der Arterhaltung oft 
stOrend in das individuelle Leben eingriff, und der zweiten Aufgabe, das 
Individuum zu erhalten, hemmend entgegentrat, so findet die sich durch 
das ganze Leben des Tieres hindurchziehende Aufgabe der Selbst
erhaltung ein Hindernis fiir ihre unbeschrankte Ausbreitung wahrend 
der Entwicklung in dem zweiten Lebensziel des Keimes, das. ge
schlechtsreife Tier aufzubauen. Viele Organe des Embryo konnen 
nicht ohne weiteres zur Erhaltung des individuellen Lebens heran
gezogen werden, weil sie dem anderen Zwecke dienen. Die Sinnes
organe der Wirbeltiere konnen erst funktionieren, wenn das Tier 
dem Ei entschliipft oder geboren ist, die Geschlechtsorgane sogar 
erst nach erlangter Geschlechtsreife. Und doch miissen sie in friiheren 
Embryonalstadien angelegt und ausgebaut werden, um sofort fertig 
ausgebildet ihre Tatigkeit vollziehen zu konnen. Sie niitzen also dem 
Keim selbst wahrend ihrer Entwicklung nichts und werden gewisser
maBen als Ballast mit herumgetragen. 

Dies gilt nicht nur fiir die Organe, die das erwachsene Tier 
henotigt, sondern auch fiir die des Embryo selbst. Auch sie miissen 
sich ja in friiheren Entwicklungsstadien anlegen und konnen in diesen 
ersten Entstehungsphasen nichts Zllr Erhaltung des individuellen 
Lebens des Embryo beitragen. 

Es ist von hobem Interesse, der Frage nachzugehen, wi e die 
beiden Aufgaben der sich entwickelnden Form, das Indi
vidu urn zu erhalten und spatere Stadien zu entwickeln, in 
Wechselwirkung zueinander stehen. Die Anlagen spater erst 
tatiger Gebilde werden, da sie eben fiir das Leben des Keimes von 
keiner Bedeutung sind, diesen leicht aus seinem Gleichgewichtszustand 
zu seiner Umwelt, aus dem »biologischen Gleichgewicht«, heraus
heben konnen.. Dem muB wieder durch andere Veranderungen, die 
den Embryo von neuem an seine Umgebung voU angepaBt erscheinen 
lassen, entgegengewirkt werden. Eine stete gegenseitige Beeinflussung 
del' beiden Lebensaufgaben des Keimes findet dabei statt, und man 
kann sich die Einwirkung einer neuen Anpassung auf die Vorgange 
wahrend der Ontogenese nicht einschneidend genug vorstellen. 
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Wie sehr die Anlage spaterer Organe dem Leben der Larve 
hinderlich sein kann, das geht aus manchen Fallen hervor, in denen 
das Individuum sich in der Metamorphose vollig neu gestalten muB 
und kein Organ aus der fruheren Stufe mit hinuber nimmt. Da 
wird die Phase der Umwandlung moglichst schnell durchlaufen, damit 
dieser ungunstige Zustand moglichst kurze Zeit dauert und das Tier 
so wenig als angangig schadigt. Auch gleich nach der Metamorphose 
ist bei derartigen Larven, die meist pelagisch leben, das Wachstum 
nach Schultzs Angaben ungemein beschleunigt, urn das biologische 
Gleichgewicht l'echt bald wiederherzustellen. 

Wie wahrend del' Embl'yogenese die beiden Aufgaben. 
des Embryo sich auf die Organe verteilen, wie das eine nur 
dem individuellen Leben des Keimes dient, ein anderes nul' als Anlage 
spaterer Organe aufzufassen ist, ein drittes in seinen Teilen beiden 
Anforderungen gerecht wird, das wird in einem besonderen Kapitel, 
in dem die ZweckmaBigkeit embryonaler Organe dargelegt wird 
(Kapitel 6), besprochen werden. Es ware auch interessant, einen 
ganzen Embryo auf einem bestimmten Entwicklungsgrad auf diese Frage 
hin durchzuarbeiten, urn gewissermaBen in einem Querschnitt der Onto
genese zu erfahl'en, wie sich die Sorge fUr das individuelle Leben und 
die Heranbildung des gescblechtsreifen Tieres im Embryo verteilen. 

Wir wollen noch einen Blick werfen auf die Vorgange, die dazu 
dienen, wahrend der Entwicklung das Endstadium heran
zubilden. Es geschieht dies durch zwei Prozesse, durch Wachstum 
und Differenzierung. 

Es ist nun interessant, zu verfolgen, wie verscbieden <liese beiden 
V organge bei den einzelnen Tierformen auf die Zeit del' Ehtwicklung 
verteilt sind. Bald laufen sie Hand in Hand nebeneinander her, 
bald wecbseln sie einander ab odeI' schlieBen sich gegenseitig ans, 
und zwischen diesen beiden Extremen finden sich aIle Ubergange. 
Natlirlich geschieht dies stets in Ubereinstimmung mit den bestehen
den biologischen Verhaltnissen. Bei Embryonen, denen wabrend del' 
Entwicklung gleicbmaBig Nahrung gespendet wird, konnen Wachstum 
und Differenzierung auch gleichmaBig nebeneinander ablaufen. Em
bryonen von amnioten Wirbeltieren, die sich im Ei odeI' Uterus in 
fast ununterbrochen gleichbleibender Umgebung befinden, wachsen 
gleichmaBig; hOchstens wechseln Perioden mit sehr geringer Differellz 
der Wachstumsgeschwindigkeit miteinander ab, und ebenso gleich
formig schreitet auch die Differenzierung fort, ohne daB sich beson
dere Pausen bemerkbar machten. 

Ganz anders bei Tieren, deren Eiern kein Nabrmaterial mit
gegeben oder vom Mutterleib geboten wird. Bei ibnen baben sich 
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einzelne Stadien ausbilden miissen, die abwechselnd balddem Wachs
tum, bald der Differenzierung dienen, die dementsprechend auch ganz 
andere Gestalt besitzen. So hat sich die Metamorphose ein
gerichtet. Bei den Schmetterlingen nimmt die Raupe N ahrung zu 
sich und wachst; wahrend del' Puppenruhe wird gar keine N ahrung 
aufgenommen, die harte Puppe wachst garnicht, abel' in ihrem Innern 
entfaltet sich del' Schmetterling. Ganz so einfach liegen die Ver
haltnisse freilich nicht, indem auch wahrend des Larvenstadiums 
Organe del' Imago angelegt werden, abel' es Uberwiegt in diesel' Phase 
doch das Wachstum, und weI' einmal z. B. eine groBe Schwarmer
raupe aus dem kleinen Ei zu dem nngerlangen, dicken, prallen ver
puppungsfahigen Tier herangeziichtet hat, del' wird verstehen, daB 
die Hauptaufgabe dieses Stadiums die Anhaufung del' Korpermasse ist. 

Vollig schlieBen sich Wachstum und Differenzierung oft wahrend 
des Vorganges del' Metamorphose selbst aus, so daB allein Differen
zierung stattnndet und nach derselben die Masse des Tieres geringer 
sein kann als vorher. Als zwei bekannte Beispiele fUr dieses Ver
halten erwahne ich die kleine Knoblauchkrote, Pelobates fuscus, die 
sich aus del' oft das Mehrfache des Volumens del' Krote enthalten
den Kaulquappe entwickelt und den Heinen Glasaal, del' aus del' 
viel groBeren Larve, dem Leptocephalus, hervorgeht. 

Metamorphose findet sich also bei Tieren mit freilebenden 
Zwischenstufen. Kehrt nun solch eine Tierform zur Entwicklung im 
Ei odeI' im Mutterleib zuriick, so paBt sich die Entwicklung sofort 
auch, den neuen Bedingungen an. Die Larvenstadien werden iiber
fiiissig und schwinden. Schultz fiihrt in dem Kapitel »Tachygenese< 
eine Reihe interessanter Beispiele auf, die zeigen, wie eine solche 
Art allmahlich wieder zur direkten Entwicklung zuriickkehrt. Del' 
Frosch Phyllomedusa hypochondrialis bildet in del' Eihaut noch eine 
vollstandige Froschlarve aus, abel' ohne einige Larvenorgane; del' 
Antillenfrosch Hylodes martinicensis unterdriickt schon das Kaul
quappenstadium; Kiemen werden nicht mehr gebildet. Ein volliges 
Verschwinden del' Zwischenstadien nndet sich dann bei einigen As
cidien (Anurella) , vielen Nemertinen, Mollusken (Vel'metus u. a.J: 
Krustazeen. Bei diesen Tieren arbeiten Wachstum und Differen
zierung wieder gleichzeitig, ohne auf verschiedene Perioden verteilt 
zu sein. Diesen neuen Bedingungen paBt sich die Entwicklung so
fon an. 

Fassen wir nochmals den Inhalt dieses Kapitels zusammen. 
Die Lebensaufgaben des geschlechtsreifen Tieres sind 

nicht die gleichen wie die des in Entwicklung befindlichen 
Individuum. 
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Beiden Stadien gemeinsam ist die Aufgabe der Er
haltung des Individuum, die bei der geschlechtsreifen Form 
dnrch die sexuelle Zuchtwahl beeintrachtigt wird, bei Em
bryo und Larve d urch deren Fehlen reiner hervortreten 
kann, hier aber im Gegensatz zu dem vollentwickelten Tier 
wegen der Umbildungen wahrend der Entwicklung ver
schiedenartige aufeinander folgende Einrichtungen ver
langt. 

Beide Formen unterscheiden sich aber darin, daB das 
geschlechtsreife Tier fUr die Erhaltung der Art zu sorgen 
hat, was fUr das sich entwickelnde fortfallt, wahrend dies em 
wieder die Aufgabe zufallt, den fertigen Organismus her
anzu bilden. 
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Fiinftes Kapitel. 

Die Zweckma:Bigkeit in del' Embryologie. 
Geltungsbereich der ZweckmaJ3igkeit in der Embryologie. A. Grlinde del' 

Vernachlassigung der finalen Betrachtnngsweise. 1. Die Schwierigkeit, die 
ZweckmaBigkeit in der Entwicklnng zn erkennen. 2. Die Unkenntnis von den 
Aufgaben der sich entwickelnden Form. B. Formen der ZweckmiiBigkeit in der 
Entwicklnng. 1. Die Anlage bleibender Organe. 2. Embryonal funktionierende 
Organe. a) Nebenfunktion. Allantois, Dottersack, Schlundorgane. b) Funk
tionswechsel. Vorgang desselben schwer vereinbar mit finaler Auffassung. 
W olffscher Gang der amnioten Wirbeltiere, GehOrknochelchen nnd Kiefergelenk 
der Sauger. c) EinfluB auf andere Organe. Abhangige Differenzierung von Linse 
und Hornhaut bei Amphibienembryonen. Epithelscheide der Zahnwurzel. C. Zeit
liches Verhalten der ZweckmaBigkeitsformen zueinander. Bei embryonalen Or
ganen meist drei Perioden der Entwicklung, Funktion und Rlickbildung. Ver
gleich mit R 0 u x' kausalen Perioden der Onto genese. 

1m dritten Kapitel habe ich meine Ansicht liber den Wirkungs
bereich der ZweckmaBigkeit in der Tierwelt liberhaupt ausgesprochen 
und mich dahin entschieden, daB jegliches Gebilde, jeder Vor
gang als zweckmaBig aufzufassen ist. Erscheint er uns gleich
gliltig oder gar schiidlich, so haben wir erst, ehe wir uns zu diesel' 
Anschauung bekehren, genau nachzuforschen, ob er nicht doch in 
gewisser Hinsicht nlitzlich ist, wobei die Lebensaufgaben del' be
treffenden Tierform eingehend zu beriicksichtigen sind. Eine Schiidlich
keit in einer Hinsicht wird meines Erachtens immer von einem Vor
teil in anderer ausgeglichen oder libertont, so daB das Organ zuletzt 
doch rals zweckmaBig erkannt werden muB. Rein' schiidlich kann 
eine Eigenschaft erst werden, wenn plOtzlich katastrophale Ande
rungen in der Umwelt eintreten, die andere Anpassungen verlangen, 
denen der Organismus nicht folgen kann. 

Meine Meinung iiber den Geltungsbereich der ZweckmaBig
keit in der Entwicklung der Tiere ist in denWorten enthalten, 
daB ich den sich entwickelnden Organismus unter demselben 
Gesichtspunkt betrachte, wie den geschlechtsreifen. lch 
nehme auch in der Ontogenese die Allgegenwart der Zweck
maBigkeit an. 

Diese einheitliche Betrachtungsweise des fertigen und des sich 
entwickelnden Tieres hat schon in ihrer Einfachheit einen groBen 
Vorzug, doch ist sie durchaus nicht allseitig anerkannt. 

Den Ursachen dieser VernachHissigung wollen wir erst nach
gehen, urn. dann die verschiedenen Formen, unter denen die Zweck
maBigkeit in der Keimentwicklung auftritt, zu bestimmen. Ein 
dritter Abschnitt bespricht die zeitliche Aufeinanderfolge der Formen 
der ZweckmaBigkeit in der Organogenese. 
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.A.. Griinde der VernachUtssigung der finalen 
Anschauung der Embryologic. 

Die finale Betrachtungsweise ist in del' Embryologie 
ganz besonders vernachHissigt und verpont worden. Viele Forscher, 
die del' ZweckmaBigkeit in del' Tierwelt im allgemeinen einen breiten 
Raum gonnen, engen ihren Wirkungsbereich bedeutend ein, wenn sie 
auf die Entwicklungsstufen zu sprechen kommen. 

Zum Teil liegt del' Grund daflir darin, daB die phylogenetische 
und die kausale Anschauung die Forscherwelt beherrschen, wie im 
ersten Kapitel ausflihrlich dargetan wurde. Die Frage nach del' 
ZweckmaBigkeit galt flir veraltet, unmodern, und in Anlehnung an 
die Verhaltnisse del' anorganischen Korper, bei denen diese Eigen
schaft vermiBt wird, glaubte man ihr auch bei den Tieren entraten 
zu konnen. Diese Auffassung haben wir schon am Anfang dieses 
Buches zurtickgewiesen. 

Doch halte die Vernachlassigung des Ntitzlichkeitswertes del' 
embryonalen Gebilde und Vorgange noch tiefer liegende Ursachen: 
ei~mal ist er nicht so leicht 'zu erkennen, wie bei freilebenden, 
erwachsenen Tieren, und dann verkannte man die Lebensaufgaben 
del' sich entwickelnden Form und machte sich nicht klar, in welcher 
Richtung man die ZweckmaBigkeit zu suchen hatte. Daher 
glaubte man wahrend del' Onto genese eine Menge funktionsloser, 
nutzloser odeI' gar schadlicher Organe gefunden zu haben; zumal 
die als untatig angesehenen, riickgebildeten Organe fanden sich in 
immer groBerer Anzahl ein. So schwand del' Begriff del' Zweck
maBigkeit mehr und mehr aus del' Embryologie. Diese beiden Griinde 
del' Vernachlassigung mlissen wir hier genauer betrachten. 

1. Die Schwierigkeit, die Zweckmafligkeit in der Entwick
lung zu erkennen. 

Diese Schwierigkeit darf nicht unt~rschatzt werden. Zwar wo 
es sich um frei lebende Larvenformen handelt, die ahnlichen Lebens
bedingungen unterworfen sind, wie die geschlechtsreifen Formen, da 
tritt die biologische Bedeutung del' Anpassungen klar hervor. Sie wer
den in ihrer Umwelt im Kampf ums Dasein stehend, in gleicher Weise 
betrachtet, wie das erwachsene Tier. Die larvalen Organe, die nul' 
in diesen Stadien vorhanden sind, die Hornkiefer; Haftnapfe und 
Kiemen del' Kaulquappen, die FreBwerkzeuge, BauchfliBe und Gift
drtisen del' Raupen werden leicht als flir ihren Trager zweckmaBige 
Einrichtungen erkannt, wenn auch diese Erkenntnis erst spateI' reifte, 
als bei del' ausgewachsenen Form. 
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Viel schwieriger ist dies bei Embryonen, deren Biologie uns sehr 
schwer verstandlich ist, da ihr Leben, das sich in Eihiillen oder im 
Mutterleib abspielt, nicht direkt beobachtet wird. Da gelingt es oft 
in der Tat erst sehr spat durch Kombination von Beobachtungen, 
den biologischen Wert eines Organes zu entratseln. 

2. Die Unkenntnis von den Aufgaben del' sicb entwickeln
den Form. 

Die ZweckmaBigkeit richtet sich nach den Lebensaufgaben des 
Tieres; was diesen angepaBt ist, ist zweckmaBig. 

Wahrend der Entwicklung sind zwei Aufgaben zu erfiillen: das 
Individuum zu erhalten und das geschlechtsreife Tier heranzubilden. 
In diesen beiden Richtungen ist also del' Niitzlichkeitswert einer em
bryonalen Einrichtung zu suchen. Dient das fragliche Organ einer 
dieser Aufgaben, so ist seine ZweckmaBigkeit erkannt. 

Allgemein ging man aber bei der Beurteilung embryonaler Ge
bilde von den Verhaltnissen aus, die das erwachsene Tier bietet. 
Man suchte die Niitzlichkeit nur in Riicksicht auf die Erhaltung des 
Individuum und vernachlaBigte ganz, die Ausbildung del' Endform 
zu beachten. N ur was flir den Embryo in dem gerade untersuchten 
Stadium selbst von V orteil war, sprach man als niitzlich an, was 
dagegen ein erst spater funktionierendes Organ zu bilden hatte, be
trachtete man nicht von diesem Gesichtspunkt aus. 

Wir ziehen dagegen die Grenzen der Niitzlichkeit wei tel'. Ein 
Gebilde, eine Eigenschaft gilt uns als zweckmaBig nicht nul', wenn 
sie den Embryo am Leben erhalt, sondern auch, wenn sie erst spateI' 
niitzlichen Charakteren zur Entwicklung die:ilt. 

Welche Formen die ZweckmaBigkeit in del' En twick
lungszeit annimmt, in welcher Weise sie sich auBert, das muB hier 
erst besprochen werden, damit wir dann speziell Organe und V organge 
del' Ontogenese auf ihren Nlitzlichkeitswert hin untersuchen konnen. 

B. Die Formen der Zweckma6igkeit in der Ent
wicklnng. 

1. Die Anlage bleibendel' Ol'gane. 
Die Funktion eines Organs ist stets mit seiner hOchsten Aus

bildung verbunden. Geht die Differenzierung wahrend der Entwick
lung immer weiter, so daB sie den hOchsten Grad erst beim er
wachsenen Tier erreicht, so sind auch aIle Entwicklungsphasen als 
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zweckmaBig fiir den Embryo aufzufassen, da sie dem Zwecke der 
Heranbildung des geschlechtsreifen Tieres dienen. Die Anlage des 
Zentralnervensystems, der Sinnesorgane dienen als Beispiel. Roux 
bezeichnet diese Tatigkeit als »Gestaltungsfunktion« und stellt sie 
der spezifischen Organfunktion, der »Erhaltungsfunktion« gegen
liber. 

Oft besitzt ein Organ nicht im allgemeinen, in all seinen Teilen 
diesen Nlitzlichkeitswert. Betrachten wir z. B. die Urniere der Sauger
embryonen. Von dem z. B. bei Schweineembryonen enorm ausge
bildeten Exkretionsorgan gehen groBe Teile verloren, andere bilden 
sich weiter aus - wenn auch auf dem Wege des Funktionswechsels, 
del' spateI' besprochen werden wird. Der Urnierengang wird beim 
mannlichen Tier zum Samenleiter, ein Teil der Urnierenkanalchen 
zum N ebenhoden. Der kaudale Abschnitt des Organs schwindet 
aber vollstandig oder bis auf geringe Reste, es degenerieren aIle die 
zahlreichen Glomeruli. Del' biologische Wert der spater zur Ver
wendung kommenden Stucke ist klar, er faUt unter die Gestaltungs
funktionen, del' der zu Grunde gehenden muB auf dem Stadium der 
hochsten Ausbildung in einer Erhaltungsfunktion gesucht werden. 

Dies gilt fUr viele andere embryonale Gebilde; so liefert das 
knorpelige Primordialkranium die bleibenden Knorpel der N ase, geht 
aber im iibrigen zuriick und wird durch den knochernen Schadel 
ersetzt; so entstehen aus dem Epithel der Schlundspalten Drlisen
korper, die nach der Geburt ihre Tatigkeit ausliben, es schwinden 
abel' viele andere Teile. 

Wir sehen, daB ein embryonales Gebilde oft nicht als 
Ganzes auf seinen biologischen Wert hin betrachtet werden 
kann; seine einzelnen Teile miissen dann gesondert untersucht werden, 
da die ZweckmaBigkeit in ihnen verschiedene Gestalten annehmen 
kann. 

2. Embryonal funktionierende Organe. 
Geht ein Gebilde im weiteren Verlauf der Entwicklung zu Grunde, 

so ist das Stadium aufzusuchen, in dem es auf der Rohe seiner Aus
bildung steht und nachzuforschen,. ob sich in diesem irgend eine 
Funktion, die dem Embryo oder der Larve von Nutzen ware, eine 
"Erhaltungsfunktion., erkennen laBt. Denn dieser Zustand der 
hOchsten Ausbildung ist auch in der Ontogenese als der wichtigste 
anzusehen, in dem die Tatigkeit des Organs ausgelibt wird. Die 
friiheren oder spateren Stadien, in denen das Organ angelegt oder 
rlickgebildet wird, sind als im Dienst des Funktionszustandes stehend 
aufzufassen und sind fiir uns biologisch verstandlich; in den ersteren 
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muB es sich naturlich erst herausbilden, sie fallen unter den gleichen 
Gesichtspunkt wie die Anlagen bleibender Organe, und in den letz
teren muB der Abbau del' nicht mehr notigen Gewebe erfolgen, das 
Unnutze wird moglichst schnell wieder entfernt, damit anderes, Nutz
liches an seine Stelle treten kann. 

Wir haben schon davon gesprochen, daB die ZweckmaBigkeit 
vieler larvaler und embryonaler Organe so offensichtlich ist, daB sie 
von niemand geleugnet werden hnn. Dies gilt fur Kiemen und Haft
napfe del' Kaulquappen, fur die BauchfuBe del' Raupen. Abel' auch 
die Dottersack- und NabelgefaBe del' Embryonen del' Amnioten fallen 
unter diesen Gesiehtspunkt. Diese Auffassung besehrankt sieh abel' 
auf die Neuanpassungen del' Embryonen. 

Sobald sieh namlieh wahrend del' Entwieklung einer Tierform 
ein neues Organ herausbildet, das seine Vorfahren noeh nieht be
sessen haben, tritt die finale Betraehtung desselben in ihr Recht. 
Wenn es sieh abel' urn ein palingenetisches Gebilde handelt, das die 
Ahnen in starkerer Ausbildung und in sichel' erkannter Tatigkeit 
hatten, dann gilt das Hauptinteresse der phylogenetischen Auffassung 
des Organs, naeh seiner Funktion wird nicht gefragt, sie wird sogar 
geleugnet. 

Und hier muss en wir einsetzen, urn unsere Anschauung von del' 
Allgegenwart del' ZweekmaBigkeit aufreeht zu erhalten. 

In vielen Fallen wird das bei den N achkommen nul' noeh gering 
entwiekelte Organ die Tatigkeit, die es bei den Vorfahren ausubte, 
wenn auch in abgesehwaehtem MaBe, noeh versehen konnen, - dann 
entsprieht die physiologisehe Bedeutung seiner morphologisehen, und 
der Nutzliehkeitswert ist erkannt. Dies gilt z. B. fur wenig ausge
bildete Kiemen mancher Amphibienlarven; diese Gebilde, die sichel' 
von bessel' entwiekelten herzuleiten sind, vermogen dureh die GefaB
verteilung in ihrem Innel'll noeh als Atmungsorgane zu dienen, also 
im gleiehen Sinne, wie bei ihren V orfahren, wenn aueh nicht in dem 
gleiehen Grade. 

Oft wird es abel' nieht moglieh sein, die alte Tatigkeit an einem 
solehen ruekgebildeten Organ zu erkennen. Da muB dessen Zweek
maBigkeit in einer anderen Ricbtung gesucht werden. Das Organ 
kann eine Nebenfunktion des alten beibehalten haben, oder es 
kann aueh ein Funktionswechsel eingetreten sem. 

a) Nebenfnnktion. 
Hier ist an die Tatsaehe zu erinnel'll, daB wohl keiv. Organ nul' 

eine einzige Tatigkeit auszuuben hat, son del'll mehrere. So sehreibt 
z.B. Bonnet von del' Allantois des Huhnchens, daB sie >1. als 
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embryonaler Harnsack funktioniert, 2. beteiligt sie sich neben dem 
Dottersacke durch Bildung des EiweiBsackes an der Ernahrung des 
Embryos, und 3. wird sie gleichzeitig Respirationsorgan«. 

Diese drei Tatigkeiten sind eigentlich gleichwertig, denn keine 
darf wegfallen, ohne die Entwicklung des Keimes zu schlidigen. 
Dennoch spricht man oft von einerHauptfunktion und von Neben
funktionen. Als erstere bezeichnet man dann die Tatigkeit, die 
besonders ins Auge springt, doch ist die Unterscheidung natUrlich 
rein praktischer N atur, ohne grundlegenden Wert. 

Etwas klarer wird der Unterschied zwischen den beiden Funk
tionen z. B. beim Dottersacke. Bei Vogeln liefert er das Nlihr
material, laBt aber auch auf seiner Oberflache die Blutzellen ent
stehen. Bei Saugetieren fallt die erste Aufgabe fort, es bleibt aber 
die zweite der Blutbildung. In dieser hatten wir eine Nebenfunktion 
zu erblicken. 

Ein anderes Beispiel liefern die Schlundorgane der kiemen
tragenden Wirbeltiere. Sie dienen in der Hauptsache der Atmung, 
lassen aber auch aus ihrem Epithel wichtige DrUsen hervorgehen. 
Fallt nun die Kiemenatmung bei Lungenatmern fort, so ist damit 
noch kein Grund gegeben, diese Gebilde ganz schwinden zu lassen, 
da sie eben noch eine zweite Funktion besitzen. 

Wenn die bei den Vorfahren ausgeUbte ins Auge fallen de Tatig-
keit eines embryonalen Organes nicht mehr bei den N achkommen be
steht, so ist das Gebilde nicht als unnUtz zu bezeichnen, es ist immer 
nach einer N ebenfunktion zu suchen, die die biologische Bedeutung 
des Organes erklart. 

Endlich kann die Funktion eines embryonalen Organes auch auf 
eiriem neuen Gebiet gesucht werden, es dient dann zu einem anderen 
Zwecke als bei den Vorfahren. Die Tatigkeit, die es bei diesen zu 
erfUllen hatte, ist vet:loren gegangen; trotzdem ist das Organ nicht 
geschwunden, sondern erhalten geblieben im Interesse einer neuen 
Funktion. Es ist also bei ihm ein 

b) Funktionswechsel 

eingetreten. Als Beispiel diene der Dottersack der Wirbeltiere. 
Der Dottersack meroblastischer Wirbeltiere ist ein Nahrungsspeicher, 
von dem der Embryo bis zum Verlassen des Eies zehrt. Den holoblasti
schen Heinen Eiern der plazentalen Saugetiere wird kein Nahrmaterial 
mitgegeben. Trotzdem bildet sich bei allen Formen das Homologon 
des Dottersackes aus, das hier wegen des Mangels an Dotter den 
N amen Nab e I b I a s e fUhrt. Welche Aufgabe fallt diese:tp. Gebilde 
nun zu, nachdem seine erste des Dotterreservoirs weggefallen ist? 
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Erstens dient das Organ, wie schon erwahnt, zur Blutbildung. 
Hier entstehen die ersten GefaBe und Blutzellen. Dies fand bereits 
bei Reptilien und Vogeln statt, war also eine N ebenfunktion, die 
jetzt zur Hauptfunktion wird. Bei manchen Saugetierarten verbinden 
sich aber die GefaBe der Nabelblasenwand mit dem Uterus zur Bil
dung einer Nabelblasenplazenta, urn dem miitterliehen Gewebe 
Nahrstoffe zu entziehen. Das ist eine neue Tatigkeit, die unter den 
Begriff des Funktionsweehsels fallt. 

Diesen Funktionswechsel miissen wir etwas eingehender be
sprechen, da unsere finale Auffassung seinem Verstandnis Schwierig
keiten zu bereiten scheint. Da er sich, wie eben erwiesen, auch bei 
embryonalen Organen findet, so ist unsere Stellungnahme zu ihm ge
boten. Weil er aber eine viel weitergehende Rolle in den Organen 
des erwachsenen Tieres spielt, deren Tatlgkeit klarer zu erkennen 
ist als die embryonaler Gebilde, so halten wir uns in unseren Er
orterungen an den Funktionswechsel der Organe ausgebil
deter Tiere. Fiir embryonale Gebilde gilt vollig das gleiche. 

lch bin nun der Ansieht, daB man die Bedeutung dieser Er
scheinung gewaltig iiberschatzt hat und noch iiberschiitzt. Wenn 
Schultz sehreibt: »Gewohnlich geht in der Morphologie die Schaffung 
e~ner neuen Funktion so vor sich, daB ein schon existierendes Organ 
seine Funktion iindert<, so kann ich ihm in diesel' Auffassung nicht 
folgen. leh verweise dabei auf das bekannte Dollosche Gesetz, das 
uns lehrt, wie plastiseh der Korper del' Organismen neuen An
forderungen gegeniiber ist, und wie leieht sieh neue Organe anlegen, 
wenn sich die Notwendigkeit herausstellt. ,Ein im Laufe del' Stammes
gesehichte v e r k ii m mer t e s 0 r g a n erlangt niemals wieder seine 
friihere Starke« formuliert Abe 1 einen Teil des Dollosehen Geseties. 
Bei der Riickkehr zur alten Lebensweise werden nicht die Reste des 
friiher in hoher Tatigkeit gewesenen Organs .benutzt, urn die alte 
Funktion auszufiillen, sondern neue werden geschaffen. So auffallend 
dieser Satz aueh ist, so hat ihn Dollo doch an mehreren Beispielen 
aus dem Gebiete der PaHiontologie einwandsfrei nachgewiesen. Noeh 
viel schwerer wird sich bei der Notwendigkeit einer neuen Funktion 
ein vorhandenes Organ mit dieser befassen, - auch hier wird viel 
leiehter ein ganz neues Organ in Erscheinung treten. 

Immerhin kennen wir geniigend Beispiele, urn sagen zu konnen, 
daB der Funktionswechsel eine wiehtige Rolle bei der Umbildung 
der Tierwelt spielt. 

Die V organge, die sieh dabei abspielen, kann. man sieh leieht 
vorstellen, wenn man der landlaufigen Ansieht huldigt, daB sich ein 
Organ ohne Tatigkeit belie big lange erhalten kann. Dann ist die 
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Mogliehkeit vorhanden, daB es nach Abwerfen seiner ersten Funktion 
eine Zeit lang ohne Tatigkeit besteht und dann eine zweite neue 
aufnimmt. Erhalt sich aber, wie wir annehmen, ein Gebilde nul' so 
lange, als seine Tatigkeit dauert, bildet es sieh synehron mit dem 
Schwinden derselben zuriick, so wird der Ablauf des Funktions
wechsels schwerer verstandlich. Man muB sich dann vorstellen, daB die 
neue Tatigkeit sich noeh wahrend der alten einleitet und 
in dem MaBe wachst als sich die alte verringert, bis sie nach 
deren volligem AufhOren das Organ allein beherrscht. Das Organ 
besitzt erst die Funktion a, dann a und b, clann nur b, - ein iibrigens 
von vielen anderen Autoren, z. B. von Bon net, ausgesprochener 
Gedanke. 

Diese V orstellung ist komplizierter als die erste, und doch kann 
man sie an Beispielen, selbst an anseheinend sehr parad6xen, durch
fUhren. AIle Zwischenstufen miissen natiirlich lebensfahig sein, -
das erschwert eine solche Darstellung. Eigentlich miiBte man die 
Beispiele aus der Palaontologie holen, urn ganz sicher zu gehen. 
Doch kann uns, vorsichtig angewendet, auch die vergleiehende Anatomie 
wiehtige Fingerzeige geben. 

Ein gutes Beispiel des Funktionsweehsels bietet uns der WoIff
sehe Gang dar. Urspriinglieh als Vornierengang, als AbfluBkanal 
filr die Vornierensekrete angelegt (Fig. 11 a), wird er von der Urniere 
iibernommen und leitet deren Exkrete bei den meisten Knochen
nsehen naeh auBen (Fig. llb), wahrend die Urniere bei Amnioten 
nicht mehr als Exkretionsorgan funktioniert und ihre Ausfiihrgang 
als du,ctus deferens die mannlichen Gesehleehtsprodukte aus dem 
Nebenhoden abzufiihren hat (Fig. 11 d). Diese beiden ganz fremden 
Tatigkeiten des Harnleiters einerseits, des Samenleiters anderseits 
sind aber liiekenlos verbunden dureh Durehgangsstadien, in denen 
der W olffsehe Gang als Harnsamenleiter beide Aufgaben in sich 
vereinigt (Fig. 11 c). Wir konnen uns also vorstellen, wie dieser 
Weehsel in der Tatigkeit vorging, ohne daB irgend eine Funktion 
einmal unterbroehen gewesen ware: Bei den Knochennsehen ist die 
U rniere noeh reines Exkretionsorgan, und die Spermien gelangen 
dureh eigene Ausfiihrgange naeh auBen. Dann setzte sieh der vordere 
Absehnitt der Urniere mit dem Hoden in Verbindung und gab seine 
exkretorisehe Tatigkeit auf, wahrend sieh jedenfalls gleiehzeitig del' 
hintere Abschnitt starker entwickelte, urn naeh Weg£aIl des vorderen 
die Abbaustoffe des Karpers restlos entfernen zu kannen (Fig. 11 c). 
Der Samen gelangte so in den W olffsehen Gang, der jetzt also Harn 
und Sperma abzuleiten hatte (Selachier, Amphibien). Wahrend diesel' 
Zustand noeh bestand, entwiekelten sich die Nierenkanalchen der letzten 
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Segmente, die die U rnierenkanli.lchen nach hinten fortsetzen, be
sonders machtig und ergossen ihr Sekret in einen besonderen Ureter, 
der, wie Felix' klare Auseinandersetzungen lehren, auch schon bei 
Formen mit funktionierender Urniere (Gymnophionen) vorgebildet 

a b 

UNY 

7' 
: . 

UNO, - - -h- lI'(;, 

d 
Fig. 11. Schemata, den Funktionswechsel des WoUfschen Ganges darstellend. Mlinnllcher Uro
genitalapparat a eines Anamniers mit in Bildung begri1fener Urniere, b eines Anamnlers (Teleostiers) 
mit funktionierender Urniere, c eines Amphibium mit Ausbildung des vorderen Urnierenabschnitts 
in Rodenableitungswege und Umbildung des Wolftschen Ganges zum Harnsamenleiter, d elnes 
Amnioten. Umiere und Woltfscher Gang treten ganz in den Dienst des Geschlechtsapparates, die 
Exiaetion llbernimmt die Nachniere. Vorniere und Vornierengang punktiert, Urniere nicht, Nach
niere schwarz ausgefiillt. NN Nachniere, T Roden, UN Urniere, UNV vorderer Teil, UNO hinterer 

Tell der Urniere, VN Vorniere, WG WoUfscher Gang. a, c, d nach Wiedersheim. 
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erscheint. Beide Nieren, Urniere und bleibende Niere, funktionierten 
nebeneinander, bis der krania1 einsetzende ReduktionsprozeB noch 
weiter nach kaudal griff, der Urniere die sekretorische Tatigkeit voll
standig nahm und diese der Niere allein libertrug. Damit ergoB sich 
auch kein Harn mehr in den W 01ffschen Gang, der so zum reinen 
Samenleiter wurde (Fig. lld\. Die in' Fig. 11 dargestellten Dia
gramme zeigen Anfangs-, Zwischen- und Endstadium dieses Prozesses. 

Diesel' Funktionswechsel ist also leicht verstandlich, auch bei 
unserer Annahme, daB in jedem Stadium alle Gebilde voll funktio-
nieren, soweit sie ausgebildet sind. ' 

Schwieriger ist dies bei dem wohl auffallendsten Beispiel des 
Funktionswechsels, der sich bei der Frage nach der phyletischen 
Entwicklung der Gehorknochelchen der Sauger herausgestel~t 
hat. Es hat sich namlich ergeben, daB diese Gebilde, die der Schall
leitung dienen, Knochen entsprechen, die bei den Reptilien noch 
zum Unterkiefer gehOren, daB wir also, wie Albrecht sagt, mit den
se1ben Teilen horen, mit den en un sere Vorfahren gekaut haben. 
Das Paradoxe, das in dieser Auffassung liegt, hat viele Forscher 
dazu geflihrt, die Gliltigkeit der .Reichertschen Theorie. zu leugnen; 
v. Bardeleben. Drliner, Fu-chs, urn nur einige dieser Autoren 
zu nennen, haben sich deshalb nach einer anderen Erklarung der 
Herkunft der GehOrknochelchen umgesehen, aber Gaupp hat die 
Schwierigkeiten aus dem ,Vege geraumt, die Reichertsche Theorie 
durch eingehende vergleichend embryologische Studien vertieft mid 
ihr zum Siege verholfen, ja diese Vorstellung des Wechsels in der 
Tatigkeit uns auch funktionell naher gerlickt. Urn dies letztere hier 
auszufiihren, mlissen wir kurz auf die Tatsachen eingehen. 

Wir halten uns dabei an ein von Gaupp entworfenes Schema, 
das den Kiefer- und schalleitenden Apparat bei Saurier- und bei Sauge
tierembryonen wiedergibt. Der Unterkiefer del' Saurier (s. Fig. 12A) 
besteht aus dem zahntragenden Dentale (D) und weiter nach hinten 
aus einer Anzahl von Skelettstiicken, von denen das Angulare (An) 
und das mit dem Quadratbein (Qn) des Schadels artikulierende Ar
ticulare (Ar) flir nns von besonderer Bedeutung sind. Das Kiefer
gelenk liegt also zwischen Articulare nncl Quadratum. Bei Saugern, 
.Fig. 12B) bildet allein das Dentale (D) den Unterkiefer. Die nach 
hinten befindlichen Stiicke verlieren die Verbindung mit der Mandibel, 
das Angulare wird zum Paukenbein (P), das Articulare (mit dem 
Goniale) zum Hammer (H); das Quadratum bildet sich zum AmboB 
(Am) urn, und das ursprlingliche Kiefergelenk liegt nun zwischen 
dies en zwei GehOrknochelchen. Natlirlich muB nun der Unterkiefer 
einen nenen AnschluB an die Schadelhasis suchen, das Dentale ent-

Pet er, Die Zweckma13igkeit in der Entwicklungsgeschichte. 7 
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wickelt einen aufsteigenden Fortsatz, den Processus condyloideus C, 
der sich an das Schuppenbein anlegt. Dieses neue Kiefergelenk hat 
also garnichts zu tun mit dem primaren der Saurier. 

Wie kann man sich nun diesen erstaunlichen Umbildungsvorgang 
vollzogen denken, ohne daB die Tatigkeit des Kauens und des 
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Fig. 12. Schematische Darstelluug des Verhaltens des Kiefer
und schaIIeitenden Apparates, A bei Saurierembryonen, B bei 
Saugerembryonen, nach G a u p p. Die gleich ausgefilliten 
Stiicke entsprechen einander. 0 Unterkiefer von Ounognathus 
pZatyceps (Theriodontia) nach Broom aus Ga upp. Am Ambos 
An Angulare, A,· Articulare, 0 Processus condyloideuB, D Den: 
tale, H Hammer, P Paukenbein, Q Quadratum, SA Supraangu-

lare, Sq Squamosum, St Steigbiigei. 

Rorens irgendwie ge
stOrt wurde? 

Vier Prozesse liefen 
dabei nebeneinander: 
Das Kleinerwerden der 
Articulare und Quadra
tum, des ersten Abglie
derung yom Dentale, der 
Ubergang zu der neuen 
Tatigkeit und die AUS
bildung des neuen Kie
fergelenks. Die mor
phologischen Verande
rung en finden sich auch 
bei anderen Tierformen 
vorbereitet oder ausge
bildet, sind also keine 
schwer verstandlichen 
Vorgange. 

Die Verkleinerung 
des Articulare und 
Quadratum findet sich 
schon bei Therodontiern 
vorgebildet; ich gebe aus 
Gaupps Unterkiefer
aufsatz die Kopie einer 
Figur von Broom, den 
Unterkie£er von Cyno
gnathus platyceps dar
stellend, bei dem Arti
culare und Angulare 
noch mit dem Dentale 
in Verbindung sind, 
dieses letztere aber be
reits die Rauptmasse 
des Unterkie£ers bildet, 
s. Fig. 12 C. Dieser 
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ProzeB ist also leicht bei voller Tatigkeit des Kiefermechanismus 
auszudenken. 

Auch die Abgliederung der hinteren Mandibularknochen 
vom Dentale bietet keine Schwierigkeiten, da sich dies mehrfach 
in der Tierreihe verwirklicht findet. Bei den Scariden unter den 
Fischen, bei den Pythonomorphen findet sich eine derartige beweg
liche Gliederung innerhalb des Unterkiefers, ohne daB es zu einem 
Funktionswechsel eines Teiles gekommen ware, denn der V orteil 
diesel"" Teilung liegt hier in einer groBeren Bewegungsfreiheit des 
Kiefers. Immerhin l~hrt diesel' Parallel£all, daB eine Abgliederung 
von Knochen innerhalb der Mandibel kein undenkbarer V organg ist 
und sich auch mit einer ungestorten Funktion des Unterkiefers 
vertragt: 

Ebenso gibt es Beispiele fiir Loslosung des Quadratbeines 
von de r S c had e I bas is, das bei vielen Reptilien schon beweglich ist. 

Nun zum Funktionswechsel selbst! 
Articulare und Quadratum befinden sich in nachster Nahe des 

Mittelohres. Da ist die Vorstellung nicht schwierig, daB sie neben 
dem einzigen GehOrknochelchen, dem Stapes, zur Schalleitung 
h erangezogen wurden und zwar, wie auch Gaupp betont, nicht 
erst nach Abgliederung von dem 'Kieferapparat, sondern vorher, 
so daB :sie sowohl im Dienste des Kiefermechanismus als auch des 
Horens standen. Beide Funktionen sind wohl nebeneinander denkbar, 
zumal wenn die Beziehung des Dentale zum Squamosum inniger wurde 
und das primare Kiefergelenk an Bedeutung fiir den Kaumecha
nismus verlor. 

Auch die Bildung des sekundaren Kiefergelenks zwischen 
Dentale und Squamosum finden wir bei einigen Nichtsaugern vor
bereitet. Bei den Scariden beobachtet man schon eine Bandverbin
dung eines Processus ascendens des Dentale mit dem Supramaxillare, 
und bei Cynognathus (s. Fig. 12 C) gelangt ein ebensolcher Fortsatz (0) 
des Dentale (D) in groBe Nahe zum Squamosum (Sq), die an dem mit 
Weichteilen bekleideten Schadel natiirlich noch viel ausgesprochener 
war. Leicht verstandlich wird die Entwicklung eines Schleimbeutels 
zwischen den beiden sich beriihrenden Knochen, der dann ein Gelenk 
aus sich hervorgehen lieB. Dieser iibernahm 'endlich allein die Be
wegung des Unterkiefers, und das Quadrato-Articulare-Gelenk trat 
ganz in den Dienst des GehOrorgans. 

Wie diese verschiedenen Prozesse im einzelnen sich zeitlich ab
wickelten, ist natiirlich nicht anzugeben. Immerhin konnen wir uns 
doch den beim ersten Blick unerklarlichen Funktionswechsel nicht 
nur morphologisch, sondern auch biologisch nahe bringen. 

7* 
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Ein klares Beispiel eines beginnenden Funktionsweehsels besehreibt 
Stahr: Die Papilla foliata, bei vielen Saugetieren ein hoehdiffe
renziertes Gesehmaeksorgan del' Zunge, beginnt sieh beim Mensehen 
unter Riiekbildung des Gesehmaeksorgans in ein lymphatisches, ton
sillenahnliches Organ umzubilden. Vom vorderen Ende angefangen 
schwinden die Geschmacksknospen und mit ihnen die EiweiBdriisen, 
und das lymphoide Gewebe nimmt zu. Es ist sehr interessant zu 
verfolgen, wie diese beiden Funktionen, die garnichts miteinander zu 
tun haben, nebeneinander bestehen und die eine die andere IIU ver
drangen beginnt. 

Dieses Prinzip des Funktionswechsels ist also auch mit 
unseren Anschauungen vereinbar, und so ist es gerechtfertigt, 
es auch bei dem Such en nach der Tatigkeit eines embryonalen 
Organs mit zu beriicksichtigen; ein solches Gebilde kann auch eine 
andere Aufgabe zu erfiillen haben, als es bei den Vorfahren del' 
untersuehten Form auszuiiben hatte. 

Diese beiden Erklarungsversuehe der Niitzliehkeit eines embryo
nalen Organs, das Aufsuehen einer Nebenfunktion, die es noeh be
kleidet odeI' eines Funktionsweehsels, dem es unterworfen war, werden 
in manehen Fallen abel' doch versagen, und da erhebt sieh die Frage, 
ob sieh die biologisehe N otwendigkeit del' Existenz soleher Gebilde 
nicht noeh auf einem anderen Wege klarstellen laRt. In manehen 
Fallen wird man an den EinfluB des ratselhaften Gebildes auf die 
Entwieklung anderer Organe, die sieh ohne das erstere nicht bilden 
kannen, denken diirfen. 

c) Einfin6 auf andere Organe. 

Diese Beeinfiussung eines anderen Gebildes als Funktion auf
zufassen, erseheint auf den ersten Blick vielleieht gezwungen. Indes 
ergeben sich in der Embryogenese doch eine Reihe von Beispielen 
fiir diese Tatigkeit. Das nicht selbstandig sich entwickelnde Organ 
hat diese Beeinflussung flir seinen Ausbau notig, ohne das andere 
ist die normale Entwicklung nicht moglich, und daher ist diese Be
einflussung als zweckmaBig und das Gebilde, das sie ausiibt, als 
niitzlich anzusprechen, selbst wenn es keiner anderen Aufgabe dient. 
Welcher Art del' Reiz ist, del' von dem Organ ausgeht, das ent
zieht sich noch vollkommen unserer Kenntnis. 

Derartige Einfliisse spiel en eine nieht untergeordnete Rolle in 
del' Embryologie. 

So lehren Spemanns und Lewis exakte Experimente, daB eine 
Linse und Hornhaut nul' dort sieh bilden kann, wo del' Augen-
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becher die Oberhaut beriihl't. WUl'de die Augenblase vom Gehirn 
abgetrennt und an eine andere Stelle unter (lie Raut verlagert, ~o 
erfolgte aus dem-Teil der Raut, der sich iiber del' Augenblase befand 
und der unter normalen Verhaltnissen nie eine Linse bildet, die Dif
ferenzierung einer neuen Linse. _ Dasselbe fand statt, wenn iiber der 
an der normalen Stelle gelassenen Augenblase das Ektoderm, das 
dort die Linse bilden sollte, entfernt und durch ein anderes Stiick 
del' Raut ersetzt wurde: auch da entstand eine Linse, wie Fig. 13 
auf del' linken Seite (L tr) deutlich zeigt; die Anlage unterscheidet 
sich nicht von der normalen del' anderen Seite (L). Versuche, die 
Lewis an Arnblystorna ausfiihrte, lehrten auch fiir die Oornea, daB 
diese nicht durch Selbst
differenzierung sich bilden 
kann, sondern durch abhan
gige Differenzierung. Linse 
und Rornhaut bediirfen zu 
ihrer Anlage eines Reizes, 
del' durch die Anlagerung 
del' Augenblase an die 
Rant geliefert wird - iib
rigens vom finalen Stand
pnnkt aus ein sehr verstand
liches Geschehen, denn 
wedel' Linse noch Oornea 
konnen ohne die iibrigen 
Teile des Anges irgend 
etwas nUtzen. 

In einer eben erschie
nenen Arbeit (Fische11918) 
konnte Fischel das Ab-

Fig. 13. Querschnitt durch den Kopf einer Unkenlal've 
nach Spemann. Rechta ist die Linse L in normaler 
Weise entstanden, links (Mr) ana ortsfremdem, an die 
Stelle der entfernten Linaenbildungazellen transplantier-

tem Ektoderm. 

hangigkeitsverhaltnis von Augenbeeher zu Linse und Hornhaut noch 
genauer praZlSleren. Er fand, daB .der die Linsen- und Rorn
hautbildung auslosende Reiz vom retinalen Blatt des Augen
heeh~rs ausgehtc, also nieht vom Pigmentepithel. Weiterhin ist es 
hOchst wahrseheinlieh, »daB del' vom retinalen Blatt des Augen
bechers auf das Ektoderm ausgelOste Reiz kein mechanischer (Kon
taktreiz), sondern ein chemischer, von del' Sekretion der Retina
zellen herriihrender istc. 

Noch einen anderen, fUr uns hOchst interessanten SchiuB konnte 
Fischel ziehen: .daB die Beziehungen zwischen Augenbecher und 
Ektoderm (hzw. Hautanlage) wechseiseitige sind., indem .fUr die 
normale Ausbildung del' Pigmentschicht des Augenbechers die nor-
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male Lagerung und Richtung des Augenbechers zum Ektoderm not
wendigc ist. »Auch hier diirfte es sich um einen chemischen Reiz 
handeln, del' nur in einem bestimmten Entwicklungsstadium wirk
sam ist.« 

Wir sehen aus diesen Experime.nten, daB eine Tatigkeit del' 
Augenblase darin besteht, das in Beriihrung mit ihr stehende 
Hautblatt zur Bildung del' Linse und del' Hornhaut anzu
regen. Es ist dies allerdings nicht ihre einzige Funktion, wohl abel' 

SP 

Fig. 14. Schnitt durch den Kiefer mit Zahnanlage eines 
6th monatlichen menschlichen Fetus. E S Epithelscheide, 
S Schmelz, SE Schmelzepithel, SP Schmelzpulpa. Nach 

Kollmann. 

eine sehr wichtige, und 
die Versuche beweisen 
ihr Vorhandensein voll
kommen einwandsfrei. 

Nun gibt es abel' 
auch embryonale Ge
bilde, deren einzige 
Tatigkeit eine der
artige Beeinflussung be
nachbarter Teile ist, so 
z. B. die Epithel
scheide des Schmelz-
organs. 

In ahnlicher Weise, 
wie die Linse in del' 
Nahe des Augenbechers, 
scheint sich namlich 
Zahnbein nul' an den 
Beriihrungs flachen 

mit den Epithelzellen des Schmelzorgans bilden zu konnen. 
Das inn ere Epithel des kappenformig del' bindegewebigen Zahn

papille aufsitzenden ektodermalen Schmelzorgans (Fig. 14 SE) formt 
sich zu den saulenfOrmigen Adamantoblasten um, denen die Aufgabe 
zufallt, den Schmelz del' Zahnkrone (S) zu bilden. Doch bohrt sich 
das Schmelzorgan noch weiter ins Bindegewebe (diesel' Ausdruck 
soIl nicht die Wachstumsvorgiinge angeben!) und umhiillt als »Epi
thelscheide« (ES) auch die Wurzel des Zahnes, also einen Teil, del' 
keinen Schmelz, wohl abel' Dentin entstehen liiBt. Die Schmelz
scheide bildet also keinen Schmelz mehr. Sie wachst, wahrend ihre 
oberen, del' Krone naheliegenden Zellen zugrunde gehen, immer 
weiter in die Tiefe, bis die Bildung del' Wurzel vollendet ist. Dann 
wird auch del' letzte Teil resorbiert. Die Tatsache, daB sich nul' 
unter diesel' Epithelscheide Zahnbein entwickelt, daB nach Schwinden 
des Epithels auch die Dentinbildung aufhort, zeigt deutlich, daB die 
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Funktion dieser Epithelscheide darin besteht, das anliegende Binde
gewebe zur Produktion von Dentin anzuregen, oder, wie Rose sich 
ausdrlickt, »die Form fiir die klinftige Gestalt des Zahnes vorzu
bilden«, denn die Gestalt wird ja vom Zahnbein beherrscht. 

Interessant und die Vermutung bestatigend ist nun der Be
fund, daB bei den Nagezahnen der Nager, die nachwachsen und da
her an ihrer Wurzel immer nenes Zahnbein bilden, auch die Epithel
scheide zeitlebens erhalten bleibt! Hier muB sie ja persistieren, damit 
cler Reiz der Dentinbildung nicht ausbleibt. 

Hier haben wir ein Beispiel, in dem ein embryonales Organ, die 
Schmelzscheide, als einzige Aufgabe den Reiz zur Dentinprodukti<1n der 
ihr anliegenden BindegewebszeUen auszuliben hat. Es ist nicht un
denkbar, daB sich noch eine andere Funktion dieser Epithelzellen 
herausstellt, abel' notig ist diese meines Erachtens nicht; die Be
einflussung benachbarter Gewebe genligt, um ein embryo
nales Organ biologisch verstandlich zu machen. 

c. Zeitliche Aufeillanderfolge der ZweckmaBigkeits
formen in der Organogenese. 

Oben hatten wir schon darauf hingewiesen, daB ein embryo
nales Organ in seinen einzelnen Teilen die ZweckmaBig
keit un tel' verschiedenen Formen zeigen kann, daB ein Teil 
der Herausbildung bleibender Organe, ein anderer der Erhaltung 
des Individuum dienen kann. Dies ist hier noch weiter ins einzelne 
durchzufiihren, indem ein solches Teilorgan auch nicht im ganzen 
von gleichmaBiger Funktion zu sein braucht; ein Stlick kann eine 
Nebenfunktion ausgebaut, ein anderes durch Funktionswechsel eine 
neue Tlitigkeit an sich gerissen haben. J a, auch zeitlich konnen sich 
verschiedene Aufgaben an demselben Organ ablOsen, so daB dessen 
Zweck auch in zeitlicher Hinsicht nicht einheitlich ist, wie gleich 
genauer ausgeflihrt werden solI. 

All diese Komplikationen lassen verstehen, wie schwer es Seil} 
kann, die biologische Bedeutung eines embryonalen Gebildes zu ver
stehen, und welch eingehendes Studium ein jedes bedarf, damit man 
sich ein Urteil libel' seinen Nlitzlichkeitswert bilden kann. 

Betrachten wir nun einmal das zeitliche Verhaltnis diesel' 
beiden Hauptaufgaben eines embryonalen Gebildes, ent
wedel' den fertigen Organismus heranzubilden odeI' schon wlihrend 
der Entwicklung fur die Erhaltung des Embryo zu sorgen, so er
kennen wir, daB fast jedes Organ nacheinander beiden 
Aufgaben gerecht wird. 
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Fast jedes von der Embryonalanlage selbst herstammende Ge
bilde, mag es noch so zeitig in Funktion treten, muB notwendiger
weise erst eine Entwicklungszeit durchmachen, in der seine Anlage 
erscheint und sich ausbildet, bevor von einer spezifischen Tatigkeit 
die Rede sein kann. Wahrend dieser Entwicklungsperiode hat das 
Organ nur den ersten Zweck del' Heranbildung bis zur Funktions
moglichkeit, dann erst tritt die zweite Form der embryonalen Zweck
maBigkeit in ihl' Recht. Es wechselt also die Aufgabe des Organs 
wahrend der Embryogenese. 

An Beispielen mBt sich dies leicht durchfiihren. Die Haftnapfe 
und Hornkiefel'der Amphibienlarven miissen sich erst aus dem Ekto
blast herausdifferenzieren und wachsen, ehe sie ihr Sekret produ
zieren oder N ahrung zerkleinern konnen. Die rein embryonalen 
GefaBe, die zur Ernahrung des Keimes bestimmt nach der Plazenta 
eilen oder den Dottersack umspinnen, werden erst eine Periode der 
Entwicklung durchmachen, bevor sie das Blut zu lei ten imstande sind. 
Gehen wir auf noch friihere Stadien zuriick, so lassen sich iihnliche 
Betrachtungen auch z. B. auf den Trophoblast an stell en , del' schon 
bei dem friihesten menschlichen Keime, del' uns bekannnt ist, stark 
ausgebildet ist und das miitterliche Gewebe. zerstort, urn es del' Er
nahrung des Embryo dienstbar zu machen. Auch er muB sich erst 
bei del' Furchung von der Masse des Eies abspalten, macht also eine 
Zeit del' Anlage dul'ch, in der er seine spezifische Tatigkeit noch 
nicht versieht. 

Von dieser Regel, daB jedes embryonale Gebilde nacheinander 
diese beiden Aufgaben zu erfiillen hat, find en wir zwei Aus
nahmen. Einmal sind dies die dem befruchteten Ei mitge
geb enen Reservestoffe, del' Dotter. Diese konnen sofort nach 
der Befruchtung in Tatigkeit treten und den Verlauf der ersten 
Entwicklungsvorgange durch Ernahrung des Keimes ermoglichen. 
Hier fehlt also die Periode der eigentlichen Anlage, in der das Organ 
nul' heranzubilden ist. 

Dasselbe ist der Fall bei den S t ii t z sub s tan zen, die schon in 
ihrer endgiiltigen Gestalt erscheinen und daher auch von Anfang an 
ihre Stiitzfunktion ausiiben Mnnen. Denn, wenn ein Wirbel ver
knorpelt oder verknochert, so wird die zu einer bestimmten Zeit ge
lieferte Knorpel- oder Knochenmasse dem Embryo gleich die not
wendige .Festigkeit verleihen konnen. 

Wir konnen das Gesagte auch auf die ganze Lebenszeit des 
Organismus ausdehnen. Dann erkennen wir bei jedem Organ -
mit den eben erwahnten Ausnahmen - die beiden Phasen. Meist 
fiiUt der Beginn der Funktion in die Zeit der Geburt oder nach 
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derselben, dann fiihren die »Vollorgane« des 'Erwaehsenen wahrend 
der ganzen Embryonalzeit ein reines Entwieklungsleben. Bei den 
embryonal bereits tatigen Gebilden findet der Weehsel der Aufgabe 
aber schon in der Entwieklungszeit statt. 

Der Ubergang dieser beiden Perioden findet doeh wohl plOtzlieh 
statt. Denn wenn aueh das Organ im ersten Anfang seiner funktionellen 
Tatigkeit noch nicht auf der Hohe seiner Arbeitsleistung stehen wird, 
so dient es dann eben doeh zur Erhaltung des Organismus in der 
betreffenden Zeit', und seine Bedeutung besteht in dieser Tiitigkeit. 

Weiterhin ist zu beach ten , daB ein Organ aueh wiihrend 
seiner Lebenszeit abweehselnd versehiedene Funktionen iibernehmen 
kann. So wird die Leber der Saugetiere vor der Geburt zur Blut
bildung herangezogen, hat aber naeh derselben nur die Galle zu 
bereiten, urn diese eine Tiitigkeit anzufiihren, ohne bei del' Blut
bereitung weiter mitzuwil'ken. Ein solehes Verhalten sehafft ver
wiekeltere Verhaltnisse. Obgleieh die Gallensekretion die Haupt
aufgabe diesel' Driise ist, so kann man den Beginn ihrer funktio
nellen Phase doeh nieht erst mit dem Anfang der Gallenbereitung 
datieren, sondern muB ihn an die Zeit der erst en Blutbildung stellen. 
Vielleicht zeigt sich bei deral'tigen Wechselorganen zwischen den bei
den Tatigkeiten noeh eine Pel'iode del' Ruhe, in der die erste schon 
aufgehOrt hat, das Organ abel' erst zur neuen Funktion weitergebildet 
wil'd. Dann wiirde sich hier nochmals ein Stadium del' Entwieklung 
einsehieben. 

Betrachten wir den ganzen Lebenslauf eines Organes, 
so kann sich an die zwei Perioden noch eine dritte an
schlieBen, in der die Tatigkeit naeh allmahlichem Riick
gang vollstandig aufgehort hat und das Gebilde dem 
Schwunde anheimfallt. 

Diese Stufe wird sieh versehieden bei Organen des Embryo und 
des Erwachsenen verhalten. Im embryonalen Leben findet ein solch 
reger Stoffwechsel statt und wird so sparsam mit allem Material um
gegangen, daB jedes Gebilde, das nieht mehr tiitig ist, moglichst 
bald eliminiert wird. Die embryonalen Organe schwinden daher 
restlos; von den Haftnapfen, den Kiemen del' Froschlarven bleibt 
nichts mehr erhalten, ebensowenig die unbrauehbaren Partien del' 
Urniere, der Ohorda dorsalis. Anders im postfetalen Leben. In 
diesem ist del' Korper soweit stabil, daB groBere Organe nicht mehl' 
schwinden konnen; sie fallen einer' Atrophie anheim, konI1en aber 
doch nicht vollstandig abgebaut werden. Die Geschleehtsdriisen, die 
Brustdriisen verlieren die Moglichkeit zu funktionieren, erhalten sieh 
aber in mehr oder weniger veranderter Gestalt. Es widersprieht 
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dies nicht unserer Auffassung von der Allgegenwart der Zweck
maBigkeit; denn diese nicht mehr tatigen Organe sind nicht zweck
los, sie funktionieren nur nicht dauernd. In ahnlicher Weise be
steht der Hoden der Vogel auch in den langen Zwischenzeiten 
zwischen der geschlechtlichen Tatigkeit, in denen er keinerlei Funk
tion erkennen UiBt. 

Fiir em bryonale Organe konnen wir also speziell eine 
Periode der Ausbildung, der Funktion und der Riickbil
dung unterscheiden. 

Es liegt nahe, diese Zeitraume mit Roux' kausalen Perioden 
der Onto genese zu vergleichen. Obwohl Roux von einem ganz 
anderen Gesichtspunkte ausgeht als ich, er vom kausalen, ich vom 
finalen, so kann man doch die beiden Einteilungen gegenliberstellen 
und nachforschen, ob d.ie einzelnen Phasen zusammenfallen. 

Roux unterschied frliher zwei, jetzt vier .kausale Gestaltungs
perioden der typischen und normalen individuellen tierischen Ent
wicklung«. 

1. Die erste Periode der sogenannten Organanlage oder der 
rein vererbten Gestaltbildung, des afunktionell~n oder prafunktio
nellen Gestaltens. 

2. Die zweite Periode des doppelten Bestimmtseins, .in welcher 
die determinierenden gestalten den Faktoren der ersten und dritten 
Periode bestandig gemeinsam und wenigstens annahernd gleich stark 
tatig sind«. 

3. >Die dritte Periode der vorherrschenden funktionellen Reiz
gestaltung. « 

4. Die vierte Periode des reinen Seniums, dessen Oharakteristikum 
in vererbtem Altersschwund besteht. 

Auch diese Einteilung gilt nicht flir den Organismus als Ganzes, 
sondern der Beginn der Perioden ist flir jedes Organ, ja flir jedes 
Gewebe eines Organs verschieden. 

Vergleichen wir nun unsere Zeitraume, so faUt unsere erste Periode 
zusammen. In Roux' prafunktioneller Periode findet noch keine 
typische Funktion statt, Funktion in beschranktem Sinne gebraucht 
als Tatigkeit, die zur Erhaltung des Organismus dient, Roux' Er
haltungsfunktion, ebensowenig in unserer Entwicklungszeit. 

Mit dem Einsetzen der typischen Tatigkeit des Organs beginnt 
dann Roux' zweite Phase, ebenso unsere zweite, die aber noch iiber 
Roux' dritte in die vierte dauert, da flir uns nur die Tatigkeit als 
solche in Betracht kommt und nicht ein auf Grund der Vererbung 
unabhangig von der Funktion, aber wahrend derselben erfolgendes 
Gestalten. Da auch bei Altersschwund eine wenn auch reduzierte 
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Tatigkeit des Organs bestehen kann, so begreift unser zweiter Zeit
raum auch einen Teil des »reinen Seniumsc in sich; unsere dritte 
Periode entspricht also nur einem letzten Abschnitt von R 0 u x' 
vierter. 

Entsprechend den verschiedenen Einteilungsprinzipien decken sich 
unsere Perioden der Ontogenese also nicht bis auf die erste; ihr In
einandergreifen ist aber klar zu bestimmen. 

Nach dieser Abschweifung kehren wir zu unserem Thema zurUck 
und wollen einige embryonale Gebilde und V orglinge auf ihren 
NUtzlichkeitswert hin prUfen. Dies geschieht in den folgenden 
Kapiteln. 
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II. S p e z i e 11 e s. 

Sechstes Kapitel. 

Die ZweckmiUligkeit embryonaler Organe 
und Gebilde. 

Einteilung der Organe nach ihrem Entwicklungswert. Bon net s V ol'schlag. 
ZweckmaJ3igkeit der Organe des Embryo. A. Embry~!lale Vollorgane. 1. Larvale 
Organe: Haftnapfe, Stirndriise der Froschlarven. 2. Ubergange zwischen larvalen 
und embryonalen Organen. Kiemen. von Larven und Embryonen der Amphibien. 
3. Embryonale Organe. a) Neuerwerbungen: Eihaute, embryonale Gefa/3bahnen. 
b) Ererbte Bildungen: Knorpelskelett. Chorda dorsalis. Ihr Erhaltenbleiben bei 
erwachsenen Saugetieren. Ihre Funktion in den verschiedenen Embryonalstadien. 
B. Anlagen bleibendel' Organe. 1. Zugrundegehen'von Zellmassen beim Heraus
bilden von Organen. Gaumen: Bedeutung del' Epithelperlen. Zahnleiste. Hypo
physenstiel. 2. Schlundtaschen del' Embryonen der amnioten Wirbeltiere. 
3. Urniere der Saugetierembryonen.. Herausbildung von Ableitungswegen des 
Samens. Tatigkeit der Urniere, besondel's ihl'er Glomeruli. 

Bisher haben wir unseren Standpunkt von dem Nutzlichkeits
wert embryonaler Bildungen festgelegt und die verschiedenen Formen, 
in denen die ZweckmaBigkeit wahrend del' Entwicklung der Tiere 
-auftreten kann, besprochen. Jetzt wird es Zeit, an die embryo
nalen Organe und Vorgange die Sonde anzulegen und sie von 
finalen Gesichtspunkten aus zu bearbeiten. 

Es ware ein reizvolles U nternehmen, die ganze Entwicklungsge
schichte auf diese Frage hin durchzustudieren, aIle Gebilde und Bil
dungsprozesse des Embryo auf ihre biologische Bedeutung zu untel'
suehen .. Doch kann es meine Aufgabe nicht sein, ein so schwieriges 
Werk, wie es die Abfassung einer biologischen Embryologie ware, zu 
unternehmen. Kommt es mil' doch allein darauf an, die Bedeutung del' 
finalen Betrachtungsweise in del' Entwieklung klarzustellen und ihre 
Gleiehbereehtigung mit den bisher fast allein berucksichtigten kausalen 
und genetischen Gesichtspunkten zur Geltung zu bringen. Dafur 
genugen einzelne Beispiele, die abel' ganz ins einzelne gehend durch
gearbeitet werden mussen. Bei dieser Darstellung halte ich mich oft 
an Organe, die ich schon fruher in dieser Richtung besprochen odeI' 
in fruheren Kapiteln dieses Buches erwahnt habe und sehe mich 
manchmal genotigt, in schon veroffentlichten Arbeiten Niedergelegtes 
zu wiederholen. 

Es hat sich im Verlauf der Untersuchungen als praktisch heraus
gestellt, diese Beispiele in zwei Kategorien einzuteilen, indem ieh die 
embryonalen Organe oder Gebilde von den Entwieklungs-
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proze.ssen getrennt behandle, erstere im sechsten, letztere im 
siebenten Kapitel. Auch die Riickbildungen sollen gesondert be
sprochen werden (Kapitel 8). 

Ich wende mich in diesem Kapitel zu den larvalen und 
embryonalen Organen. 

Bevor wir die larvalen und embryonalen Organe auf ihre Zweck
maBigkeit hin untersuchen, miissen wir erst ihre Stellung in der Reihe 
der Organe der Tierwelt iiberhaupt festlegen. Wie konnen wir die Organe 
der Tiere einteilen, und welche Gesichtspunkte sind dabei maBgebend? 

Einen ersten Vorschlag in dieser Hinsicht hat Bonnet gemacht, 
der von deszendenztheoretischem Standpunkt ausging. Er teilt uie 
Organe del' Tiere in drei Gruppen ein und spricht 

1. von» Vollorganen des fertigen Individuum mit ausge
sprochener und kraftiger Funktion«. Diesen stent er entgegen 

2. die kataplastischen Organe, die »in der Deszendenzlinie 
nach Form und Funktion bis zum vollkommenen Schwund 
auf den Aussterbeetat. gesetzt sind. Hierunter gehoren 
a) transitorische Embryonalorgane oder Organgrup

pen; das »sind solche, die zwar nach kiirzerem oder 
langerem Bestehen zuriickgebildet werden, aber vorher 
sehr wichtige Funktionen im Embryo iibernehmen« (z. B. 
Embryonalanhange) ; 

b) abortive Organe; sie .treten nur im embryonalen oder 
larvalen Leben« auf und • bilden die letzte Etappe in del' 
Bahn del' allmahlichen Ausmerzung iiberfliissig und nutz
los gewordener Organe und Organverbindungenc; 

c) reduzierte, verkiimmerte und zweifelhafte Organe, 
die sich noch nach dem Ausschliipfen odeI' nach del' 
Geburt erhalten; 

d) Wechselorgane, die durch Funktionswechsel eine andere 
Tatigkeit an sich gerissen haben. 

3. Die dritte Gruppe del' zukunftsreichen anaplastischen Or
gane umfaBt 
a) die rudimentaren Organe; das sind .unvollkommen 

ausgebildete, im Imago- oder postembryonalen I.Jeben oder 
beim erwachsenen Organismus noch nicht auf der vollen 
Hohe ihrer Ausbildung und Leistung stehende Organe 
odeI' Organkomplexe«; 

b) ExzeBbildungen. 

Es fant an dieser klaren, scharf gefaBten Einteilung zuerst auf, 
daB die Bezeichnung .rudimentar« in anderem Sinne gebraucht wird, 
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als sonst allgemein. Meist fallt dieser Begriff mit • ruckgebildet < 

zusammen oder wird gleichmaBig auf reduzierte oder anaplastisehe 
Organe angewandt. Bonnet weist aber mit Recht darauf hin, daB 
rudimentum .erster Anfang« heiBt und daher nur im anaplastischen 
Sinne zu verwenden sei; in Ruckbildung begriffene Organe dude man 
nie .rudimentar« nennen. 

Ferner trennt Bonnet die ruckgebildeten Teile in solche, die 
noch beim erwaehsenen Tier auftreten, und solehe, die nur noeh in 
der Ontogenese zur Anlage kommen (abortiv). Die Unterseheidung 
ist klar, und die Bezeiehnungen durften sieh einbiirgern. 

Ein Bedenken trage ieh abel', die transitorisehen Organe zu den 
kataplastisehen zu zahlen; sie befinden sieh keineswegs auf dem ab
steigenden Ast, konnen sogar bei einigen Formen als anaplastisehe 
Bildungen aufgefaBt werden; sie funktionieren, wenn aueh beim 
Embryo, voll und kraftig und verdienen daher den Vollorganen zu
gezahlt zu werden. 

Dann moehte ieh aueh die Weehselorgane aus der Gruppe del' 
kataplastisehen Bildungen aussehalten. Der Funktionsweehsel wird 
zwar oft an ruekgebildeten Organen angreifen, kann sieh aber aueh 
bei voU tatigen einstellen. Wahrend des Funktionsweehsels ist das 
Organ in bezug auf die alte Aufgabe kataplastiseh, auf die neue 
anaplastiseh. 

Somit wurde ieh folgende Organe unterseheiden: 

1. Vollorgane: 
a) des fertigen Individuum; 
b) des sieh entwiekelnden Tieres, transitorisehe Organe. 

2. Kataplastisehe Organe: 
a) reduzierte, noeh beim Erwaehsenen vorhandene; 
b) abortive, nul' noeh in der Entwieklungszeit auftretende. 

3. Anaplastisehe Organe: 
a) rudimentare in Bonnets Sinne; 
b) ExzeBbildungen. 

4. Weehselorgane. 

Welehe Organe fallen nun in den Bereich unserer Betraeh
tungen? Nur wahrend der Embryogenese vorhanden sind die transi
torisehen und abortiven Gebilde, die fUr uns also besonders wiehtig 
sind. Aber aueh die Anlagen der Vollorgane, der kataplastisehen 
und anaplastisehen Organe treten in del' Zeit del' Entwieklung auf, 
da naeh deren Vollendung niehts Wiehtiges mehr angelegt wird. 
Weehselorgane endlieh finden wir beim Embryo und Erwaehsenen. 
Somit haben wir uns mit allen Organgruppen zu besehaftigen. 
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Unsere finale Auffassung drangt aber nach einer anderen Ein
teilung, als sie Bonnet, von der Deszendenztheorie ausgehend, auf
gestellt hat. Wir konnendie Organe auch nach ihren Leistungen 
gruppieren, die sich nach den Lebensaufgaben des Embryo richten. 
Nach diesem Gesichtspunkt hatten wir Gebilde, die zur Erhaltung 
des Individuum dienen, zu scheiden von solchen, die das fer
tige Tier herausbilden sollen. 

Allerdings ist eine strenge Trennung dieser beiden Gruppen 
nicht leicht moglich; vereinigt doch ein Organ in seinen einzelnen 
Teilen oft mehrere Arten der ZweckmaBigkeit in sich. Immerhin 
stimmt es mehr zu unserer Betrachtungsweise, erst die Gebilde zu 
besprechen, die zur Erhaltung des Embryo dienen, und dann die 
anzuschlieBen, die spatere Phasen herauszubilden haben. Doch werden 
wir ofters von der einen in die andere Gruppe iibergreifen miissen. 

Beziehen wir nun diese unsere Einteilung auf die von Bonnet 
vorgeschlagene, so stehen Bonnets transitorische und abortive Or
gane der Erhaltung des Embryo vor, wahrend die Anlagen der Voll
organe, der reduzierten und anaplastischen Gebilde dem Zwecke 
dienen, das geschlechtsreife Tier zu entwickeln. Die Wechselorgane 
fallen unter beide Abteilungen, je nachdem sie nul' beim. Embryo 
oder auch beim Erwachsenen vorhanden sind. 

Gehen wir erst zu den 

A. Embryonalen Organen (mit Erhaltungsfunktion) 

iiber, die zur Erhaltung des Embryo selbst dienen. 
Diese embryonalen Vollorgane lassen sich auch nach verschie

denen Gesichtspunkten einteilen. 
Einmal konnen wir nach ihrer Genese zwei Gruppen bilden, in

dem die N euerwerbungen von den altererbten Oharakteren 
zu trennen waren. Diese Einteilung empfiehlt sich insofern, als die 
erste Abteilung biologisch leicht verstandlich ist und gut zu der 
schwerer erkIarbaren zweiten iiberfiihren wiirde. 

N och zweckmaBiger erscheint mir allerdings eine andere, mehr 
auf AuBerlichkeiten beruhende Einteilung, namlich die in larvale und 
embryonale Organe, die allerdings ebensowenig scharf voneinander 
getrennt werden konnen, wie die Begriffe Larve und Embryo selbst. 

Gerade die larvalen Organe geben uns aber einen guten Aus
gangspunkt fiir unsere Betrachtungen, da sie biologisch dem Ver
standnis keine Schwierigkeiten bereiten und durch Ubergange, wie 
sie besonders die Amphibien darbieten, zu den rein embryonalen 
iiberleiten, die schwerer erklarbar sind. 
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1. Larvale Organe. 

DaB die Nlitzliehkeit der Organe der freilebenden Larven all
gemein anerkannt wird, ist schon {ifters betont worden. 1hre bio
logisehen Lebensbedingungen, ihr Kampf urns Dasein, all das liegt 
Idar vor Augen und bedarf hier keiner besonderen Bespreehung. 

1ndes muB doch darauf hingewiesen werden, daB selbst die Or
gane von Larven, z. B. von unseren Frosehlarvell, oft biologiseh 
falseh beurteilt werden, da uns ihre Lebensbedingungen doeh nieht 
so verstandlieh sind, wie die del' erwaehsenen Tiere. Die in eharakte
ristiseher Form am Vorderkopf eben ausgekroehener Kaulquappell 
auftretenden Haftol'gane (s. Fig. 15, hn), deren langgestreekte Zellen 

- I' 

Fig. ii;. Kopf einer Larve von Rana jllsell von 
nicht ganz 6 mm Liinge. .q" Nasengmbe, hll 
Haftnapfe, k Kiemen, 1IIb Mundbucht. Naclt 

Hinsberg. ' 

Fig. 16. Kopf einer eben ausgekrochenen Larve 
von Xenopus laevis, von vorn, nach B 1 e s. 

HN Haftniipfe, Mb 1Ilundbucht, Ny Nasengrube, 
S D Stirndriise, 

einen fadenziehenden Stoff sezernieren, der es den kleinen Tieren 
ermoglieht, sieh an feste Korper anzuheften, gehen oft noeh unter 
dem Namen del' »Saugnapfe«, obwohl ihnen die Mogliehkeit, sieh 
anzusaugen, sieher nieht zukommt. 

Sogar auf larvale Gebilde wird die phylogenetische Fragestel
lung angewandt und als genligend angesehen, urn die Existenz eines 
solehen zu erklal'en. So verhlilt es sieh mit del' Stirudrlise der 
Anurenlarven. 

Dieses Organ ist ein quer liber die Kopfspitze junger, noeh 
uieht aus den Gallerthlillen ausgekroehener Fl'osehlarven verlaufender 
Streifen (s. Fig. 16 SD), dul'ch eine Verdickung del' Deckschicht des 
Ektoderms hervorgerufen. K u p ff er deutete ihn als Rudiment einer 
unpaaren Rieehplakode, das als letzte Erinnerung an das Vorhanden
sein eines unpaaren Geruehsorgans bei den Amphibien libriggeblieben 
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sei. Diese genetisehe ErkHirung muBte 'ieh zuriiekweisen, da das 
Rieehorgan bei den Amphibien von Anfang an paarig angelegt wird, 
und ieh vermutete in dem Gebilde ein Organ, das irgendeine Funktion 
fiir die Larve iibernommen habe, das also hier neu entstanden und 
nicht als Uberrest eines alten Organs zu deuten sei. Die Aufgabe 
bestand nun darin, dureh Beobaehtung und Experimente die Tatig
keit del' Stirndriise zu erkennen. Dies ist dureh Bles gesehehen, 
und zwar dureh Studium nieht unserer Frosehlarven, sondern eines 
afrikanisehen Krallenfrosehes, Xenopus laevis (s. Fig. 16), wurde 
dann abel' fiir den Laubfroseh bestatigt. Ble s gelang es naehzu
weisen, daB die Stirndriise die Aufgabe hat, die Eihiillen, wahl'· 
seheinlieh dureh Ausseheidung irgendeines Fermentes, zu erweiehen, 
so daB der Kopf dureh diese hindurehstoBen und die Larve sieh 
aus den Gallerthiillen befreien kann. Direkte Beobaehtung lehrte 
ihn, daB nul' der Vorderkopf mit del' Driise beini Ausschliipfen in 
Beriihl'ung mit del' Eihaut ist; diese wird erweicht, vol'gestiilpt und 
dann dort durchbohrt. Versuche ergaben ihm dann eine Bestatigung 
diesel' Beobaehtung, indem Larven, die so aufgehangt waren, daB 
die Kopfspitze die Eihaut nieht beriihren konnte, in dies en verblieben, 
wahrend gleiehalte, in normaler Lage verbliebene frei wurden. Das 
Freiwerden trat bei den aufgehiingten Larven erst dann ein, wenn sie 
in gewohnliche Lage gebraeht wurden und die Stirndriise funktio
nieren konnte. Bei Hyla zeigte sieh weiter, daB nul' die Stelle der 
Stirndriise und keine andere Stelle des Ektoderms, wenn sie in 
Beriihrung mit del' Hiillmembran gebraeht wird, die Fahigkeit hat. 
diese zu erweiehen. 

Die Stirndriise der Frosehlarven ist also ein spezifi
sehes Larvenorgan, dessen Aufga be darin besteht, die E i
haut zu erweiehen. Sie ist physiologiseh mit dem Eizahn zu ver
gleiehen, mit dem die Vogel beim Auskrieehen die Eisehale dureh
stollen. Naehdem die Driise ihre Tatigkeit ausgefiihrt hat, geht sie 
wieder schnell zugrunde. 

2. Ubergange zwischen larvalen und embryonalen] Ol'ganen. 
Bei den Amphibien finden wir allmahliche Ubergange von Larve 

zu Embryo. Einige Arten leben schon in friihen Entwicklungsstufen 
frei (T1'iton, Rana) , andere entwiekeln sieh bis zur vollstandigen Aus
bildung im Mutterleib (Salamandra atm) oder Ei (H.1flodes)j zwischen 
diese beiden Ex:treme lassen sieh aIle mogliehen Zwischenformen 
einreihen, diekiirzere oder langere Zeit gesehiitzt in utero oder in 
Eihiillen zubringen, so daB eine fast liickenlose Serie die beiden 
Endformen verbindet (Salam. maoulosa, Alytes). Von Wiehtigkeit ist 

Peter, Die Zweckm:iBigkeit in der Entwicklungsge3chichte. 8 



114 Die ZweckmaJ3igkeit embl'yonalel' Organe und Gebilde. 

noch, hervorzuheben, daB das freie Larvenleben von frUhen Stadien 
an als das primare aufzufassen ist, wahrend sich der lange Aufent
halt in EihUllen oder Mutterleib aus uns oft ersichtlichen biologischen 
GrUnden sekundar eingestellt hat. 

Die Larven tragen viele Organe als Anpassung an ihr freies 
Wasserleben, z. B. die Atmungsorgane, die Kiemen. Bleibt nun 
eine Larve bis ins kiementragende Alter oder darUber hinaus in 
uteto, so konnen die Kiemen wahrend diesel' Zeit nicht in der alten 
Weise als Wasseratmungsapparat funktionieren. Sie mUssen also zu
grunde gehen oder als Wechselorgane eine andere Tatigkeit Uber
nehmen. Bleiben sie also beim Embryo im Mutterleib erhalten, so 
mUss en wir annehmen, daB sie auch bei diesem tatig sind, aber in 
einer neuen Weise, um einen kurzen Ausdruck zu brauchen, als 
Uteruskiemen. Die Annahme einer neuen Funktion im Embryo 
gewinnt an Wahrscheinlichkeit, wenn del' Bau der Uteruskiemen 
stets in gleicher Weise von dem der ,. Wasserkiemen« abweicht -
und zur GewiBheit wird sie erhoben, wenn es gelingt, Larve in 
Embryo und umgekehrt Embryo in Larve zu verwandeln und dadurch 
experimentell den Bau der Kiemen in dem Sinne zu beeinflussen, 
daB die Uteruskieme sich zur Wasserkieme umgestaltet und umge
kehrt. In der Tat ist es gelungen, experimentell die normale Fort
pflanzungsweise von Amphibien zu verandern und die Keime noch 
vor del' eigentlichen Geburt ans AuBenleben anzupassen oder ihren 
Aufenthalt im Mutterleib oder im Ei Uber das normale MaG hinaus 
zu verliingern. Dies gibt uns eine treffliche Handhabe, um dasselbe 
Organ sogar bei Vertretern der gleichen Art bei del' Larve odeI' 
beim Embryo zu beobachten. 

Besonders leicht sind diese Veranderungen zu studieren an den 
auBeren Kiemen, an denen wir eine Larven(Wasser)form und eine 
Embryonal (Uterus) form unterscheiden konnen. 

Die Larvenform allein finden wir ausgebildet bei den Molchen. 
Die Triton-Arten verlassen die Eihlillen bereits sehr frUh; die 

auBeren Kiemen sind dann noch kurze Stabe, die sich e!Jen zu ver
zweigen beginnen. Sie entwickeln sich also durchaus wahrend des 
Freilebens. Dabei erhalten sie einen dicken, fleischigen Kiemen
korper, der wohl geeignet ist, eine feste StUtze fUr die eigentlichen 
Atemapparate abzugeben. Diese bestehen aus kurzen Faden, die an 
dem Kiemenkorper ansitzen. Ihr Epithel ist dick, nur an der Spitze 
der Faden einschichtig, die obersten Zellen tragen Flimmerhaare. 
Der nicht flimmernde, mit dickem Epithel bedeckte Korper scheint 
an der Funktion des Atmens nicht teilzunehmen. Ihre Gestalt gibt 
Fig. 17 a wieder. 
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Sehr ahnlich sind die Kiemen der freilebenden Larven von Sala
mandra maC1Jlosa gestaltet: von einem fleischigen Kiemenkorper geht 
eine groBe Zahl kurzer Faden abo 

Merkwiirdigerweise sind aber diesel ben Organe bei jungen Larven 
des gefleckten Salamanders, die noch im Uterus leben, ganz andem 
gestaltet (s. Fig. 17b). Der Klemenkorper ist dann, wie Olemens 
schreibt·, kurz, aber ganz 
platt, kaum dicker als die 
Kiemenfransen, die in ge
ringer Anzahl vorhanden 
sind, aber betrachtliche 
Lange erreichen. Erst post 
partum nehmen die Kiemen 
die Triton-Form an. 

DaB dies kein bedeu
tungsloser Befund ist, zeigen 
die Larven des schwarz en 
Alpensalamanders, Sala
mandra atra, die ihre ganze 
Entwicklung im Mutterleibe 
durchmachen und ala fertige 
lungenatmendeTiere geboren 
werden. Die Kiemen dieser 
Embryonen behalten namlich 
bis zu ihrem Verschwinden 
die Gestalt der Maculosa
Kiemen in utero, ohne die 
U mwandlung in die Wasser
form durchzumachen. Auch 
hier ist der Kiemenkorper 
platt, dUnn und lang und 

a 

b 

c 
tragt platte Fransen. DUnnes Fig. 17. Auflere Kiemen von Urodelen, nach Clemens. 

a Triton . b In utero beftndliche Larve von Salamatldra 
Epithel deckt das Organ maculosa. c Salamandru atm. 

(siehe Fig. 17 c). 
Die Kiemen der Uteruslarven sind demnach ganz anders ge

staltet als die der freilebenden: bei diesen sitzen kurze, runde, mit 
dickem Epithel bekleidete Faden an einem fleischigen Korper, bei 
jenen tragt der platte dUnne Korper ebenfalls platte Fransen, das 
Epithel ist dUnn. Dieser Unterschied erklart sich ohne weiteres 
dahin, daB die Kiemen der freilebenden Larven eine gewisse Festig
keit besitzen mussen, urn bei den raschen Bew~gungen im Wasser 
nicht zu lei den, daB dagegen die in utero lebenden Embryonen 

8* 
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solcher Schutzmittel nicht bedlirfen, sondern ihre Atmungsorgane 
ohne Rlicksicht darauf gewissermaBen praktischer bauen konnen. 
Sie genligen bessel' den beiden Bedingungen, die Olemens an ein 
~lOlches Organ stellt: »erstens, es muB bei moglichst geringem Stoff
verbrauch eine moglichst groBeBlutoberfHiche mit dem auBeren Medium 
in Beriihrung bringen, und zweitens muB die das Medium und das 
Blut trennende Diffusionsmembran moglichst dlinn sein.« 

Schon diese Betrachtung zeigt, daB die Kiemen auch wahrend 
des Embryonallebens eine wichtige Arbeit zu leisten haben; sie 
haben, worauf auch Kammerer hinweist, neben del' respira
torischen Funktion, die sich in utero gewiB ganz andel'S abspielt 
als beim selbstandigen Wasserleben, sichel' noch eine nutrito
ri sche, wenigstens wahrend eines Teiles des intrauterinen Lebens. 
So weist uns die Umgestaltung del' Kiemen bei Embryonen schon 
auf die N otwendigkeit del' Funktion embryonaler Organe hin. 

N och ldarer wird diese Funktion, wenn wir aus den hOchst 
interessanten und wichtigen Versuchen Kammerers erfahren, daB 
diese verschiedenen Kiemenformen wirklich durch das Leben in utero 
odeI' im Wasser hervorgerufen werden. Denn Kammerer gelang es, 
noeh kiementragende Larven des Alpensalamanders ans Wasserleben 
zu gewohnen und andererseits die Larven vom gefleckten Salamander 
bis zur Metamorphose im Mutterleibe zuriiekzuhalten. Urn erst mit 
den letzteren Experimenten zu beginnen, so sehreibt Kammerer, 
daB »die Kiemen solcher intrauteriner Larven nach Aufzehrung des 
Dotterbreies die fUr die Embryonalfunktion notige ]'orm beibehalten<. 
Sie erhalten also ebensowenig die rpriton-Form, als wie die del' Atm
Embryonen. 

Bei kiinstlieh gewonnenen Larven von Sal. atm dagegen passen 
sich die Kiemen dem Wasserleben an, hauptsiichlich durch teilweise 
Resorption und Hautung, wobei ein dickeres Epithel gebildet wird. 
»Die Kiemen werden klirzer ... , del' Reichtum an BlutgefaBen 
nimmt ab ... , das dunkle Pigment nimmt zu ... , unter dem ur
sprlinglichen, liberaus zarten Kiemenepithel hat sich ein neues, star
keres gebildet, infolge welcher Neubildung die genannte Kieme 
dicker und robuster, del' Kiemenkorper breiter, die Kiemenfaden 
nicht mehr faden-, sondern schlank fingerformig erscheinen.« An 
einer anderen Stelle schreibt Kammerer von solch einem umge
wandelten Organ: »Das ganze Bild war dem einer Maculosa-Kieme 
sehr almlich.« 

In diesen beiden Fallen paBt sich also die Kieme del' Lane 
selbst an die veranderten Bedingungen an; die Organe sind so pla
stisch, daB eine direkte Umwandlung moglich ist. Auch in anderen 



Kiemen del' Froschlal'ven. 117 

Punkten (Flossensaum am Schwanz, Farbe) wandeln sich die kiinst~ 

lich dem Wasserleben wieclergegebenen, bzw. in utero zuriickgehal
tenen Larven urn und werden den normal diesen Bedingullgen aus
gesetzten ahnlicher. 

Wichtig und interessant ist nun, claB wir einen vollig allalogen 
Parallelfall bei den Anuren wiederfinden. Wahrend die freilebenden 
Kaulquappen unserer Frosche kurze auBere Kiemen mit wenigen 
Asten mit clickem Epithel bekleidet besitzen (Fig. 18a), tragen die 
Alytes-Larven, die sich geschiitzt im Ei entwickeln, nur eine, aber 
sehr lange mit vielen langen Asten versehene Kieme, deren Epithel
bedeckung diinn ist (Fig. 18b). Auch bei diesen Formen gelang es 
Kammerer, die gleichen ab-
weichenclen Entwicklungsbedin
gungen herzustellen, wie bei den 
Salamanclem, indem er die Alytes
Larven aus dem Ei herausschnitt 
und das Ausschliipfen von Laub
froschembryonen verzogerte. Und 
dabei machten die Kiemen der so 
kiinstlich unter veranderte Be
dingungen gesetzten Larven die 
gleichen, uns schon bekannten 
Veranderungen durch: die 'Alytes
Kiemen werden kiirzer, dunkler, 
ihr Epithel dicker, ihr GefliB-
reichtum wird eingeschrankt; die b 

Kiemen der Hyla-Larven dagegen Fig. 18. Aul3ere Kieme von Ralla te"'poraria (a) 

werden langer, ihr Epithel diin- lind Alytes obstetrica,,_, (b). 

ner, ihre GefliBe reichlicher. 
Also auch bei diesen Froschlarven treten dieselben Verande

rungen ein, wie bei den Schwanzlurchen, trotzdem daB die auBeren 
Kiemen bei ihnen nur ein kurzes Dasein fiihren und nach wenig en 
Tagen atrophieren und die nutritive Funktion der uterinen Em
bryonalkieme del' Salamander bei den sich im Ei entwickelnden 
Keimen natiirlich wegfallt. Aber auch bei ihnen entspricht die Ge
stalt cler Kieme den Anforderungen del' Entwicklungsbedingungen: 
frei im Wasser schwimmende Larven bediirfen kraftiger Organe, die 
infolge des reichlich vorhandenen Sauerstoffs nicht so diinnes 
Epithel brauchen, wie die Kiemen der im Ei befindlichen, del'eri 
Sauerstoffversorgung schwieriger ist; bei diesen muB die Atmungs
ol'gane diinnes durchlassiges Epithel decken, das den Gaswechsel 
in reichem MaBe befordert, dagegen konnen die Kiemen lange 
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zarte Gebilde vorstellen, da sie den Anforderungen an Festigkeit 
entriickt sind. 

Wir haben hier also zwei FaIle, die einander 'Vollkommen gleichen, 
obwohl die beiderseitigen Vertreter ganz verschiedenen Amphibien
familien, den Urodelen auf der einen und den Anuren auf der anderen 
Seite angehOren. Beide zeigen uns eine bis ins einzelne gehende 
Ubereinstimmung im Bau embryonaler Kiemen, so daB sich deren 
wichtige Tatigkeit ohne weiteres aufdrangt. 

Die Kiemen vermogen sich den Verhaltnissen del' Um
gebung anzupassen, bei Larven wie bei Embryonen, und 
wir kommen schon jetzt zu der Einsicht, daB beide Entwicklungs
formen, Larve wie Embryo, in gleicher Weise den Kampf 
ums Dasein aufzunehmen vermogen und ihre Organe den 
Lebensbedingungen entsprechend zweckmaBig gestalten. 

J etzt konnen wir zur Betrachtung rein ernbryonaler Organe 
schreiten. 

3. Emhryonale Orgalle. 

a) Neuerwerbungen. 

Von den embryonalen Organen sind die N;euerwerbungen 
des embryonalen Lebens stets vom funktionellen Standpunkte 
aus gewiirdigt worden. Bei ihnen handelt es sich nicht um alt
ererbte, von einer langen Reihe von Vorfahren iibernommene 
Gebilde; die Frage nach ihrer Herkunft bot kein phylogenetisches 
Interesse, und daher suchte man nach ihrer physiologischen Be
deutung. 

Zu dieser Gruppe gehOren die Organe, die den wachsenden 
Organismus mit Nahrung zu versorgen und zu schiitzen 
haben. In die erste Kategorie fallen alle die GefaBbahnen, die 
den Dottersack umspinnen, urn dessen Inhalt aufzusaugen, oder die 
zu und von der Plazenta laufen. Sie bilden sich spater zuriick, und 
doch sind sie zur Erhaltung des Embryo natiirlich unumganglich not
wendig (embryonale Vollorgane nach der oben gegebenen Einteilung). 
Zu der zweiten Abteilung gehoren z. B. die Eihiillen und die in 
ihnen en thaltene Fliissigkeit, in der der zarte Keirn suspen
diert ist. Dabei werden sich die embryonalen Organe in gleicher 
Weise wie die des Erwachsenen nur selten mit einer einzigen Funktion 
begniigen, sondern mehrere Aufgaben zu erfiillen haben; von del' 
Allantois des Hiihnchens erwahnten wir schon, daB sie als embryo
naler Harnsack, als Atrnungsorgan und durch Bildung des EiweiB
sackes als Ernahrungsorgan tlitig ist. 
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Mit diesen N euerwerbungen brauchen wir uns hier nicht zu 
beschaftigen, da ihre physiologische Bedeutung nie geleugnet wurde. 
Wir wenden uns daher sofort zu den Gebilden, die als alte Erb
teile del' Vorfahren hauptsachlich den Phylogenetiker beschaf
tigten, und deren Bedeutung allein in del' Phylogenie gesucht und 
gefunden wurde. 

b) Ererbte Bildungen. 

Hier sind in erster Linie die Vorlaufer des knochernen 
Skeletts del' hoheren Wirbeltiere zu nennen, die als Ohorda
skelett unll Knorpelskelett in ihrer Embryonalzeit ausgebildet, 
dann abel' durch Knochen ersetzt werden. Wit nehmen ja mit Recht 
an, daB ihre frUhesten Vorfahren nul' eine Ohorda dorsalis als Achsen
skelett besaBen, spatere Formen dies schon mit einem KnorpelgerUst 
vertauschten - abel' treten diese V orstufen wirklich nul' als Erinne
rung an jene Zeiten in Erscheinung? Wir mUssen hier doch unter
suchen, ob RUckensaite und Knorpelskelett nicht auch beim Embryo 
eine funktionelle Bedeutung besitzen, die ihre Erhaltung rechtfertigt. 
Beginnen wir mit dem 

Knorpelskelett. 

Da mUss en wir uns erst daran erinnern, daB e111 nicht unbe
trachtlicher Teil des Knorpelskeletts ,,;ich weit Uber das 
Embryonalleben hinaus erhalt, teils bis zum vollendeten Wachs
tum, wie die Epiphysenlinien, in denen allein ein Langenwachstum 
langeI' Knochen moglich ist, tails noch im erwachsenen Zustand, 
wie die Knorpel der N ase und del' G elenke. Diese Teile sind also 
in ihrer »Gestaltungsfunktion« erkIart, da sie spater notige odeI' 
bleibende Gebilde liefern. 

lndes, del' groBte Teil des knorpeligen GerUstes geht noch 
wahrend del' Embryon!\lzeit zugrunde, und fUr diesen mUssen wir 
nach einer biologi!?chen Aufgabe, nach einer » Erhaltungsfunktion«, 
such en. Die folgende Betrachtung wird zeigen, daB diese eine mehr
!ache sein kann. 

Ein Skelett muB schon del' Embryo haben, damit sein Korper 
eine gewisse Festigkeit besitzt, die auch seinen \weichen Organen 
Schutz verleihen kann, - Funktionen, die das Knochengeriist des 
Erwachsenen in gleicher Weise auszufUllen hat. Ferner muB schon 
friihzeitig del' Raum fUr das spater auftretende knocherne Skelett 
geRichert werden. Auch mUssen die Muskeln zeitig ihre Ansatzpunkte 
fmden. Den Grund dafUr,' daB beim Embryo nicht Knochen, sondern 
Knorpel fUr das Skelett zur Verwendung kommt, sehe ich einmal in 
des sen Jleichtigkeit und Biegsamkeit dem KnochengewebE~ 
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gegeniiber, dann aber ist ein groBer Vorteil des Knorpels seine 
Wachstumsart. Er vermag interstitiell zu wachsen, wahrend der 
schwerere und sprodere Knochen nur an seinen Randern zu wachsen 
befahigt ist. Der Knorpel kann sich rasch vergroBern und so der 
schnellen Entwicklung des Embryo folgen, es braucht zudem weit 
geringere Zufuhr von Kalksalzen, als der Knochen. 

Diese Vorteile mogen dazu beigetragen haben, das Imorpelige 
V orstadium in der Skeletogenese zu erhalten. 

DaB dem Knorpel in der Tat eine physiologische Bedeutung 
in der Entwicklung zukommen m u B, das lehrt schon das N e u auf':' 
treten hyaliner K1}orpelmassen, die spater wieder schwin
den, z. B. bei del' Entstehung del' Deckknochen; das sind sichel' Er
werbungen, denen lwin phylogenetischer Wert innewohnt, die also 
nul' vom funktionellen· Standpunkt aus betrachtet werden konnen. 

Es ist hochinteressant, zu sehen, wie wenig die Forscher von 
der (ausschlieBlich phylogenetischen Betrachtung des knorpeligen 
Skeletts befriedigt sind, wie die Frage nach seiner embryonal-funktio
nellen Bedeutung gewissermaBen in der Luft lag. Von nicht weniger 
als vier Seiten ist unabhangig voneinander, ohne Kenntnis der Ver
offentlichungen der anderen, dieses Problem aufgestellt und eine Allt
wort darauf versucht worden. lch kann mir nicht versagen, die he
treffenden Ausftihrungen hier nebeneinander zu stellen, zumal die 
I-iosung des Ratsels in allen vier Arbeiten fast die gleiche ist. 

Jaekel flocht als erster seiner Unterkieferarbeit eine diesbeziig
liche Bemerkung ein (1905). Schon im nachsten Jahre fiihrte Gaupp 
denselben Gedanken aus, von seinen Schadelarbeiten ausgehend. 1m 
Jahre 1910 behandelte ich das Primordialskelett als embryonal funktio
nierendes 'Gebilde, und dasselbe betonte Ebner in seinem Vortrag 
auf der LeipzigerlAnatomenversammlung (1911). 

J aekels Satz lautet: .Der Knorpel scheint mil' iiberhaupt in 
erster Linie cine jphysiologische Bedeutung fiir die Ontogenie zu 
haben, indem er als plastisches Praformationsmaterial den Raum fiir die 
Knochenanlagen reserviert und dam it auch del' Anlage von Muskeln, 
Nerven und BlutgefaBen die notigen Stutzpunkte schafft«. 

G a u p p schreibt in seiner »Entwicklung des Kopfskeletts < in 
Hertwigs Handbuch: .Da nun bei den hoheren Formen bei weitem 
der groBte Teil des Knorpelschadels embryonal wieder zerstOrt wird, 
so mussen in der Onto genese selbst die Momente liegen, die die Hervor
bringung des Knorpelschadels erklaren. Man wird wohl nicht fehi 
gehen mit der Uberlegung, daB del' Knol'pel eine Hartsubstanz ist, 
die viel rascher in groBerem Umfange produziert werden kann, als 
der Knochen, der zu seiner Bildung zudem der Zufuhr groBerer Kalk-
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massen bediirfte. So iibernimmt del' Knorpel die Aufgabe, schon in 
friiher Embryonalzeit ein provisorisches Skelett zu bilden, dazu be
stimmt, einmal den Weichteilen schon friibzeitig eine Sttitze zu ver
leihen, anderseits den erst spater und langsamer sich ausbildenden 
knochernen Skeletteilen den Platz frei zu macben. Die rascbere 
Wachstumsfahigkeit nnd raschere formale Anpassungsflihigkeit macht 
ibn in dieser Hinsicht besonders geeignet. In dieser spezifisch em
bryonalen Funktion ... darf das Moment gesehen werden, welches 
das Primordialkranium (wie tiberbaupt das ganze Knorpelskelett) nicht 
nur vor dem ganzlichen Untergang schtitzt, sondern ihm sogar die 
Moglichkeit zu hOherer quantitativer und formaler Ausbildung auch 
in del' aufsteigenden Wirbeltierreibe gewabrt. « 

Meine Ausfiibrungen sind teilweise schon oben wiedergegeben 
worden: »daB der Embryo eines Itinellskeletts bedarf, das ihm eine 
gewisse Festigkeit und seinen weichen Organen Schutz verleibt, ist 
wohl einlouchtend. Knorpel und Knochen k6nnen beide diesel' Auf
gabe nachkommen. Ersterer hat aber VOl' 'letzterem den Vorzug, 
leichter und biegsamel' zu sein, auch interstitiell wachsen zu k6nnen, 
wahrend der schwerere und spr6dere Knochen nur an seinen Randern 
zu wachsen befahigt ist«. 

Endlich auBert sich v. Ebner folgendermaBen: »Die phylogene
tische Erhaltung des spater durch Knochen ersetzten Knorpelgewebes 
beruht ... auf der -"'Vachstumsfunktion des Knorpels, die als expan
sives Wachstum der korrelativen Aufgabe, bei del' £riihen Formge
staltung des Nervensystems, del' Muskeln und Eingeweide und del' 
Knochen als Organe mitzuwirken, in del' Regel besser entspricht, als 
das rein appositionelle Wachstum des Knochengewebes.« 

Palaontologe, Embryologe und Histologe sind durch ihre For
schungen in gleicher Weise zu unserem Problem von del' physiolo
gischen Bedeutung des embryonalen Knorpelskoletts geftihrt worden 
und haben trotz del' versc.hiedenen Ausgangspunkte ahnliche Losungen 
gefunden, bald die Aufgabe des Knorpels als embryonales FiiU
material betonend, bald sein fUr die embryonale Entwicklung giinstiges 
Wachstum hervorhebend. Somit diirfte kein Zweifel mebr an del' 
ZweckmaBigkeit des embryonalen Knorpelskeletts herrschen, 
dessenBestehenbleiben bei hoheren 'Wirbeltierklassen nicht durch phylo
genetische Gcsichtspunkte erklart werden kann. 

Wenden wir uns nun zu del' 

Ohorda dorsalis. 
Konnen wir fUr die Chorda dorsalis del' hOheren Wirb~ltier

klassen ebenfalls funktionelle Gesichtspunkte gel tend machen? Sie 
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tritt ja bei ihnen als erste Andeutung eines Achsenskeletts in sehr 
fruhen Entwicklungsstadien auf und solI bis auf unbedeutende Reste 
zugrunde gehen, - warum legt sie sich da erst an, warum besteht 
das erste Skelett nicht gleich aus Knorpel? 

Beschranken wir nns erst einmal auf die Saugetiere, fur die das 
eben Gesagte ganz besonders gilt, so ist her~orzuheben, daB bei 
vielen Arten die Rlickensaite nicht ein durchaus embryonales Organ 
ist, sondern auch noch bei Erwachsenen erhalten bleiben kann 
und dann eine wichtige Funktion zu versehen hat. Wir 
halten uns in den folgenden Ausflihrungen an Schaffers sorgfaltige 

CIi, 

::;/-

Fig. 19. Medianschnitt durch die Schwanzwirbel
saule einer ein Jahr alten ~Iaus, nach Schaffer. 
Gezeichnet sind die einander zugekehrten Enden 
zweier Wirbel (W) und das Chordasegment (Ch) 
mit dem Chordastrang (St) nach den Wirbeln zn. 

Stu die liber die Riickensaite der 
Saugetiere nach der Geburt, in 
der er in vorzuglicher Weise 
Bau und aueh Funktion dieses 
Organs beschreibt. 

Eine aueh noeh bei erwach
senen Tieren funktionierende 
Ohorda fand Schaffer 1m 
Schwanz kleiner langschwanziger 
Tiere (Maus, Spitzmaus), im 
Schwanz des Maulwurfs, in der 
Brustwirbelsaule der weiBen 
Ratte, aber entsprechend der 
verschiedenen Beanspruchung in 
verschiedener Ausbildung. 

Bei Mausen und Spitzmau
sen findet sich »im Bereiche des 

Schwanzes auch noeh im erwachsenen Zustande wohlerhaltenes, 
mechaniseh funktionsfahiges Ohordagewebe.. . Es scheint hier von 
wesentlicher Bedeutung flir die Elastizitat und Gleichgewichtslage 
des Schwanzes zu sein, welcher anderer elastischer Einrichtungen 
(Zwischenbandscheiben, elastische Bander) entbehrt«. Die Ohorda 
ist an diesen Stell en durchaus nicht als riickgebildet zu bezeichnen, 
wenn wir sie hier auch nur zwischen den Wirbeln als ausgedehnte 
»Ohordasegmente« treffen. Fig. 19 zeigt die betrachtliche Ausdeh
nung eines solchen Segmentes (Ck) von einer ein Jahr alten Maus. 
Abel' auch innerhalb del' Wirbel gehen die Ohordazellen nicht zu
grunde, sondern werden durch den Druck der der Verkalkung vor-
3;usgehenden VergroBerung der Knorpelzellen in die intervertebralen 
Teile ausgetrieben. Diese Ohordasegmente wachsen auch noch nach 
der Geburt erheblich: bei der eben geborenen Maus sind sie 0,27 mm 
breit und 0,18 mm dick, bei der erwachsenen betragen dieselben 
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MaBe 0,84 und 0,29 mm. Die Gestalt del' Chordazellen entsprieht 
ihrer Funktion: es sind dieht aneinandergedrangte, mit Membranen 
versehene, isolierbare und dureh Turgordruek gespannte, blasige 
Elemente. 

Maus und Spitzmaus bedtirfen diesel' Chordabildungen, da sie 
sieh des Sehwanzes als bewegliehen Steuers beim Laufen und als 
Sttitzorgans beim Sitzen auf den Hinterpfoten bedienen. Interessant 
ist nun, daB bei del' Wasserspitzmaus, bei der del' Schwanz kein 
elastiseh bewegliches Organ, sondern ein versteiftes Ruder dar
stellt, an Stelle des blasigen Gewebes ein Retikulum auf tritt, wie 
es aueh sonst an Orten geringerer Beweglichkeit zur Beobachtung 
kommt. 

In del' Schwanzwurzel del' Maus hat sieh das Chordagewebe 
entsprechend den neuen statischen Verhaltnissen schon verandert, 
»immerhin muB dem hier noeh vorwiegend aus blasigen Zellen mit 
gespannten Membranen bestehenden, daher druekelastisehen Chorda
segment eine wesentliche meehanisehe Rolle ftir die Bewegliehkeit 
del' Wirbel gegeneinander zuerkannt werden •. 

In del' Brustwirbelsaule del' weiBen Ratte bildet sieh aus 
dem Chordasegmente ,eine sehleimige, mit Chordaretikulum und 
Zellresten durehsetzte Masse, welehe einer Synovia vergleichbar 
ist., - also als Gelenkfltissigkeit funktioniert. 

1m Schwanz des erwaehsenen Maulwurfs endlich bleiben 
die Chordasegmente erhalten, formieren sieh aber teilweise zu einem 
Chordaknorpel urn. 

Aus diesen Daten ist zu entnehmen, daB die Chorda auch 
bei erwachsenen Saugetieren teilweise eine sehr bedeu ten de 
Rolle spielt, und ieh zweifle nicht daran, daB ein genaueres Studium 
auch noch an anderen Stellen ihr Erhaltenbleiben zutage fOrdern 
wird. Zu bemerken ist noeh, daB ihr Gewebe in verschiedener Weise 
umgebildet wird, und daB sie eine Funktion zu versehen hat, die 
ihrer urspriinglichen Aufgabe als Achsenstab des Korpers fremd ist, 
daB sie also einen Funktionswechsel erlitten hat. In all diesen Fallen 
ist abel' die embryonale Chorda als Anlage fur ein bleibendes 
Organ anzusehen und ihr Auftreten in der Embryogenese 
ist damit erklart: sie versieht eine Gestaltungsfunktion 
(Roux). 

Nun degeneriert die Rtickensaite aber an anderen Stellen und 
bei vielen anderen Tieren tiberhaupt; Schaffer konnte z. B. in dem 
Gallertkern eines 33 Jahre alten Mannes • yom eigentlichen Chorda
gewebe nichts mehr naehweisen als kornigen Detritus und groBere, 
dmch sta.rkere Oxyphilie ausgezeiehnete homogene Schollen, welehe 
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den letzten Rest del' epitheloiden Chordazellen des Neugeborenen 
darstellen dtirften.. Hier mtissen wir noch nach einem biologischen 
Grund fUr das rein embryonale Organ suchen. Gelingt es uns,' 
seine • Erhaltungsfunktion« (Roux) nachzuweisen, so gilt diese nuttirlich 
auch ftir die ~'ormen, bei denen sich die Rtickensaite erhalt; bei 
diesen hat sie also eine Aufgabe beim Embryo und dann eine neue 
beim Erwachsenen zu erfUllen, bei den anderen falIt die letzte weg, 
und das Organ schwindet. 

Dber die embryonale Funktion del' Chorda haben sich 
schon of tel'S Autoren geauBert. So schreibt Hensen: "DaB selbst 
bei den hOchsten Tim'en die Chorda tiberhaupt noch entsteht, beruht 
meiner Meinung nach daraui, daB in del' frlihen Zeit ihrer Entstehung 
Scheidungen del' Zellen behufs Ausbildung ihrer spezifischen, ge
websbildenden Eigenschaften notwendig wel'den, welche in del' erforder
lichen Weise sich nul', odeI' am besten, auf diesem vVege vollziehen. « 

Ebner dagegen meint: .Die Erhaltung del' embryonalen Chorda 
dorsalis bis in die hochststehenden 'Virbeltierformen erklal't sich 
ebenfalls durch die ihl', auch nach Verlust del' mechanischen Be
deutung, flir das korrelative Wachstum zukommende Funktion.« 

So sehr ich im iibrigen mit den Ausftihrungen beider Forscher 
libereinstimme, so kann ich in den angefiihrten Satzen einen Fort
schritt nul' in del' Hinsicht erkennen, daB sie eine embryonale Funktioll 
del' Rlickensaite iiberhaupt annehmen; einen Beweis dafiir bringen 
SIe meines Erachtens nicht. 

Diese Tatigkeit taBt sich etwa in folgender Weise begriinden: 
DaB ein Embryo auch schon in den friihesten Entwicklungs

phasen ein stiitzendes Organ benotigt, wird wohl nicht geleug11et 
werden. Dies ist eben die Ohorda dorsalis. 

Des weiteren ist nachzuweisen, weshalb dieses Skelett nicht 
gleich aus Knorpel gebildet wird, so daB das erste Stadium dol' 
Chorda wegfallen und damit eine Vereinfachung des Entwicklungs
ganges eintreten konnte. Dabei wird zu erforschen sein, ob die 
Chorda diesel' angenommenen Aufgabe auch gerecht werden kann. 

Aus Knorpel kann dieses erste Achsengerlist schon deshalb 
nicht bestehen, weil del' Keim einer solchen Stlitze bereits zu einer 
so frlihen Zeit bedarf, daB in ihr das Bindegewebe noch keinen 
Knol'pel zu bilden in del' Lage ist. Die Riickensaite erscheint ja 
schon wahrend del' Gastrulation, wenn das mittlere Keimblatt 110eh 
aus ganz undiffere11zierten Elementen besteht, die noch gar kein 
echtes Sttitzgewebe hergeben konnen. Also muB eine Sttitze des 
embryonalen Korpers durch ein anderes Gebilde geliefert werden, 
und das ist die sich aus dem Entoblast ablOsende Chorda. 
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Weiterhin bietet die Chorda dem Knorpel gegeniiber auch V or
teile, indem sie sich den Bewegungen des Embryo viel besser an
passen kann, als der festere Knorpel; ihre .Biegungen konnen wie 
die Beobachtungen an schlagenden Schwanzen von Neunaugenl~rven 
lehren, viel starker sein, als sie ein gleich dicker Knorpelstab erlauben 
wiirde« (Schaffer). Diese Eigenschaft macht sie zum Achsenskelett 
des zarten Embryo besonders tauglich. 

Doch wir wollen del' mechanischen Leistung del' Riicken
saite von ihren ersten Stadien an nachgehen. 

Da hat Boeke interessante Verhaltnisse in den jungen noch 
nicht vakuolisierten Chordazellen bei Selachier- und'Tele
ostierembryonen gefunden. Diese Zellen bildenflache Scheiben mit 

a b 

Fig. W. ~ Schnitte uurch die Choruagegenu von J\Iuriinenlarven, naell Boeke. a Querschnitt, 
b medianer Lllngsscllnitt, Oil Chordazellen, HOII Hypochorua, N Nervensystem. 

den Zentrosomen in del' Mitte und einem Radiensystem, das bis in 
die Peripherie reicht (Fig. 20a). Sie sind geldrollenartig aufeinander 
geschichtet, wie im Langsschnitt Fig. 20b sichtbar ist. In diesen 
zentrierten Zellen besteht nun ein bestimmter Uberdruck, so daB sie 
trotz des Mangels einer festen Scheide eine gewisse Festigkeit be
sitzen. .Die Spannung del' zentrierten, nicht vakuolisierten Chorda 
muB sich auBern, wie wir aus der transversal en Richtung del' Radien 
schlieBen konnen, in einem Streben nach Verlangerung des Stabes, 
welches durch die angrenzenden Gewebe kompensiert wird. .. DaB 
dieses Streben wirklich besteht, geht auch daraus hervor, daB, wenn 
wir jungen Larven, z. B. von Teleostiern, die Schwanzspitze ab
schneiden, del' Chordastumpf aus dem sich retrahierenden Gewebe 
emporragt und nicht mit den iibrigen Geweben durch die Kontraktion 



126 Die ZweckmiiJ3igkeit embryonaler Organe und Gebilde. 

der Muskelsegmente und die Wundretraktion ganz mit nach innen 
gezogen wird. Durch die umgebenden Gewebe wird also eine Art 
Gegendruck in der Langsrichtung auf die Ohorda ausgeiibt. Ware 
es moglich, die umringenden Gewebe iiber eine gewisse Strecke zu 
entfernen, ohne die Ohorda zu verletzen, so wiirde nach dieser An
nahme die isolierte Ohorda langer sein als die von den Geweben 
umschlossene. « 

Durch diese Spannung erhiilt der Keim eine gewisse Festigkeit, 
wie sie der zarten Form wohl kein anderes Stiitzgewebe liefern 
konnte. 

Interessant ist, daB ganz die gleichen Zellen in den Mund
tentakeln des Amphioxus anzutreffen waren, die auch ein biegsames 
Skelett brauchen. 

Diese mechanischen Verhliltnisse gelten aber nur fiir die ersten 
Phasen der Entwicklung, wenn die Ohorda noch keine oder nur 
kleine Vakuolen enthiilt. Ein zweites Stadium, in dem sie aus 
vakuolisierten Elementen mit einer Scheide besteht, zeigt ganz andere 
chemisch-physikalische Eigenl'lchaften. Eine Analyse dieser Verhalt
nisse verdanken wir wieder Schaffer. 

In diesem Stadium besteht die Riickensaite aus »k 0 m p a k t e ill 
chordoi den Stii tzgewe be«: isoli~rbaren, blasigen oder kugeligen 
Zellen, die durch eine selbst nicht stiitzfahige Membran zusammen
gehalten werden. Das funktionelle Prinzip ist in dies em Gewebe 
,.die mit einer festen, durch den Turgordruck der eingeschlossenen 
Fliissigkeit gespannten Membran versehene, druckelastische Zelle. 
Durch die Vereinigung einer groBen Anzahl solcher, voneinander 
unabhangigen« (d. h. isolierbaren und gegeneinander beweglichen) 
:oEinheiten in einer selbst nicht stiitzfiihigen, weichen, aber zugfesten 
Faserscheide wird der Skelettstab der Ohorda gebildetc • Damit ist 
diesem Organ eine bedeutende Festigkeit bei erheblicher Beweglichkeit 
zugesprochen. Diese Eigenschaften werden seine Erhaltung wohl 
veranlaBt haben, denn der Knorpel wirkt auf ganz andere Weise, 
indem bei ibm das mechanisch-funktionelle Element die Interzellular
substanz ist, die die Zellen unverschieblich einhiillt. 

Derartiges kompaktes chordoides Stiitzgewebe findet Schaffer 
in der embryonalen Ohorda der hOheren Wirbeltiere und in den 
Ohordasegmenten der langen Schwanze einiger kleinen Saugetiere. 
Dann gehOrt aber auch hierher das Stiitzgewebe in den Tentakeln 
der Hydroidpolypen und in Tentakeln, Schirmspangen und Rand
reifen der Trachymedusen. Daraus laBt sich eben schlieBen, daB 
ganz besondere Anforderungen an die Festigkeit und Beweglichkeit 
eines Organs auch ganz besondere Gewebe zeitigen, und es erklart· 
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sich damit die Funktion der embryonalen Ohorda der 
Amnioten. 

Dieses Stadium ist aber nicht das letzte vor ihrer Degeneration. 
Denn auch bei Saugetieren, deren Wirbelsaule im erwachsenen Zu
stande keinen Rest mehr von ihr birgt, werden Ohordasegmente ge
bildet, d. h. die Ohordazellen werden aus den knorpeligen Wirbeln 
in die Zwischenwirbelgegend gedriickt. Bei diesen alteren Embryonen 
und Feten iihernimmt der Knorpel die Hauptstiitzfuuktion, und die 
Tatigkeit der Riickensaite beschrankt sich jetzt auf die Strecken 
zwischen den Wirbeln, dem Achsenskelett eine erhebliche Elastizitat 
verleihend. 

Zusammenfassend konnen wir also sagen, daB die Ohorda 
dorsalis kein funktionsloses embryonales Gebilde ist, son
dern daB sie auch bei hoheren Wirbeltieren wahrend der 
Entwicklungszeit einen hohen Niitzlichkeitswert besitzt. 
Ja, es gelang uns sogar, an ihr wahrend der Embryogenese einen 
zweifachen Funktionswechsel festzustellen. Den jiingsten Embryonen 
(untersucht bei Selachiern und Teleostiern) diente die noch nicht 
vakuolisierte Ohorda als federnder Stab, der die Form des zarten 
Korpers erhii.lt; groBeren Embryonen verleiht das chordoide Stiitz
gewebe der blasig aufgetriebenen Ohordazellen eine geniigende Festig
keit und Biegsamkeit; endlich liefert die Riickensaite bei alteren 
Saugerembryonen die Ohordasegmente zwischen den Wirbeln, die 
nicht mehr fiir Festigkeit, sondern nur noch fiir Elastizitat der Wirbel
saule zu sorgen haben; in dieser Form kann sich das Organ regionen
weise auch noch bei erwachsenen Tieren erhalten. 

Wir sehen also: solange die Ohorda notig ist, erhalt sie sich; 
sobald sie nicht mehr gebraucht wird, geht sie zugrunde. 

Die zweite Gruppe der Gebilde des Embryo, die wir zu be
trachten haben, besteht aus den 

B. Anlagen bleibender Organe 
(embryonale Gebilde mit Gestaltungsfunktion). 

Wir konnen uns hier liber die groBte Anzahl dieser Gebilde 
kurz fassen. 

Das Nervenrohr, die. Pankreasknospe sind funktionell 
leicht zu verstehen, da ihre Aufgabe eben darin besteht, das Zentral
nervensystem, die Bauchspeicheldriise herauszubilden. 

Damit ist allerdings noch nicht gesagt, daB diese Organe nicht 
auch noch in irgendeiner Hinsicht dem Embryo selbst einen Dienst 
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leisteten, daB sie irgendwie schon wahrend der Entwicklung tatig 
seien. Das oben (S. 101) angefiihrte Beispiel der Augenblase, deren 
Hauptaufgabe darin besteht, Netzhaut und Pigmentepithel zu liefern, 
die aber aueh die Bildung del' Linse und der Hornhaut aus der 
Epidermis veranlaBt, sprieh t fur diese Vermutung. Sichel' ist eine 
»Erhaltungsfunktion« einer Anlag~ eines bleibenden Organs nach
gewiesen fiir die Leber del' Sauger, die beim Embryo Blut bildet, 
naeh der Geburt abel'. diese Tatigkeit mit ihrer endgiiltigen ver
tauseht. 

Eine Reihe von Gebilden gibt es abel', die unter die Anlagen 
bleibender Organe gehOren, denen jede ZweekmaBigkeit abgesprochen 
wurde. Diese haben wir hier eingehender zu behandeln. leh be
spreehe drei versehiedenartige Bildungen: wahrend del' Embryogenese 
zugrunde gehende Zellmassen, den Schlundapparat del' Amnioten
embryonen und die Urniere del' Saugerembryonen. 

1. Zugrunde gehende Zellmassen. 
Bei der Entwieklung bleibender Organe entsteht eine ganze 

Reihe von Bildungen, die zugrunde gehen und als embryonale 
bezeiehnet werden miissen. Die Notwendigkeit ihrer Entstehung und 
ihrer Aufgabe und damit die Bereehtigung ihrer Existenz ist bei 
einigen allerdings so klar, daB man sich wundern konnte, daB ieh 
sie iiberhaupt aufzlihle. Doeh leitet diese Gruppe von Gebilden gut 
zu anderen libel', deren Bedeutung nieht so leieht erkennbar ist, 
und die daher gern' als funktionslos bezeiehnet werden. 

Wenn bei Entwieklungsvorgangen umwalzende OberHaehenver
sehiebungen stattfinden, so kommt es oft zur Versehmelzung von 
epithelbedeekten Gewebsplatten. Bei del' so komplizierten Heraus
bildung des Gesiehtes ereignet sieh dies an mehreren Stellen. 

Um z. B. beim mensehliehen Embryo den Mund- und Nasen
hohle voneinander trennenden Gaumen zu bilden, erheben sieh von 
den SeitenHachen del' primitiven Mundhohle die Gaumenplatten 
(Fig. 21a, GP), die sieh entgegenwaehsen und miteinander ver
schmelzen, wie dann aueh mit dem unteren Rand del' N asenseheide
wand (Fig. 21b). Erst beriihren· sieh die Epithelien diesel' Leisten, 
dann versehmelzen sie miteinander. Bindegewebe durehbrieht die 
Epithelmauer, verbindet die Fortsatze fest miteinander und verdrangt 
die Epithelzellen, die allmlihlich zugrunde gehen. Diese Epithel
lagen sind also vollig transitoriseher N atur, reine embryonale Ge
bilde; niemand bestreitet abel' die N otwendigkeit ihres Auftretens: 
sie muBten ja erst die frei in die MundhOhle hineinragenden Gaumen.
fortsatze bekleiden. 
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Zwei in Fig. 21 a und b dargestellte Frontalschnitte durch die 
Nasengegend menschlicher Embryonen illustrieren diesen Vorgang. 
In Fig. 21a wachsen die Gaumenplatten sich entgegen, in Fig.21b 
sind sie untereinander und mit der Nasenscheidewand (8) verschmolzen. 

, 
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Jj'ig.21. Schnitte durch die Nasengegend zweier menschlicher Embryonen, die die Bildung de. 
Gaumens Illustrleren sollen. a Embryo von SO mm Lange, die Gaumenplatten wachsen sleh ent
gegen, b Embryo von 40 mm Lange, Gaumenplatten untereinander und mit dem Septum vereinlgt 
ER Epithelreste, r;p Gaumenplatten, JO Jakobsonsches Organ, KNasenknorpel, MA Muschelanlage, 
MM mlttlere Muschel, OM obere Muschel, S Nasenscheidewand, UM untere MU9chel, UN unterer. 

Nasengang. 

Peter, Die Zweckmal3igkeit in der Entwicklungsgeschichte. 9 
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Von ihrem Epithelbelag haben sich in di!)sem Stadium nul' noch 
geringfiigige Zellmassen erhalten. 

Das Schwinden diesel' Epithelmassen findet abel' nicht iiberall 
sofort nach del' Verwachsung del' Gaumenplatten statt. Am weichen 
Gaumen und an den Verschmelzungsrandern des Septum narium mit 
dem Gaumen gehen sie allerdings sofort restlos dem Untergang ent
gegen. In del' Raphe des harten Gaumens dagegen und an dessen 
hinterem Rande entwickeln sich die abgeschniirten, im Bindegewebe 
liegenden Zellnester noch weiter, indem sie knorpelharte, makro
skopisch gut sichtbare Knotchen entstehen lassen, die bei alteren 
Feten, N eugeborenen und selbst noch bei Kindern in den ersten 
Lebensmonaten leicht erkannt werden konnen und seit Epstein den 
Namen .Epithelperlen« fiihren, abel' wohl eher al.s Epithelstrange 
gedeutet werden miissen. Spater schwinden sie vollstandig. 

Diese embryonalen Gebilde mussen eine besondere Erhaltungs
funktion zu versehen haben, ihre Verteilung und GroBe drangt zu 
dieser Annahme. Ihre Anordnung fiihrt zu dem SchluB, daB sie an 
den schwachen Stellen des Gaumens liegen und HiBt vermuten, daB 
sie zu deren Befestigung dienen sollen. Denn es handelt sich urn 
knorpelharte Knotchen, die viel resistenter sind, als das umgebende 
Bindegewebe, und die del' Schleimhaut des harten Gaumens, die 
dern Druck del' Zunge Widerstand leisten muG, wohl von N utzen 
sein konnen. 

In del' Tat findet sich in del' Mittellinie zwischen den beiden 
knochernen Gaumenplatten in dies en Zeiten noch ein ziemlich breiter 
Bindegewebsspalt, dessen weiches Gewebe die Knochenplatten nicht 
fest aneinander halt en konnte. An diesen Stellen ist es notig, daB 
die Schleimhaut ein festeres »Skelett. erhalt, das dann durch die 
knorpelharten Epithelperlen geliefert wird. Auch die vorn am harten 
Gaumen und an seinem hinteren Rande seitlich liegenden Epithel
perlen sind genetisch aus W ucherungen des Epithels zu erklaren, 
und funktionell die vorderen durch eine Festigung del' weichen Stelle 
des seh1' groBen Foramen incisivum, die hinteren durch die Not
wendigkeit eines Schutzes am Ubergang des harten Gaumens in den 
weich en, damit die hinter en innneren, noch auseinander stehenden 
Ecken del' Gaumenbeine nicht scharf gegen das weiche Gaumensegel 
hervortreten. 

Die Epithelflachen am weichen Gaumen und am N asenseptum 
liefern dagegen keine Perlen, da die betreffenden Stellen nicht als 
lo~i minoris resistentiaezu betrachten sind. Am weichen Gauman 
bildet die Mittellinie keine schwache Stelle, da seitlich von ihr keine 
knocherneGrundlage vorhanden ist. Und die Flachen, in denen 
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sich die N asenscheidewand mit den Gaumenplatten vereinigt, be
diirfen keiner Verstarkung, da hier durch Vomer, Oberkie£er und 
Gaumenbeine ein testes Widerlager gebildet wird. Hier geht daher 
das Epithel nach dem Bindegewebsdurchbruch spurlos zugrunde. 

Alles deutet darau£ hin, daB sich Epithelperlen nur da 
ausbilden, wo sich schwache Stell en im Gaumen be£inden, 
und daB an allen anderen Stellen die Epithelmauern schwinden. In 
spateren Zeiten, wenn die Knochenplatten enger zusammenriicken 
und Periost und Driisengewebe ein geniigend festes Widerlager schaffen, 
haben die Epithelknotchen ihre Rolle' ausgespielt und gehen . samtlich 
zugrunde. 

Weiterhin atrophieren wahrend der Zahnentwicklung die Ver
bindungen der Schmelzorgane mit dem MundhOhlenepithel: sie haben 
nur diese Anlagen ins lnnere des Bindegewebes zu versenken. Fragt 
man sich, weshalb dies notwendig ist, da der Schmelz spliter doch 
die Schleimhaut durchstoBen und £rei in der Mundhohle liegen muB, 
so kann man die Antwort geben, daB einmal die Zahne zur Zeit 
ihrer Entwicklung noch nicht £reiliegen diirfen - sie wiirden das 
Sauggeschaft erheblich storen -, und daB die Bildung des Schmelzes 
mit dem Schmelzoberhautchen nicht an einer freien Flache moglich 
ist, sondern nur im Inneren der Schleimhaut. 

Auch bei der Bildung des primitiven Gaumens und ander
weitig sieht man Epithellamellen schwinden, deren Au£gabe nur darin 
besteht, bleibende Verhaltnisse herauszubilden. 

Zellstrange gehen oft zugrunde bei sieh absehniirenden Or
ganen. Die Hypophyse der Amnioten entsteht in ihrem driisigen 
Teil aus der Rathkesehen Tasche (Fig. 22a, hy), aber nur aus 
ihrem bleibenden Grunde. Der ganze iibrige Teil verdiinnt sieh, und 
dieser Stiel atrophiert vollstandig. In Fig. 22 b ist der Hypophysen
gang hyg noch als solider Strang sichtbar, in Fig. 22 c ist er ganz 
gesehwunden, und nur die Hypophyse selbst entwickelt sich weiter. 
Der Hypophysenstiel muBte vorhanden sein, da die Driise sich sonst 
nicht vom MundhOhlenepithel hatte abschniiren konnen. Darin be
steht seine Au£gabe, und wir brauchen ihn nicht als verkiimmertes 
Uberbleibsel des Ganges anzusehen, der bei Selachiern offen bleibt 
und zeitlehens das Organ mit dem Mundrachenraum verbindet. 
N atiirlich sind aber beide Gebilde homologer Natur. 

Auch anderweitig degenerieren besondere Zellmassen wabrend 
der Embryogenese. 1m Inneren der Linsenblase der Sauge
tiere fand Rabl regelmaBig abgestoBene Epithelzellen, die dann 
8chwinden; am Urmundrand von Ringelnatterkeimen zeichnet 
Ballowitz atrophierende Zellhaufen, - auch diese Gebilde mogen 

9* 
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fiir den Embryo irgendeine funktionelle Bedeutung besitzen, wenn 
wir sie auch noch nicht zu entratseln vermogen. 

Wenden wir uns jetztaber zu groBeren Organkomplexen, 
die auch in der Hauptsache ihre Bedeutung darin finden, bleibende 
Organe zu liefern, denen aber gemeinhin jede funktionelle Bedeutung 
abgesprochen wird. Damit kommen wir zu den schon ofters erwiihnten 

it" , 

b 
a 

ch 

I; 

Fig. 22. Entwickluug der Hypophyse des Kaninchens, nach Mihalkovics. a offene HypophY8enc 
tasche (hy), b Degeneration des Stieles (hyg) im Gange, in c vollendet, cit Chorda.~ hV Hypophyse, 

hVg Hypophysengang, t,· Boden des Zwischenhirns mit Trichter., 

2. Schlundtaschen der amnioten Wirbeltierembryonen. 
Schon im ersten Kapitel, in dem wir die drei Betrachtungs

weisell der Embryologie auf einige lbesonders klare Beispiele all
wandten, hatten wir die finale Bedeutung dieser Gebilde kurz be
sprochen; sie bedarf aber einer eingehellderen Erorterung. 

In einer Studie iiber die Entwicklung der Schlundtaschen der 
Eidechse, aus der ich im folgenden einige Satze entnehme, habe ich 
mir nun die Frage vorgelegt, ob diesen Gebilden denn wirklich jede 
Bedeutung fiir den Embryo abzusprechen sei, ob sie nicht auch eine 
Aufgabe zu erfiillen hatten. Dabei ergab sich, daB wir sie doch ale 
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wichtige Organe. betrachten . diirfen, denen, wie den oben genannten 
Epithelmassen, die Aufgabe zufiillt, andere Gebilde aus sinh hervor
gehen zu lassen. 

Die Kiemenspalten kiementragender Tiere stehen namlich nicht 
allein im Dienste der Atmung, sie legen auch die Thymusdriisen und 
die Epithelkorperchen an. Fallt nun bei weiterer Umgestaltung der 
Form eine der beiden Funktionen weg, so ist damit noch nicht der 
vollige Untergang dieser Bildungen geboten. Sie haben noch eine 
zweite, nicht weniger wichtige Aufgabe zu verrichten, und es wiirde 
eller wundernehmen, wenn die Divertikel mit Aufhoren der Kiemen
ll,tJDung vollig wegfielen und die erwahnten Driisen sich eine andere 
Bildungsstatte suchten. Die Organe, die allein der Atmung dienten, 
die Kiemen selbst; sind vollig geschwunden und nirgends auch nur 
in Resten mehr zu erkennen; was geblieben ist, sind die Schlund
oder Kiementaschen. 

Freilich fallt hierstorend ins Gewicht, daB wir diese Darm
ausstiilpungen Inach ihrer uns am leichtesten erkennbaren Funktion 
als ,Kiementaschen« und .Kiemenspalten« bezeichnen und nach Auf
g/tbe der einen Tatigkeit, der Atmung, von .Resten der Kiemen
taschen, die nicht mehr der Atmung dienen«, reden, wahrend diese 
Organe doch schon als Bildner der Thymus auch dann noch ein 
perechtigtes Dasein fiihren. 

1m einzelnen gestaltet sich die Funktion der sechs Schlund
taschen bei Eidechsenembryonen folgendermaBen: 

Schlundtasche II beteiligt. sich nur in geringem Grade an der 
Thymusbildung, tritt aber spater in den Dienst des GehOr

. organs, um Paukenhohle und Tuba auditiva zu bilden. 
Schlundtasche II und III lassen den Hauptteil der Thymusdriise 

aus sich hervorgehen. 
Tasche IV gibt eiilem Epithelkorper seine Entstehung, der alIer

dings spater atrophiert. Endlich bildet sich 
Schlundtasche VI linkerseits vollstandig in das Suprapericardial

korperchen van Bemmelens um. 

So findet sich eine Erklarung fiir die Ausbuchtung der ersten 
bis vierten und der sechsten Schlundtasche. Die Thymusanlagen 
IDl1Bteneben aus diesen seitlichen Divertikeln entstehen, um ihre 
laterale Lagerung einnehmen zu konnen. Dagegen fehlt uns noch 
eiM Erklarung fiir das Auftreten der fiinften und der rechtsseitigen 
sechsten Tasche, welche ohne Reste zu hinterlassen schwinden. 

Schematisch Hi.Bt sich die prospektive Bedeutung der Schlund
taschen in umstehender Weise (Fig. 23) wiedergeben, in der ein 
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Langsschnitt durch den Schlund abgebildet ist. N ach beiden Seiten 
stiilpen sich die Taschen aus, an denen ihre Derivate eingezeichnet sind. 

FUr das Auftreten der fiinften Tasche sowie fiir die Anlagerung 
der Darmdivertikel ans Ektoderm und den eventuellen Durchbruch 
sind aber diese driisigen Gebilde nicht verantwortlich zu machen. 
Aber auch fiir dieses Verhalten miissen wir nach einer Deutung such en. 

Um die Anlagerung der Schlundtaschen ans Ektoderin 
zu erklaren, konnte man daran denken, daB eine solehe Vereinigtmg 

der beiderseitigen Epithelien 
notig sei, urn die Schlund
organe hervorzubringen. Hier 
bin ieh in Ubereinstimmung 

- I mit Kranichfeld, der diese 

1'hII---
- -II 

Th 1II - - - - ,.: 

Fig. 23. Schematischer Lilngsschnitt durch die Schlund
gegend eines Eidechsenembryo. I-VI erste bis sechste 
Schlundtasche, Th I-III Thymusanlagen, E" E2 Epi
thelkorperchen, S P K Supraperikardialkorperchen. 

embryonal wieder zugrunde 
gehenden Gebilde nieht, wie 
ihr Entdecker Froriep als 
Sinnesorgane auffaBt, sondern 
aus Driisen mit innerer Sekre
tion. Fiir diese Ansicht fiihrt 
er gute GrUnde ins Feld: sie 
entstammen dem Schlund
darm, dem Mutterboden flir 
so viele driisige Gebilde mit 
innerer Sekretion (Hypophyse, 
Thyreoidea, Thymus, Epithel
korperchen). »Die von diesen 
gelieferten Hormone lei ten 
im besonderen chemische und 
gestaltliche V organge. «Solche 
laufen aber wahrend der Em
bryonalzeit in ausgedehntem 
MaBe ab, so daB derartige 
Organe fiir den Embryo be
sonders wiehtig waren. 

Das Durchbrechen zu Schlundspalten halte ich auch 
nicht fiir gleichgiiltig; es wird den Embryonen von Tieren, die nicht 
durch Kiemen atmen, wichtig sein, ob das Darmrohr in weite Kom
munikation mit der umgebenden FIUssigkeit tritt oder nicht. Atich 
die RegelmaBigkeit des Durchbruchs bei Embryonen von ReptiIien, 
Vogeln und Echidna, dagegen das (vielleicht allgemein vorhandene) 
Geschlossenbleiben der Taschen bei plazentalen Saugetieren spricht 
fUr eine Bedeutung dieses V organges. 
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Bedenkt man, daB die erstgenannten Amniotenklassen mero
blastische Eier besitzen, so kann man sieh des Gedankens nicht er
wehren, daB dieser Dotterreiehtum von Bedeutung fiir das CHInen 
der Schlundtasehen sei. Dureh die offenen Visceralspalten kann sieh 
der Austauseh der nahrenden Fliissigkeiten zwischen AuBenraum und 
DarmhOhle leicht vollziehen und die Epithelien mit reiehlichen Nahr
stoffen versorgen. Fiir dotterarme Eier faUt dieser Vorteil nicht 
ins Gewicht, da bei ihnen die BlutgefaBe schon friih als Vermittler 
der Ernahrung eine hohe Bedeutung erlangen. Daher vielleicht das 
Geschlossenbleiben der Schlundtaschen bei hOheren Saugetieren. 
Auch Maurer erwahnt diese Ernahrungshypothese, halt sie aber 
noch nicht fUr erwiesen: .Ob die offenen SpaUen als Kommuni
kationsoffnungen der DarmhOhle mit der Umgebuug voriibergehend 
Bedeutung fUr die Ernahrung des Embryo haben, die Murrdoffnung 
also gleichsam voriibergehend erganzen, ist eine noch nicht spruch
reife Frage.« 

Kranichfeld, der der physiologischen Bedeutung des Schlund
apparates bei Hiihnerembryonen eine eigene Arbeit gewidmet bat, 
sieht seine Hauptaufgabe in dem Nachweis der N otwendigkeit 
einer Funktion; diese Ausfiihrungen wurden schon im zweiten Kapitel 
gewiirdigt; spezielle Vermutungen iiber ihre Tatigkeit auBert er nicht. 

Durch diese Betrachtungen versteht man, weshalb die Schlund
taschen in dem ganzen groBen Amniotenreiche embryonal angelegt 
werden: sie sind keine funktionslosen Uberbleibsel alter 
Atemol'gane, sondel'n stational' gewordene Reste eines 
Apparates, der friiher noch eine zweite Funktion (eben 
die der Atmung) besaB und daher hoch ausgebildet war, 
aber sich nur soweit riickbildete, als er nicht mebr tii.tig 
war, sich dagegen soweit erhielt, daB er der ersten Auf
gabe, Driisen mit innerer Sekretion zu liefern, nachkommen 
konnte. 

N och ein letztes vielbesprochenes embryonales Organ wollen wir 
auf seine funktionelle Aufgabe hin priifen, die 

3. Urniere der amnioten Wirbeltiere, spezieU der Saugetiere. 
Die Urniere bildet bei den meisten Fischen und bei Amphibien 

das bleibende Harnorgan, legt sich bei den Amnioten aber nur 
embryonal an und wird dann durch die N achniere ersetzt. 

FUr die finaJe Auffassung dieses Organs ist darauf hinzuweisen, 
datl der Urnierengang und die Kanalchen beim erwachsenen 
Sauger eine wichtige Rolle zu spielen haben, indem der 
Gang zum Samenleiter, ein groBer Teil der Urnierenkanalchen zum 
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N ebenhoden wird; sie gehen also einen Funktionswechsel ein und 
treten vom Dienst 1m Harnapparat in den des Geschlechtsapparates 
iiber. Um diese definitiven Organe zu liefern, muS natiirlich dIe 
U rniere und ihr Ausfiihrgang angelegt werden, und damit ist ihre 
funktionelle Aufgabe erkHirt. 

Ein groSer Teil der Urniere geht allerdings zugrunde, beson
ders die Glomeruli. Auch deren Tatigkeit wahrend der Embryo
naizeit wird von vielen Autoren hervorgehoben, von anderen . allel~
dings in Abrede gestellt. Man suchte sie in einer Sekretion .von 
Harn, die das Organ auch bei den erwachsenen Tieren niederer ,V irbeitierklassen auszuUben hat. Dieser Auffassung ist Web e.r 
scharf gegenUberge~reten. Web er findet namlich bei den meiste.n 
Saugetieren einen mehr oder weniger betrachtlichen Zeitraum zwischen 
der Involution der Urniere und der vollendeten Evolution der Nach
niere. Die Annahme· der embryonalen Harnsekretion des ersten 
Organs stOBt auf die Schwierigkeit, daB zwischen der angenommenen 
Tatigkeit dieses und dem Beginn der Funktion der bleibenden Niere 
ein Zeitraum besteht, in dem kein Barn sezerniert werden konnte. 
Zweitens sind zur Zeit der Ausbildung der Mesonephros die Harn
wegemeist noch geschIossen, so daB bei Urinabsonderung Harn,. 
stauung eintreten muBte. 

Man muS Weber Recht geben, daB diese Befunde gegen eine 
Harnsekretion der Urniere mit Entleerung des Sekretes sprechen. 

DemgegenUber ist aber Manches fUr eine Sekretion anzufUhren. 
So treffen wir bei einigen Amnioten das Organ bei jungeD, 

ausgekrochenen oder geborenen Tieren noch in Tatigkeit: bei Ei
dechsen bis zum erst en Winterschlaf, bei Beuteltieren nach der Ge
burt. Aucb findet Bonn e t in den Urnierenkanalcben des Scbweines 
Sekret, und es ist nicht anzunebmen, daB das gut ausgebildete Organ, 
wie es besonders das Schwein, auch der Mensch im Embryonalzu
stande tragt, ohne Bedeutung sein sollte. Beim Menschen stelH 
jedes Urnierenkanalchen ein kompliziertes Organ dar, das Fig. 24 in 
Rekonstruktion wiedergibt. Dieses Bild lebrt doch wobl eindringiich, 
daB es sich hier nur um ein wichtiges funktionstUchtiges Gebilde 
handeln kann. 

Nach auBen kann also kein Nierensekret vor Eroffnung des 
Sinus urogenitalis gelangen. Aber es ist doch nicht von der Hand zu 
weisen, daB Glomeruli und Kanalchen eine FIUssigkeit Hefern konnen, 
die (bleiben wir bei den Saugetieren!) als Abbauprodukt des embryo
nalen Korpers ins Innere der Kanalchen gelangte und dann wieder 
umgearbeitet und konzentriert vom Blut aufgenommen wUrde, um in 
der Plazenta dem mUtterlichen BIut mitgeteilt zu werden, das sie dann 
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aus dem Korper entfernte. Freilich wird es sehr schwer sein, · diesen 
Gang nachzuweisen; man mliBte das Blut der Nabelvene und Nabel
ai-terien auf ihren Gehalt an Abbaustof£en untersuchen und feststellen, 
ob letztere einen groBeren Prozentsatz von ihnen der Plazenta zuflihren. 

lch mochte also mit vielen Anderen eine embryonale Tatigkeit 
der Urniere annehmen, wenn sie auch nicht in Sekretion eines nach 
auBen gelangenden Harnes besteht. 

Zu erwagen ware auch noch, ob dieses Organ in der Embryo
nalzeit nicht einen Fun k ti 0 n s w e c h s e 1 eingegangen ist und eine 
andere Tatigkeit an sich gerissen hat. Dies liegt nahe, wenn wir 
daran ' denken, daB eine Hauptbildungsstatte fUr rote Blutkorper
chen vor der Geburt die Leber darstellt, die spater nichts mehr von 

Fig. 24. Rekonstruktion des UrnierenkanlUchens eines menscb.liehen Embryo, naeh Kollmann. 
Das Kan111chen beginnt mit blindem aufgetriebenem Ende, so die hier aufgesehnittene Bowmansche 
Kapsel (BK) bildend, legt sieh dann in Windungen und miindet in den angeschnittenen Urnleren-

gang Ug. In die Bowmansche Kapsel stiilpt sieh das Geflillknliuel des Glomerulus Gl eln. 

dieser Aufgabe erkennen laBt. In der Tat schreiben manche Autoren 
auch der Urniere eine blutbildende Tatigkeit zu oder halten 
sie fUr wahrscheinlich (Bonnet) Merkel). 

Ich halte die· Urniere der Saugetiere nichtflir ein 
funktionsloses Gebilde, sondern glaube, daB sie im Embryo 
wichtige Aufgaben zu erflillen hat. Welcher Art sie sind, 
darliber kann man jetzt nur Vermutungen auBern; besondere exakte 
Untersuchungen haben hier einzusetzen, umgesicherte Ergebnisse 
zu zeitigen. 

Doch genug der Beispiele! Wir sehen, an welches embryonale, 
fUr funktionslos gehaHene Organ wir auch herangehen, immer finden 
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wir bei genauerer U ntersuchung, daB es eine besondere Tatigkeit im 
embryonalen Leben auszufiihren bat. Welcher Art diese ist, das war 
allerdings nicht immer mit Sicherheit festzustellen, aber die Not
wendigkeit der Annahme einer Funktion trat doch immer hervor. 
Die Beispiele waren den verschiedensten Geweben und Organen, den 
verschiedensten Entwicklungszeiten entnommen, so daB es berechtigt 
erscheint, von ihnen auch auf andere embryonale Gebilde zu schlieBen 
und diesen einen Nlitzlichkeitswert fiir den Haushalt des Embryo 
zuzusprechen. 

Wenden wir nun die gleiche Betrachtungsweise auf die E n t
wicklungsvorgange und dann auf die Riickbildungen an. 
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gongen, dnrchgeftihrt an ZentralnervenBYBtem und Sinnesorganen der Wirbel
tiere. E. Unabhangigkeit der EntwicklungsphaBen voneinander. Erklarung dnrch 
die verschiedenen Aufgaben der Stadien. 1. Fnrchung. Zerlegnng in Korper
gegenden. Prospektive Bedeutung nnd Potenz. 2. Keimblattbildung. Bildung 
von Primitivorganen. 3. Organbildung. a) Selbstandigkeit der einzelnen Stadien 
innerhalb dieser Periode. Gaumenbildung, Hasenscharte und Zwischenkiefer. 
b) Selbstandigkeit einzelner Anlagen eines spater einheitlichen Organs. Ohr. 
c) Unabhangigkeit des Entstehungsortes eines Gewebes von seiner spateren Lage. 
Blut. 

1m ersten einfiihrenden Kapitel wurde erwahnt, daB man nicht 
nur bei embryonalen Organen nach der biologischen Bedeutung, 
nach ihrer ZweckmaBigkeit fragen solI, sondern daB dieselbe Frage 
auch auf embryonale Vorgange ausgedehnt werden kann und muB, 
deren Vorhandensein ohne die finale Betraehtung nieht oder 'Dieht 
vollgiiltig erklart werden kann. 

Wir stoBen hier auf sehr versehiedene und oft behandelte Pro
bleme, die meines Erachtens einer befriedigenden Losung entgegen
gebraeht werden konnen und eine ausfiihrliche Darstellung benotigen. 

Aus der Fiille des sich entgegendrangenden Stoffes suchen wir 
eine Anzahl von Entwicklungsprozessen aus den verschiedensten 
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embryonalen Phasen aus. Wir beginnen mit dem Stadium der ersten 
Entwicklung, der Befruchtung, indem wir die Erscheinuilgen der 
physiologischen Polyspermie beleuchten, dann wenden wir uns 
zu der vielumstrittenen Frage nach der Bedeutung der Regu
lation wahrend der erstenEntwicklung und werden versuchen, ihre 
verschied(me Machtigkeit bei Regulations- und Mosaikeiern zu ver
stehen. Weiterhin wird die Selbstentwicklung der einzelnen 
Teile des Organismus, die Arten des Wachstums und der 
Entwicklung auf ihren Niitzlichkeitswert hin untersucht. Besonders 
eindringlich stellt sich die ZweckmaBigkeit der Veranderungen 
derOrganen twicklung bei verschiedenenLe bensbedingungen 
dar, wie sich beim Vergleich mehrerer Wirbeltierklassen ergibt. An 
vierter Stelle soIl dies ausgefiihrt werden. Endlich schafft unsere 
finale Betrachtungsweise ein Verstandnis flir die Unabhangigkeit 
der einzelnen Entwicklungsstufen, sei es im Beginn der Ent
wicklung, sei es bei der Organbildung. Diese flinf Beispiele ge
wahren uns einen guten Einblic.k in die Niitzlichkeit embryonaler 
Vorgange. 

A. Physiologische Polyspermic. 

Ein Kapitel der Befruchtungslehre, das der biologischen Er., 
klarung bedad, ist das der physiologischen Polyspermie. 

Obgleich bei jeder normalen Befruchtung sich nur ein Sper
mium mit dem Eikern vereinigt, um den AnstoG zur Entwicklung 
des neuen Individuums zu geben, so treten bei manchen Tierklassen 
konstant nicht nur ein, sondern mehrere Samenfaden ins Ei ein, von 
denen indes nur einer zur Befruchtung notwendig ist und diese voll
zieht, wahrend die anderen vielleicht zugrunde gehen. Wegen der 
RegelmaBigkeit, mit der der V organg bei den betreffenden Formen 
beobachtet wird, muG er als normal betrachtet werden. 

Eine solche physiologische Polyspermie ist einwandsfrei 
festgestellt worden bei Insekten (Henking), Bryozoen (Bonnevie), 
Selachiern, urodelen Amphibien, Reptilien und Vogeln, wahrend sie 
bei den anderen Klassen wenigstens del' Wirbeltiere sicher auszu
schlieGen ist. Die alten Angaben liber ihr V orkommen bei Petro
myxon, bei del' Forelle und Froschlurcben sind bestritten worden 
und bestehen nicbt zu Recht. 

Es fragt sich nun, wesbalb bei diesen Tieren mebrere odergaJ: 
viele Samenfaden ins Ei eindringen, wahrend docb nur einer zur 
Befrucbtung notig ist. Der biologische Grund fUr diese auffallende 
Tatsache dlidte nicbt in allen Fallen der gleiche sein. 
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Ausgehend von dem Verhalten bei Selachiern und Reptilien kam 
Boveri zu folgendem Gedankengang: .Es ist auffaUend, daB die 
besprochenephysiologische Polyspermie gerade den grolHen Eiern 
zukommt. Man konnte daran denken, daB dies kein zuflilliges Zu
sammentreffen sei, sondern daB sichdie Polyspermie in Anpassung 
an die GroBe des Eies ausgebildet habe, da ja in einer groBen 
Protoplasmamasse bei einer groBeren Zahl von Spermakernen mehr 
Aussicht besteht, daB einer davon rechtzeitig den Eikern auffindet, 
als wenn nul' eill einziger vorhanden ist.« 

Diese Erklarung ist mehrfach zuriickgewiesen worden, meines 
Erachtens abel' mit Unrecht, da sie die Erscheinung am besten er
klart. Riickert warf ihr entgegen, daB die GroBe des Eies mcht 
n Betracht kommen kOnne, da die Spermien aUe nul' in die einen 

kleinen Teil des ganzen Eies bedeckende Keimscheibe eindringen. 
Aber auch diese Keimscheibe ist so weit ausgebreitet, daB Poly
spermie doch von Vorteil im Sinne Boveris sein kann. lch mochte 
also mit Sobotta Boveris Erklarung fur ausreichend fiir das Vor
kommen del' Polyspermiebei dotterreichen Eiern halten. 

Nun ist es auffallend, daB bei vielen Formen, die auch durch 
sehr dotterreiche Eier ausgezeichnet sind (Cyclostomen, Knochen
fischel, stets nul' ein einziges Spermium in das Ei 'eindringt. IDeI' 
muB irgendeine Vorrichtung vorhanden sein, die diesem das Auf
finden des Eikerns auch in dem groBen Ei ermoglicht. Sobotta 
hat schon angegeben, daB bei dies en dem Samenfaden del' Weg zum 
Eikern sichel' vorgeschrieben wird durch eine Offnung in del' sonst 
undurchdringlichen Eihaut, eine Micropyle. Das Spermium vermag 
also nicht an beliebiger Stelle die Eimembran zu durchstoBen, so 
daB del' Weg zum Eikern ein weiter und unsicherer ware; »der W eg 
des Spermatozoon ist auch selbst im groBten Teleostierei ein relativ 
kurzer, durch keine Dotterelemente gehemmter«. Dies gilt selbst 
fiir die ariffaUelld groBen meroblastischen Eier del' Myxinoiden. 
Dean beschreibt bei Bdellostoma ausfiihrlich die Micropyle dieses 
Eies, so daB die Monospermie auch dieses Tieres erklarlich ist. 

Nun ist es abel' merkwiirdig, daB bei den geschwanzten Am
phibien sichel' Polyspermie beobachtet ist (Fick, tBraus, Mi
chaelis), wahrend sie in normalen Eiern von Froschen und Kroten 
ebenso sicher auszuschlieBen ist. Gerade zwei so nahe verwandte 
Tierklassen verhalten sich in diesel' Hinsicht abweichend, und da 
ihre Eier ziemlich dieselbe GroBe besitzen, so ist es interessant, eine 
Erklarung fur diese Verschiedenheit aufzusuchen. 

Z~ erklaren waie hier nicht, weshalb die dotterreichen Eier von 
Urodelen Polyspermie zeigen, sondern weshalb sie bei den anderen feblt. 
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Eine Mikropyle besitzen die Froscheier nicht. Trotzdem ist bei 
ihnen der Ort des Eindringens des Samenfadens ein be
schrankter. Wahrend namlich bei Urodelen die Spermien an be
liebigen Stell en ringsum am Ei eintreten konnen, ist das beimFrosch, 
wie R. Hertwig schreibt, immer nur in der oberen Halfte moglich, 
ja, Michaelis sagt sogar: .Die Eintrittsstelle des Spermatozoon in 
das Ei Iiegt in den allermeisten Fallen, normalerweise wohl immer, 
ganz dicht am oberen Pol.« Kiinstliche Befruchtung vom unteren, 
weiBen Pol aus gelingt in keinem Fane. 

Trotz des Fehlens einer Mikropyle ist also bei Rana aus uns 
noch unbekannten GrUnden die Eintrittsstelle des Spermiums in das 
Ei eine beschrankte, sein Weg zum Eikern vorgeschrieben; er geht 
durch den protoplasmatischen Teil des Eies, ist nicht durch Dotter
elemente gestOrt. Dem einen Samenfaden ist also Sicherheit gegeben, 
daB er zur Vereinigung mit dem Eikern gelangt - daher ist Poly
spermie beim Frosch nicht notig. 

Nun hat aber endlich K. Bonnevie auch das Eindringen von 
einer groBen Menge von Spermien in das sehr kleine Ei von Bryozoen 
(Membranipora) beschrieben. Auf diese Eier paBt Boveris Deu
tungsversuch der Polyspermie nicht. Doch hat die Autorin selbst 
eine wie mir scheint geniigende Erklarung dieser auffallenden Tat
sache gegeben. Bonnevie hat beobachtet, daB entgegen anderen 
reifenden Eiern die von Membranipora bei ihrem Heranwachsen ihr 
Ohromatin nicht mit vermehren, so daB der Ohromidialapparat bei 
reifen Eiern vollstandig aufgebraucht wird. Da nun, im AnschluB 
an R. Hertwigs Lehre von der Kernplasmarelation der Zelle, ein 
bestimmtes Verhaltnis von Ohromatinmenge zur Plasmamasse eine 
Lebensbedingung der Zelle ist, so miissen der rei fen Eizelle neue 
Ohromatinmassen zugefiihrt werden, und dies geschieht durch die 
Kopfe aer vielen eingedrungenen, aber nicht zur Befruchtung ver
wendeten Spermien. 

So erkHi.rt in der Frage der physiologischen Polyspermie 
die biologische Betrachtungsweise, weshalb diese Erschei
nung einigen Tierformen zukommen muB, anderen nicht, 
und es ist interessant zu sehen, daB die biologische Ursache der 
gleichen Erscheinung in verschiedenen Fallen eine verschiedene sein 
kann .. 

B. Regulationseier und Mosaikeier. 
Das Fehlen oder Auftreten einer Regulation bei verletzten Eiern 

war schon im einleitenden Kapitel ala ein Vorgang erwii.hnt worden, 
den man von allen drei Gesichtspunkten der Embryologie, dem gene-
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tischen, kausalen und finalen aus betrachten kann. Hier soll die 
finale Anschauungsweise noch im einzelnen durchgefiihrt werden. 

Es handelt sich, wie schon kurz angegeben, um zwei Eiformen, 
die im Tierreiche beobachtet werden (s. Fig. 5 und 6). Isoliert man 
hei der einen (Regulationseier) die Blastomeren des sich teilenden 
Eies, so entwickelt jede eine ganze IJarve, die natiirlich kleiner ist 
als die aus einem Vollei entstandene. Bei del' anderen Gruppe (Mo
saikeier) liefert dagegen die gleiche Operation nul' Teilstiicke von 
Larven, und zwar dieselben Teile; die aus dem gleichen Stiick des 
unverletzten Eies hervorgegangen waren, Die .prospektive Potenz« 
der BIastomeren, »alles was sie auch unter veranderten Verhaltnissen 
zu liefern vermogen«, ist bei den beiden Eiformen sehr verschieden groB. 

Dieser scheinbar uniiberbriickbare Gegensatz muB abel' gleich 
etwas gemildert werden. 

Die isolierten Blastomeren del' Regulationseier liefel'll allerdings 
vollstandige Embryonen, die abel' kleiner sind, als die Voilarven 
und aus weniger Zellen . bestehen als jene; die Regulation ist also 
nicht ganz vollstandig. Anderseits besteht auch bei den Mosaikeiel'll 
eine Regulation geringen Grades in der Richtung, daB z. B. aus einer 
'Furchungszelle eines zweigeteilten Eies nicht ein offener Halbembryo 
entsteht, sondel'll die freie Flache iiberhautet sich. Immerhin be
sch'rankt sich die Regulation auf MaBnahmen. die zur SchlieBung 
von Hohlraumen und zur Abrundung fiihren (Przibram) . 

. Fiir unsere biologische Betrachtungsweise sind solche und ahn
liche Ubergange abel' ohne Wert; wir wollen ja nicht das Wesen 
der Regulation ergriinden, sondel'll nehmen die Erscheinungen als 
gegeben hin und wollen nur ihr Vorkommen im speziellen Fall zu 
erklaren versuchen.. Und da kommt es darauf an, ob lebensfahige 
oder nicht lebensfahige Keime bei Isolation der Blastomeren ent
stehen, erstere bei Regulationseiel'll, letztere trotz geringfiigiger Re
generation' bei Mosaikeiern. 

N och ein weiterer Gesichtspunkt muG hier angefiihrt werden, 
und zu diesem Zwecke mussen wir gleich unsere biologische Erklarung 
der beiden Eiformen voranstellen. 

Unser Erklarungsversuch des Vorkommens oder FehIens einer 
Regulation lautet: Regulation ist notig bei solchen Eiern, 
deren Blastomeren .auch unter. den gewohnlichen biolo
gischen Verhaltnissen leicht isoliert werden konnen, so 
daB diese Fahigkeit trotz des haufigen Verletzens der 
Keime ihre Weiterentwicklung und damit die Erhaltung 
del' Art garantiert, - kurz, bei leicht verletzlichen Eiern, 
die hullenlossind oder nur eine diinne, leicht zerreiBliche 
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Schale besitzen, oder die in del' bewegten Brandungszone 
leben. Eier dagegen, die sich im miitterlichen Organismus 
entwickeln odeI' auch im ruhigen Plankton, und die mit 
dicker Hiille umgeben sind, sind derartigen Verletzungen 
nicht ausgesetzt. Fiir sie hiitte eine Regulation keinen Sinn, da 
eine Isolierung von Furchungszellen, wie sie das Experiment oft unter 
groBen Schwierigkeiten hervorbringt, in freier Natur nicht vorkommen 
kann, - hier miissen wir Mosaikeier erwarten. 

Zu verstehen ist aus dem Gesagten, daB es sich bei derartigen 
Verletzungen immer nul' urn grobere Eingriffe, urn Isolation von 
Blastomeren handeln kann. Die feineren von del' entwicklungs
mechanischen Forschung erdachten Durchschneidungsversuche konnen 
wir bei unseren Betrachtungen ganz auBer acht lassen. DaB bei 
diesen sich Ergebnisse einstellen, die von dem oben gegebenen Schema 
abweichen, daB auch eine Art mit Regulationseiern bei bestimmten 
Experimenten keine ganzen Larven ergibt, das spricht nicht gegen 
unseren Erklarungsversuch, sondern ist im Gegenteil durch ihn ver
standlich, indem bei Vorgangen, wie sie unter normalen Verhaltnissen 
nicht vorkommen konnen, eine Regulation eben biologisch umiotig ist .. 

So wird es uns nicht wundernehmen, wenn die Larven der 
Seeigel, die Eier yom Regulationstypus besitzen, in spateren Stadien 
beim Durchschneiden in bestimmten Richtungen keine Ganzlarven 
mehr entstehen lassen: solchen Verletzungen ist die Larve in ihren 
natiirlichen Bedingungen eben nicht ausgesetzt. 

Verstandlich sind uns auch die je nach der Richtung des ge
fiihrten Schnittes verschiedenen Resultate von Durchschneidungsex
perimenten. So ergeben Eistiicke des Seeigels Strongylocentrotus, 
die senkrecht zu dem Pigmentring, also in der Richtung der spateren 
ersten Furche abgetrennt worden sind, verkleinerte Ganzbildungen: 
mechanisch, weil sie aHe Substanzen des Eies enthalten, biologisch, 
weil eine solche Isolation von Blastomeren in freier N atur vorkommen 
kann. Stiicke dagegen, die aquatorial parallel dem Pigmentring ab
geschnitten sind, liefern Halbbildmigen, da ihnen (mechanisch) Teile 
des vegetativen oder animalen Poles fehlen, und weil (biologisch) 
eine solche Trennung unter gewohnlichen Bedingungen nicht moglich 
ist. Trotzdem werden wir das Ei dieses Seeigels, da isolierte 
Blastomeren Ganzlarven entwickeln, in unserm Sinne zu den Regu
lationseiern zu rechnen haben. 

Wir miissen nun, um zu erkennen, ob unsere biologische Er
kliirung der Regulation zu Recht besteht ,die verschiedenen Tier
klassen, iiber deren Regulationsvermogen uns Przibrams Buch vor
ziigliche Auskunft gibt, auf folgende Punkte untersuchen: 
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1) ob sich ihre Eier im Mutterleibe entwickeln odeI' ob sie ab
gelegt werden, 

2) wenn letzteres del' Fall ist, an welchem Ol'te ihre Entwick
lung VOl' sich geht und 

3) wie die Beschaffenheit del' EihiUlen ist. 
Diese Befunde miissen wir dann in Beziehung setzen zu den 

Vel'haltnissen ihrer Reguliermoglichkeit. 
Ein sicherer, einwandfreier Beweis fLlr unsere Vermutung lieBe 

sich eigentlich nul' an Material lie£ern, das unter natlirlichen Be
dingungen steht, d. h. an I-Aarven, die dem Meere selbst entnommen 
sind. Es miiBte sich, bewahrheitet sich unsere Hypothese, heraus
stellen, daB kleine Ganzlarven, die aus isolierten Blastomel'en von Regu
lationseiern hervorgegangen sind, viel hiiufigel' zu finden seien, als 
Halb- und andere Teillarven aus Stiicken von Mosaikeiern. 

Dem stehen abel' gl'oBe Schwierigkeiten gegeniiber. 
Einmal wird man nie eine genligende Menge von Larven fisehen 

konnen, an del' man eine derartige statistisehe Untersuehung einwand
frei anstellen konnte. Dann wiirden die kleinen Ganzlarven del' Re
gulationseiel' infolge del' Variabilitat del' GroBe del' normalen Vollarven 
wenig auffallen, wahrend die aus Mosaikeiern hervorgegangenen Teil
bildungen sehr absonderliehe, leicht ins Auge fallen de Gebilde sein 
wlirden. So verschobe sich das Ergebnis einer solchen Untersuchung 
schon zuungunsten unserer Vermutung. 

Auf den zweiten Grund ist zurlickzuflihren, daB der einzige Fall, 
in dem aus isolierten Blastomeren hervorgegangene Larven im Plankton 
gefunden worden sind, Teillarven von Mosaikeiern sind. 0 hun 
schreibt, daB nach einem Sturm zahlreiche Teillarven von Otenophoren 
im Plankton gefunden seien. 

Doeh beweist meines Erachtens diesel' Fall niehts gegen unsere 
Hypothese. Einmal ist die von Ohun gegebene Deutung seines Be
fundes nicht einwandfrei. Diesel' Forscher beriehtet namlich in seiner 
wundervollen Monographie der Otenophoren, daB man "in den ersten 
Tagen nach anhaltenden Sciroccostiirmen von den groBeren A.rten 
fast nur Bruchstiicke oder al'g verstiimmelte Exemplare antrifft.« 
Der Korper dieser zarten Geschopfe ist so wenig widerstandsfahig, 
daB del' 'Vellenschlag ihn zerstlickeln kann. Regeneration odeI' 
.aueh nul' 'Vachstum del' lange lebenden Teilstiieke findet nieht 
mehr statt. 

reh vermute nun, daB die oben erwahnten Teillarven zum Teil 
nieht von auseinandergerissenen Blastomeren, sondern von zerstliekel
ten Larven herstammen. Zum Teil mogen sie allerdings aueh aus 
isolierten Furchungsze lIen hervorgegangen sein, da 0 hun ein Ei von 

Peter, Die ZweckmiiBigkeit in der Entwicklungsgeschichte. 10 
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Eucharis multicornis fand, in dem zwei Embryonen von halber GroBe 
enthalten waren. 

Dieser Befund scheint unserer Vermutung gerade entgegen zu 
stehen. Aber wir mUssen eben einen Sturm, bei dem das ganze 
Plankton leidet, nicht als etwas Normales ansehen und nicht ver
gleichen mit der stetig die am Strande befindlichen Keime schadigenden 
Brandung. AIle SchutzmaDregeln sind nur auf normale Verhaltnisse 
berechnet. Man wird bei Untersuchungen, die auf diesen Punkt ge
richtet sind, also nur Material benutzen dUden, das sich unter »nor
malen« Bedingungen entwickelt hat. 

Wir sind also, bis sich die Moglichkeit derartiger Versuche 
ergeben hat, fiirs erste auch hier auf Kombination angewiesen. Wir 
miissen in del' Reihe der Tierwelt nachsehen, ob Regulationsmog
lichkeit mit leichter Verletzlichkeit der Eier und Mosaikentwicklung 
mit geschiitzter Embryogenese zusammenhangt. 

In del' Aufzahlung der Tierklassen und ihrer positiven odeI' 
negativen Regulationsmoglichkeit halte ich mich an das Buch von 
Przibram, der eine gute Zusammenstellung liefert, wahrend die 
biologischen Verhaltnisse in der Literatur oft schwer aufzufinden 
waren; eine Anzahl Angaben in dieser Beziohung gibt das vorziigliche 
Lehrbuch der vergleichenden Entwicklungsgeschichte von Korschelt 
und Heider, andere die Zusammenstellung von LoBianco. 

1. N esseltiere, Cnidaria. 
Von N esseltieren sind eine groDe Anzahl von Formen auf die 

Regulationsmoglichkeit, »die prospektive Potenz. ihrer .Blastomeren 
hin untersucht worden: von den Hydroidea die Gattungen Hydrac
tinia (Bunting), Pennaria (Hargitt), Aegineta (Maas), von Zoja 
Clytia, Liriope, Geryonia, Mitrocoma und Laodice, - von den An
thozoa Renilla (Wilson). Sie besitzen alle Regulationseier uncl 
unterscheiden sich nur in dem Punkte, daB bei einigen Arten (Clyi£a, 
Laodice) selbst noch im 16-Zellenstadium jede Blastomere eine kleine 
Ganzlarve bildet, wahrend bei anderen (Liriope, Geryonia, Mitrocomn) 
dies nur bis zum Vierzellenstadium moglich ist . 

. Sehen wir nun zu, ob das biologische Verhalten der Eier dieser 
weitgehenden prospektiven Potenz ihrer Furchungszellen entspricht. 
Nach dem oben Gesagten mUBten sie dann Verletzungen sehr leicht 
ausgesetzt sein. 

Die Eier der untersuchten Arten werden ins 'Vasser abgelegt 
und dort befruchtet. 

Sie sind hiillenlos. Dies geben Korschelt und Heider filr 
die craspedoten Medusen an, und die Untersucher betonen es fiir 
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die von ihnen zu Experimenten benutzten Arten (Bunting, Maas, 
Zoja, Hargitt). Die kurzen Angaben von Wilson scheinen lihn
liches fiir die Anthozoe Renilla zu beweisen, deren Eier leicht durch
schneidbar sind und keine Befruchtungsmembran bilden. 

Die Zartheit del' Eier bringt es mit sich, daB kiinstliche Isolation 
del' Blastomeren nul' auf dem Wege des Durchschneidens moglich 
ist. M a a s und Z 0 j a betonen ausdriicklich, daB ein Zerschiitteln 
del' Eier, wie es bei anderen Formen die bequemste Methode zum 
Erreichen dieses Zieles ist, bei Onidariern nicht angewandt werden 
dad, da ihre Eier diese eingreifende Manipulation nicht vertragen. 

Wir haben es hier also mit sehr zarten, hiillenlosen Gebilden zu 
tun, die leicht Verletzungen unterworfen werden konnen. Und daB 
diese in frcier Natur sichel' nicht ausbleiben, lehrt der Ort ihrer 
Ablage: die Elterntiere leben oft in del' Brandungszone (nach Lo 
Bianco Hydractinia in 1 bis 2 m, Pennaria in 1 bis 10 m Tiefe); 
M. Bunting fand Hydractinia besonders auf Schalen von Einsiedler
kl'ebsen. Die hiillenlosen Eier sah sie nach dem Legen auf den 
Boden sink en , wo sie dann den Einfliissen del' Brandung aus
gesetzt sind. 

Einige Beobachtungen spl'echen auch dafiir, daB Isolation von 
Blastomeren sogar in fl'eier N atur vorkommen konnen. Bei Pennaria 
vel'schmelzen die Eier oft miteinander, so daB Riesenembryonen 
entstehen; von Mitrocoma berichtet Zoja, daB sich einzelne Blasto
meren von den gefurchten Keimen ablosen und mit anderen ver
schmelzen, so daB sich aus vier Eiern flinf Larven entwickeln konnen. 
Von Aegineta schreibt Maas, daB die Eier sehr verschieden groB 
sind, von 0,8 bis 1,5 mm im Durchmesser val'iieren, vielleicht findet 
bei diesel' Art del' gleiche Vorgang statt. 

Die Eier der Onidal'ier sind also sehr leicht verletzlich, 
so daB den verletzten ein Regenerationsvel'mogen sehr niitzlich 
und notwendig ist. Was ist da natiirlicher, als daB aus den 
isolierten Furchungszellen ganze lebensfahige Larven hervorgehen 
konnen? Wir verstehen also vom biologischen Standpunkt aus voll
kommen, daB die Nesseltiere Regulationseier besitzen. 

Es ist leicht verstandlich, daB fiir die Durchschneidungsversuche 
solche Arten herangezogen wurden, die ihre Eier unbefruchtet odeI' 
gleich nach del' Befruchtung ablegen. Nun gibt es abel' viele Formen 
von Nesseltieren (die meisten Anthozoa, Hydroidpolypen mit sessilen 
Gonophoren), bei denen die ersten Entwicklungsstadien im Mutter
tier selbst dul'chgemacht werden. Diese Eier sind also wahrend 
diesel' Zeit geschiitzt. Es ware interessant nachzufol'schen, ob auch 
diese Eier das bedeutende Regulationsvermogen del' iibrigen Onidarier 

10* 
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teilen, oder ob der Scbutz im Mutterleib sie desselben bat verlustig 
geben lassen. Au£zucht auBerbalb des Muttertieres wtirde die Frage 
allerdings nicbt eimvandfrei entscheiden, da dies wieder unnattirliche 
Bedingungen bervorbringen wiirde. 

2. RippenquaUen, Ctenophora. 
1m Gegensatze zu den Nesseltieren verfiigen die Rippenquallen 

tiber reine Mosaikeier. 
Chun hat zum ersten Male hier die Schiittelmethode angewandt 

und erkannt, daB aus einer der ersten beiden Blastomeren ein Halb
embryo entstebt. Andere sind ihm gefolgt, und besonders ist hier 

a 

/ . 

~,QJ 
~\~ 

c 

b 

d 

Fig. 25 (= Fig. 6). Entwicklung von Beroi! ovata. aim 16-tellenstadium, b Larve, nach Ziegler 
und Delages, aus Przibram, c Trennen der Blastomeren im 16-Zellenstadium, d daraus erilaltene 

Halblarveh, nach Fischel. 

Fischel zu nennen, der die Durchschneidungsversuche in verscbie
dener Hinsicht variierte und geistvolle Erorterungen daran kntipfte. 
Die Blastomeren entwickelten sicb in Selbstdifferenzierung nur zu 
dem Teil eines Embryo, den sie im unverletzten Ei erzeugt hlitten. 
Eine Regulation wiihrend der larvalen Entwicklung beschrankt sich 
auf Abrundung und ScblieBung von Hohlraumen (s. Fig. 25). Die 
Teillarven Fig. 25d baben die halbe Anzahl (4) der Wimperschniire 
verglichen mit den Vollarven Fig. 25 b (8). 

Die Eier werden unbe£rucbtet ins Seewasser abgelegt. Umhiillt 
sind sie von einem zarten, strukturlosen Hautchen, das durch eine 
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dicke Gallerthiille vom eigentlichen Ei getrennt ist. N ach 0 hun 
flottieren die Eier im Wasser und zwar im offenen Meere, wo die 
Bewegung weit ruhiger und gleichmaBiger ist als in der Brandungszone. 

VOl' Verletzungen sind die Eier also durch ihre dicke 
Gallerthiille und den Au£enthalt im Plankton gut geschiitzt, 
so daB bei dieser Klasse Mosaikeier und geschiitzte Embryo
genese gut zusammen£allt. 

DaB gerade von Otenophoren Teilbildungen in £reier Natur nach 
he£tigen Stiirmen ge£unden worden sind, ist oben erortert und er
klart worden. 

3. Stachelhauter, Echinodermata. 

Die Echinodermen besitzen Regulationseier. Bis zum Viel'
zellenstadium ist jede Blastomere befahigt, eine kleine Ganzlarve 
zu bilden. 

Die Eier werden am Meeresboden abgelegt, im Wasser befruchtet 
und sinken zu Boden, erst die aus den Hlillen schliip£enden Blastula 
steigen ins ,\Vasser auf. Am Meeresboden sind die Eier 6.ehr den 
schadigenden Einfllissen der Bl'andung ausgesetzt, da die Seeigel 
meist in del' Kiistenzone leben (nach Lo Bianco Arbacia in Tiefe 
von 1 bis 3 m, Strongylocentrotus »sugE scogli littorali«, Echinus in 
Tiefe von 2 bis 30 m, Sphaerechinus tiefer, 15 bis 100 m tief). 

Die Eier besitzen eine dlinne Membran, die durch Schiitteln 
leicht entfernt werden kann. 

Infolge dieser Verha,ltnisse wil'd es sehr hiiufig vorkommen konnen, 
daB die Eier in friihen Stadien verletzt odeI' zerschlittelt werden, 
und das bedeutende Regulationsvermogen der B1astomeren ist 
leicht erkliirlich. 

4. Wiirmer, Vermes. 
Von Wlirmern sind nach Przibram auf ihre Regulationsfahig

keit untersucht worden die Nematode Ascaris megalocephala, die 
N emertine Cerebratulus, die Anne1ide Lanice. 

Ascaris. Der Pferdespulwurm entwickelt sich aus Mosaikeiern. 
Freilich war dies nur auf indirektem 'Vege zu erfahren, nicht durch 
Zlichtung isolierter Blastomel'en, da bei Zerschneidungsversuchen 
stets del' Eiinhalt ausflieBt. »ls01ierte Blastomerengruppen entwickeln 
sich nur zu jenen Teilen eines Embryo, denen die betreffenden 
B1astomel'en an dem ganzen Embryo den Ul'sprung gegeben hatten« 
(Przibram). 

Das Ei wird befruchtet abgelegt und ist mit glasartig harter 
Schale umgeben. Somit ist es vor Verletzungen durchaus geschlitzt, 
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und eine Zerteilung in einzelne Fur'chungszelIen, die schon das 
Experiment nicht zustande bringt, wird in der Natur nicht vorkommen. 

Bei Ascaris HUlt also Mosaikentwicklung mit geschlitzter 
Entwicklung vollsUindig zusammen. 

Cerebmtulus. Die N emertine Cerebmtulus liefert zerschneidbare 
Eier und hat daher vielfach zu Versuchen dienen mlissen. 

Isolierte Blastomeren des Zwei- oder Vierzellenstadiums furchen 
sich nach Wilson »nicht wie ganze Eier, sondel'll typisch so, wie 
wenn die verloren gegangenen Blastomeren noch vorhanden waren. 
Doch konnen spater aus diesen offenen BIastulis meist normale 
Pilidien hervorgehen. 

Die biologischen Verhaltnisse der Entwicklung sind folgende. 
Cerebmtulus ist ovipar und lebt (Lo Bianco) in 5 bis 15 m 'l'iefe. 
Das Ei hat, nach Wilsons Abbildungen zu schlieBen, eine ziemlich 
weit abstehende Eimembran, die aber leicht zerschnitten werden kann. 

Dieser Wurm scheint eine Art Ubergangsform zwischen Mosaik
und Regulationsentwicklung zu zeigen. 1m Anfang findet jedenfalls 
Selbstdifferenzierung del' Blastomeren statt, und dem ent
spricht auch der groBe Schutz, den die Rlille dem Ei verleiht. 

Bei Lanice endlich fand Wilson eine typische Mosaikentwick-
lung; liber die biologischen Verhaltnisse sagt er nichts aus. . 

In der Klasse der Wlirmer besitzen die untersuchten Arten 
Mosaikeier und, wo bekannt, geschlitzte Embryogenese. 

5. Weiclttiere, Mollusca. 

Von Mollusken sind zu den uns interessierenden Versuchen Den
talium, llyanassa und Patella herangezogen worden, wenn wir von 
den nur kurz von Crampton erwahnten Gattungen Urosalpinx und 
Anachis absehen. 

AIle diese Arten besitzen typische Mosaikeier, so daB iso
lierte Furchungszellen nur Teillarven hervorgehen lassen. Fig. 26 
zeigt dies in zwei einer Wilsonschen Abhandlung entnommenen 
Skizzen von der Napfschnecke, Patella. Die zweite Figur b ent
stammt einer Blastomere des Vierzellenstadiums und stellt nur einen 
Teil der Ganzlarve a dar. 

Versuchen wir diesen allgemein gliltigen Befund mit den bio
logischen Verhaltnissen des Eies in Einklang zu bringen, so mlissen 
wir die drei Formen gesondert besprechen, da Ort und Art der Ent
wicklung bei Ihnen sehr verschieden ist. 

Am einfachsten liegt die Sache bei dem Gastropoden llyanassa, 
von dem Crampton berichtet, daB die Eier von einer zahen Kapsel 
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umgeben und in eine Gallertmasse eingehlillt sind, - also vollig jeder 
Verletzung enthoben. 

Schwieriger zu verstehen ist der Scaphopode Dentalium, dessen 
Geschlechtsprodukte ins "\Vasser entleert werden. Die Eier sind von 
dlinner Rlille umgeben, aber ohne gemeinsame Einbettung. Die Tiere 
halten sich in nicht zu groBer Tiefe bis zu 100 Faden auf, aber »in 
geschlitzter Bucht oder in schon ruhiger Tiefe des Meeres, nicht 
aber an freier Kliste heftigem Wellenschlag ausgesetzt« (Kef er
stein). Die Eier liegen am Boden und sind so in ruhigem Wasser 
trotz ihrer dlinnen Blille vor Zerstlickelung bewahrt. 

Auch die N apfschnecke Patella setzt ihre Eier einzeln ab, die 
dann im Seewasser befruchtet werden. Sie besitzen eine sehr dicke, 
radiar gestreifte Rlille, die einen guten Schutz flir das Ei darstellt, 

a b 

Fig. 26. a Trochophoralarve von Patella, b Teillarve von einer Blastomere des Vierzellenstadiums 
geziichtet, nach E. B. Wilson. 

cIa sie das Spermium nicht eindringen laBt. Dieses muB sich zum 
Vollziehen der Befruchtung einer Mikropyle bedienen. Erst wahrend 
det: Furchung fallt nach den Angaben von Pat ten die Rlille abo 

Somit seheri. wir bei den Weichtieren eine gute Uberein
stimmung zwischen Mosaikeiern und Schutz der Eier vo r 
Verletzungen. Es ist interessant zu sehen, wie dieser Schutz in 
den drei weit im System voneinander entfernt stehenden Gattungen 
auf verschiedene Weise geliefert wird: bei Ilyanassa durch derbe 
Baut und Einbetten in Gallert, bei Dentalium durch Entwicklung 
in ruhigem "\Vasser, bei Patella durch eine feste Eihlille. Alle drei 
Formen entwickeln sich also geschlitzt und bedlirfen daher der Re
gulation nicht. 

6. Mallteltiere, Tunicata. 
Die Tunikaten sind durch ausgepragte Mosaikeier charakteri

siert (Clavellina nach Oastle, Cynthia und Molgula nach Oonklin). 
Aus isolierten Blastomeren entstehen Teillarven, wie schon Ohabry 
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fiir Ascidiella und spateI' 00 nklin in besonders exaktel' 'Weise fUr 
Cynthia und 1l1olgula beschrieben haben. Driesch behauptet zwar) 
daB aus einzelnen Furchungszellen von Phallusia kleine Ganzbil
dungen hervorgingen, doch 4.at Oonklin ihm den Vorwurf nicht 
geniigend genauer Untersuchung gemacht. Gerade fUr Phallusia 
lehrte mich eine eigenartige Defektbildung bei einer Larve, daB diese 
Ascidienart sich EO verhalt) wie es Oonklin fiir Cynthia beschrieben 
hat. Es handelte sich dabei um eine Larve innerhalb del' Eihiille) 
der das ganze Vorderende fehlte) ohne daB das geringste Anzeichen 
einer Regulation zu erkennen war. 

Es ist demnach anzunehmen, daB alle untersuchten Arten 
del' Manteltiere Mosaikeier besitzen. 

Sehen wir nun nach, wie es mit. del' Entwicklung del' Eier be
schaffen ist. Da lesen wir bei Korschelt-Heider, daB die Eier 
von Cynthia und Clarellina ihre Entwicklung im miitterlichen Tiere 
durchmachen. Die Eier del' meisten Monascidien werden abel' ins 
Wasser abgelegt und in ihm durch die groBen, schaumigen Follikel
zellen schwebend erhalten. Vei'letzungen werden bei ihnen dadurch 
vermieden, daB den Keim ein kompliziertes System von umfang
reich en Hiillen umgibt, und daB die Eier nicht in del' stets bewegten 
Brandungszone, sondern in tieferen, ruhigeren Wasserschichten ab
gelegt werden, da nach Lo Bianco die meisten Ascidien des Golfs 
von Neapel auf den Korallengriinden leben, die naeh den Angaben 
desselben Forschers mehrere Kilometer von del' Kiiste entfernt sind. 

Wir erkennen also auen bei den Tunikaten den Zusammen
fall von Mosaikeiern und geschiitzter Entwicklung, sei es, 
daB sich die Eier im Mutterleib odeI' in derben Hiillen in ruhigem 
Plankton entfalten. 

7. Amphioxus. 

Merkwiirdig ist, daB Amphioxus, del' doch mit den Tunikaten 
besonders in Hinsicht auf seine ersten Stadien sehr nahe verwandt 
ist, sich in bezug auf den Typus seiner Eier ganz entgegengesetzt 
verhalt. Er besitzt nam1ich typisehe Regulationseier. 

Aus isolierten Blastomeren bilden sich kleine G anzlarven, und 
das Regulationsvermogens ist so groB, daB selbst noch im Achtzellen
stadium eine einzige Furchungszelle eine vollstandige Gastrula he1'
vorzubringen vermag (s. Fig. 27, in del' eine Ganz-, Halb- und Viertels-
1arve da1'gestellt ist). 

",Vas die biologischen Verhaltnisse anlangt, so werden die Eier 
von dem im Sande del' Brandungszone lebenden Tiere in bewegtes 
Wasser .abgelegt. Nach Korschelt-Heider besitzen sie eine ela-
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stische Dottermembran ohne Mikropyle, die das Spermium zu durch
bohren imstande ist; nach Sob 0 t t a bildet sich nach del' Besamung 
noch eine innere, starkere Htille. Immerhin umgeben diese den Keirn 
nicht so fest, daB nicht, wie P r z i b r am betont, die Blastomeren 
durch Schtitteln zum Auseinanderfallen innerhalb del' Eimembran 
gebracht werden kannen. 

Die Eier des Lanzettfischchens sind also in del' Brandungszone 
leicht del' Verletzung und del' Isolation einzelner Furchungszellen 
ausgesetzt, und diesel' leichten Verletzbarkeit entspricht dann 
auch die hohe Regulationsfahigkeit. 

Fig. Z7 (= Fig. 5). Ei von Amphioxus laneealalus. fl nach der Befruchtung, b daraus gezogene 
Gastrula, c im Zweizellenstadium, Ii aus: isolierter Blastomere dieses Stadiums gezogene Gastrula, 
c im Vierzellenstadium, f aus isolierter Blastomere dieses Stadiums gezogene Gastrula. Nach Yve 

Delilge aus Przibram. 

8. N eunauge, Petromyzon. 
Petrornyxon Planeri verhalt" sich in seiner Entwicklung ahnlich 

wie Amphioxus. Ba taillon gelang die Beobachtung, daB bei Lasung 
del' beiden ersten Blastomel'en voneinander sich jede in einen voll
standigen Embryo vel'wandelt. Also haben wir es hier auch mit 
Regulationseiern zu tun. 

Die Eier sind mit einer kraftigen Htille versehen, werden abel' 
in bewegtes Wasser abgelegt. Kupffer und Benecke schreiben 
in ihrer Festschrift £til' Schwann in dem Kapitel tiber das »Laichen 
del' N eunaugen«, daB als Laichplatze kleine Stromschnellen in dem 
Bach benutzt werden, und daB del' Strom die befruchteten Eier mit 
sich forttrtige. Somit ist wahrscheinlich, daB diese heftige Bewegung 
del' Eier imstande sein kann, die Blastomeren auseinander zu schtit
teln, woraus sich das Vorkommen von Regulationseiern bei 
Petromyxon el'klaren wtirde. 
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9. Knochenfische, Teleostei. 
Nicht so einfach liegen die Verhaltnisse bei den Ubrigen Wirbel

tieren. 
Bei der Mehrzahl der Knochenfische finden wir die dotterreichen 

Eier sich in festen Schalen oder im Mutterleibe entwickeln, also in 
sicherem Schutze. Die Furchung ist meroblastisch; Experimente, 
die die einzelnen Blastomeren voneinander zu isolieren vermochten, 
um sie auf ihre prospektive Potenz hin zu untersuchen, sind daher 
unmoglich auszufiihren, und in freier Natur wird das auch nicht 
vorkommen konnen, - insofern fallen die meroblastischen Eier fUr 
un sere Betrachtung aus. 

Interessant ist jedoch, daB wir trotz dieses Schutzes, so weit 
uns das Experiment Uber diesen Punkt Aufklarung gebracht hat, 
eine gewisse Regulationsfahigkeit finden, indem (nach Morgans 
Versuchen bei Ji'undulus) sich auch aus einer einzigen Blastomere 
des Zweizellenstadiums nach Entfernung der anderen, ohne den Dotter 
zu verletzen, ein vollstandiger, nur kUrzerer Embryo entwickelte, oder 
indem nach AbschnUrung von Furchungszellen Doppelbildungen auf
traten. 

Die Versuche sind nicht mit den an holoblastischen Eiern an
gestellten zu identifizieren. Bei diesen handelt es sich um eine Hal
bierung der ganzen Eimasse, so daB aus einem Ei zwei Embryonen 
entstanden, - bei Fundulus wird eine Blastomere entfernt, und es 
bildet sich nur ein Keim aus der zweiten Furchungszelle und dem 
ganzen Dotter. 

Immerhin haben wir es hier mit einem Regulationsbestreben zu 
tun, das biologisch vielleicht dadurch zu erkHiren ist, daB auch bei 
Zugrundegehen einer Blastomere wie eines beliebigen Teiles des 
Keimes ein lebensiahiger Embryo geliefert werden solI. 

Doch liegen die Verhaltnisse biologisch noch nicht klar vor. 
Eigens daraufhin gerichtete Untersuchungen konnten hier Klarheit 
schaf£en. Man mUBte aus im Freien gefischten Larven beobachten, 
ob ein Zugrundegehen einer Blastomere ofters eintreten kann. 

10. Amphibien. 
Besonders dem Experiment zuganglich und daher auch besonders 

haufig dazu benutzt sind die Eier der Amphibien, die sich bei 
den zu den Versuchen benutzten Arten holoblastisch furchen. 

MerkwUrdig ist hier wieder eine grundlegende Verschiedenheit 
zwischen den Urodelen und Anuren; beide Gruppen verhalten sich ent
gegengesetzt in bezug auf die prospektive Potenz ihrer Blastomeren. 
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Bei T1'iton entwickelt sich jede der beiden ersten Furchungs
zellen, wenn sie durch einen Faden von der anderen abgeschniirt 
wird, als ob jede ein ganzes Ei darstellt (Herlitzka). Jede Iiefert 
dann auch eine vollstandige, natiirlich klein ere Lane. 

Bei Froscheiern dagegen erhielt Roux und andere nach ihm 
nach Anstechen einer der ersten beiden Blastomeren einen Halb
embryo. 

TTiton verfiigt daher iiber ein gut ausgepragtes Regu
lationsvermogen, das Rana vollstandig abgeht. 

So auffallend diese Verschiedenheit der Eier bei zwei so nahe 
verwandten Formen ist, so ist es doch schwer, einen einwandfreien 
Grund fiir diese Differenz zu finden. Immerhin ist nicht zu leugnen, 
daB die in den dicken Laichballen verpackten Froscheier als ge
schiitzter aufzufassen sind, als die einzelnen, den Wasserpflanzen an
geldebten Eier der Molche. Dieser Unterschied kann die Ieichtere 
VerIetzbarkeit der TTiton-Eier erklaren. 

Die Eier del' amnioten Wirbeltiere sind aus begreiflichen 
Grunden nicht auf die uns hier interessierenden Fragen hin unter
sucht worden. 

Stell en wir die eben gemachten Befunde nDchmaIs tabellarisch 
zusammen, so ist es doch erstaunlich, wie unsere Vermutung, daB 
geschiitzte Entwicklung mit mangelnder, leichte Verletz
barkeit der Eier mit bedeutender Regulationefahigkeit 
zusammmenfallt, sich einwandfrei bei fast allen Klassen des 
ganzen Tierreiches als zu recht bestehend erwies. N ur bei den 
Knochenfischen konnten wir einen anderen biologischen Grund fiir 
die Regulation wahrscheinlich machen. 

Vergleich des Regulationsvermogens der Eier mit den biologischen 
Verhaltnissen der Entwicklung. 

'I 

Tiergruppe !: Regulations- I Verletzbarkeit Ort der Ent- EihUllen 
" vermogen wicklung !i , 

i 

Cnidarier Regulations- ! sehr leicht oft Brandungs- hlillenlos 
eier verletzlich zone 

Ctenophoren Mosaikeier gut geschlitzt Plankton dicke RUlle 

Echinodermen Regulations- leicht ver- Brandungszone dUnne RUlle 
eier letzlich 

Vermes Mosaikeier gut geschlitzt dicke, oft sehr 

I gut geschtitzt 

feste Hiillen 

Mollusca 
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Tiergruppe I RegUlations-I, Verletzbarkeit I Ort del' Ent-
vermogen I wicklung 

llyanassa Mosaikeier I gut geschiitzt 'I -

Dentaliwn I» ruhiges Wasser 

Patella » 1 »1 

Tunicata Mosaikeier I gut geschiitzt I ruhige:-Wasser: 

I 

oder Mutterleib I 

Amphioxus Regulations- leicht ver- I Brandungszone i 

eiel' letzlich I ' 

Petromyxon Regu~ations- 'I' verletzlich bewegtes Wasser I 
elel' 

[Teleostei Regulations- geschiitzt: 
eier I 

Regulations-I wenig 
eier 'geschiitzt 

Urod01a einzeln abgeJegt : 
I 

Rana Mosaikeier I geschiitzt I in Laichballen 

Eihiillen 

zahe, feste Riillen 

dUnne BUlle 

dicke Riille 

feste Riillen 

diinne Riille 

dicke Riille 

Gallerthiille 

Gallerthiille 

Wir konnen also biologisch das Vol'kommen von zwei verschie
denen Formen von Eiern, von Regulations- und Mosaikeiern, voll
kommen verstehen; es ist eben die biologische Betrachtungsweise 
diesel' Entwicklungsvorgange, die uns diese Erklarung allein geben 
konnte. 

c. Selbstentwicklung, Wacbstumsvorgange. 

Die Mosaikeier zeigen ein Prinzip bis in die letzten Konsequenzen 
ausgebildet, das auch in del' spateren Entwicklung del' Tiere eine 
hervorragende Rolle spielt, abel' vom biologischen Standpunkt nocll 
nicht in seiner weitgehenden Bedeutung gewlirdigt worden ist. Es 
handelt sich urn die Selbstentwicklung del' einzelnen Teile 
des wachsenden Embryo. Alles das, was sich aus einem be
stimmten Teil des Keimes herausbildet, ist bereits in del' Anlage in 
ihm erhalten, ohne daB durch umwalzende Faltungs- odeI' Einwach
sungsvorgange erst ein spateres Eindringen verschiedener Gewebs
massen odeI' Organe dazu notig ware. Es ist leicht zu ersehen, daB 
diese Art del' Entwicklung ein sehr zweckmaBiges Geschehen ist. 

In dieser Allgemeinheit ausgesprochen scheint der Satz paradox 
zu sein und in Widerspruch zu stehen zumal mit den Erscheinungen 
del' ersten Embryogenese, in denen ja von Faltungen, Einstlilpungen 
und ahnlichen Vorgangen del' ausgiebigste Gebrauch gemacht wird. 

Del' springende Punkt, die Zweckmafligkeit bei del' Entwicklung, 
liegt meines Erachtens hier in dem Bestreben, die Prozesse del' 
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Embryogenese ohne groBe inn ere Reibung odeI' A.bscherung 
VOl' sich gehen zu lassen. 

Wiirden sich bedeutende Zellmassen gegeneinander verschieben, 
wie z. B. beim Einwachsen eines dicken Zellklumpens in einen bereits 
zellerfiillten Raum odeI' beim Wandern eines umhngreichen Zell
haufens, auch beim Einfalten einer Epitheltasche ins Bindegewebe, 
so wiirden groBere Zellverbande auseinander gerissen werden, und 
das Sichentlangschieben del' Gewebe aneinander wiirde groBe Reibung 
und bedeutenden Krafteaufwand verursachen. 

Bei den ersten embryonalen Prozessen kommt diese Gefahr 
nicM in Betracht. Die Bildung del' Becherlarve des Seeigels odeI' 
Lanzettfischchens (s. Fig. 28) kann ohne Abscherung vor sich gehen, 
da die Einstiilpung (El in eine hohle Blase hin~in stattfindet. Die 
Umlagerung del' Epithelschicht des Entoblasts erfolgt ohne ein Ent
langgleiten von Zellreihen,' ohne Reibung. 

b 
a 

lng . :as. lueumnscnnitte durch Gastrulationsstadien 
des Lanzettflsellellens, nacll Sob 0 t t a aus Z i e g I e r. 

B das siell einstiilpende Entoderm. 

Fig. 29. Mediansehnitt einer Gastrula des 
Frosches, naeh O. Hertwig. E die sieh 

einstiilpenden Zellschichten. 

A.uch bei anderen Wirbeltieren kann die Gastrulation auf die 
gleiche Weise eintreten. Beim Frosch gleiten dabei, wie die Fig. 29 
zeigt, die sich vorschiebenden Zellschichten (E) mit freien Flachen 
aneinander vorbei. Bei Meroblastiern endlich sind Keirn und Dotter 
durch die subgerminale Hohle voneinander getrennt, auch zwischen 
Ektoblast und dem durch Abspaltung entstandenen Dotterentoblast 
befindet sich die Furchungshohle. In diese fliissigkeitsgefiillten Spalten 
kann eine Einstiilpung odeI' ein Verwachsen von Zellschichten leicht 
ohne Krafteverlust stattfinden. Auch ein Aneinandervorbeigleiten 
von Lamellen kann ohne Reibung odeI' ZerreiBung geschehen, da 
noch kein Zwischengewebe gebildet ist, das ein glattes Vorbeischieben 
verhindern wiirde. 

Wir sehen also: · Faltungen und auch Verschiebungen konnen 
VOl' sich gehen, sobald sie in einen fliissigkeitserfiillten Raum erfolgen 
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und kein Zwischengewebe hindernd im Wege steht. Dies nndet sich 
wahrend der ersten Phasen der Embryogenese, und hier sind diese 
Vorgange auch haung verwirklicht. 

Anders wil'd das in spateren Stadien, in denen flillendes 
Zwischengewebe die einzelnen Anlagen voneinander scheidet. Man 
spricht auch hier oft von Faltungen und von Einwachsungen. 
Die Prozesse del' Entwicklung del' Organe machen auch oft diesen 
Eindruck, und His hat von diesen Vorgangen in seiner Faltungs
theorie bekanntel'maBen sehr ausgiebigen Gebrauch gemacht. Abel' 
sehen wir uns diese En~wicklungsprozesse einmal genauer an. 

Als eine typische Faltung imponiert die Bildung des Riech
grlibchens zu beiden Seiten des Vorderkopfes, und als solche hat 
sie His auch gedeut.et. 

lch habe diesen Vorgang beim Eidechsenembryo genauer ver
folgt und gefunden, daB es sich bei der Entwicklung der Geruchs
grube nicht urn eine einfache Faltung handelt, bei der die Epithel
lamelle in ihrer ganzen Ausdehnung gleichmaBig starker wachsen und 
daher die Zellteilungsnguren in ihrer ganzen Lange regelmaBig ver
streut tragen: mliBte. Die Karyokinesen fan den sich dagegen aus
nahmslos am Scheitel der Tasche dicht gedrangt, so daB es klar ist, 
daB es sich urn einen Blindsack handelt, dessen Grund sich immer 
tiefer ins unterliegende Gewebe einsenkt. Bei oberflachlicher Be
trachtung erscheint es daher, als ob seine Spitze beim Vorwachsen 
in ganz besonderem Grade sich in das Bindegewebe einbohrte und 
sich somit gegen dasselbe verschobe, was ja unserer Auffassung 
gerade zuwider liefe. Doch ist hier zu bedenken, daB man nicht 
nur die Epithellamelle allein betracbten darf, sondern auch ihre Um
gebung berlicksichtigen muB. Nicht allein das Riechgrlibchen ver
tieft sich, sondern del' ganze Embryo wachst. Daran nimmt teil das 
Gehirn, sowie das Zwischengewebe zwischen diesem und dem Boden 
der Riechtasche. Die Entfernung del' beiden Organe voneinandel' 
verandert sich stetig mit der weiteren Entwicklung, und dieses "\Vachs
tum des umgebenden Gewebes, bestehe es in Zellenvermehrung, 
Zellenwachstum oder Auflockerung, kann durchaus in der Weise VOl' 

sich gehen, daB stets dieselben Zellen des Mesenchymgewebes oder 
ihre Abkommlinge denselben epithelialen Elementen der Geruchs
sackwand benachbart liegen bleiben, so daB keine Verschiebung 
zwischen Epithel und Bindegewebe zustande zu kommen braucht, 
- so umwalzend auch die Wachstumsveranderungen zu sem 
scheinen. 

Ahnliche V organge denke ich mIr m Tatigkeit bei der soge
nannten »Wanderung« von Organen. 
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Viele Organe befinden sieh naeh ihrer Ausbildung an ganz 
anderer Stelle als ihre Anlage; ieh erinnere nul' an Schild druse und 
Testikel. DaB die Erklarung del' Wanderung nieht befriedigt, dafur 
sprieht schon die oft gebrauehte Bezeiehnung: die Organe wandel'll 
nieht, sondel'll werden von anderen Teilen liberwaehsen, d. h. sie 
selbst verbleiben an Ort und Stelle, nur ihre Umgebung wuehert so 
stark, daB eine Verlagerung eintritt. Gingen beide Prozesse rein 
VOl' sieh, so wurde sowohl bei Wanderung wie bei Uberwaehsung 
inn ere V erschiebung, verbunden mit Reibung und Abseberung, in 
ausgedebntem MaBe eintreten mussen. leh glaube, daB die Annahme 
eines versebieden starken ·Waehstums der Umgebung des Organs voll
kommen genligt zur Erklarung del' Lageveranderung oh~e erbebliebe 
innere Reibung. Man braueht sieh da nul' vorzustellen, daB die in der 
naehsten Umgebung des »wandernden« Organs befindliehen Gewebs
zlige diesem angelagert bleiben und sieh nieht oder minimal gegen 
dasselbe versehieben, und daB Prozesse im groBen eintreten, wie sie 
bei der Verlagerung und Vertiefung des Rieehgrubehens im kleinen 
im Gange sind und dort gesehildert wurden. 

Leugne ieh also in del' Entwieklung ein ausgedehntes Eindringen 
und Einwaehsen von groBeren Zellkomplexen, so darf ieh natlirlieh 
das Vorkommen diesel' Vorgange aueh fur spatere Entwieklungs
phasen liberhaupt nieht in Abrede stellen. Da, wo sie keine er
hebliehe innere Reibung verursaehen, finden wir sie aueh. 
Dies gilt fUr einzelne Zellen und dlinne Strange. 

Das Wandern einzelner Zellen findet fortdauernd im Korper 
statt. Leukozyten,» Wanderzellen«, konnen sieh in alle Organe 
eindrangen. Aueh die Urgesehleehtszellen wandern, wie Allan, 
Rubasehkin u. a. dargelegt haben, ins Peritonealepithel ein. Eine 
innere Reibung wird bei diesen Versehiebungen einzelner Zellen 
auszusehlieBen sein. 

Von auswaehsenden dunn en Faden waren die Nervenfasern 
zu nennen, die, wie jetzt naeh Beilegung des erneut entbrannten 
Streites libel' ihre Entwieklung feststeht, von den Ganglienzellen aus 
waehsen. Auch sie durchdringen Mesenchymgewebe, urn an ihr End
organ zu gelangen. Sie wachsen an den Verbindungsfasern del' Binde
gewebszellen entlang, und wenn man die Abbildungen in HeldsWerk 
durehmustert, so sieht man leieht ein, daB dieses Fortwachsen del' 
dlinnen Fibern ohne inn ere Reibung der Gewebe vor sieh gehen kann, 
daB diesel' Befund also nieht gegen unsere Annahme del' Vermeidung 
von innerer Reibung bei "\Vaehstumsprozessen ins Feld zu£iihren ist. 

Ahnliches gilt fur das Auswachsen del' GefaBe, die durch 
Zellauslaufer gebildet werden, deren diinne Sprosse gleichfalls ohne 
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groBe Reibung das Gewebe durchdringen konnen. Dies wiirde die 
GefaBentwicklung erkliiren, wenn wir auf dem Boden del' von Evans 
in Keibel-Malls Handbuch vertretenen Hisschen Lehr\l von ihrer 
Genese stehen. Sie ist allerdings nicht allgemein angenommen; in 
Hertwigs Handbuch verteidigt MollieI' die RUckertsche An
schauung von del' Entstehung del' GefaBe in loco, - da handelte 
es sich urn reine Selbstdifferenzierung. 

Dagegen haben sich die FaIle, in denen man £riiher dicke 
Strange in zell erfiillte Raume einwachsen geglaubt hatte, fast 
durchweg als Beobachtungsfehler aufgeldart. Hier tritt Selbst

cp---- . 

Fig. 30 = 21a . Frontalsclmitt durch die Nasengegend eines 
menschlichen Embryo von 30 mm Liinge. U,l/ untere Musche!. 

differenzierung in Er
scheinung, ein Ent
stehen del' fraglichell 
Gebilde am Orte aus 
illdifferentem Gewebe. 

So nahm man frUher 
an, daB bei del' Bil
dung des Knorpel
s keletts Knorpelstabe 
von einem Knol'pel
zentrum aus ins Binde
gewebe einwiichsen. Es 
solltell z. B. die Knor
pelstiitzen del' N asen
muscheln von del' £riiher 
gebildeten knorpeligen 
N asenseitenwand ent
stammen, die kartilagi-
nose Platten in die erst 

mit undifferenziertem G ewebe ei:fiillten Muscheln hineinschickte. Gerade 
hier IaBt sich abel' sehr gut verfolgen, daB diese Annahme irrig ist. Das 
allfangs gleichmaBig gestaltete Flillgewebe del' Muscheln verdichtet sich 
in ihrem Zentrum. Diese dichte Bindegewebsplatte bildet in ihrem 
Inneren erst Vorlmorpel, dann Knorpel, an dessen Peripherie das 
Perichondrium, wahrend del' Rest del' Fiillmasse zu Bindegewebe mit 
GefaBen usw. wird. Diesel' Vorgang setzt nicht gleichmaBig in del' 
ganzen Ausdehnung del' Muschellamelle ein, sondel'll spielt sich all
mahlich nacheinander an den verschiedenen Stellen ab, so daB an 
jeder einzelnen Muschel del' Beweis zu liefel'll ist, daB ihre Knorpel
stiitze 11icht in die Koncha einwachst, sondel'll daB ihre Differenzierung 
an Ort und Stelle erfolgt. Man Uberzeugt sich leicht von diesem 
Vorgang beim Anblick del' Fig. 30, die einen Frontalschnitt durch 
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die Nasengegend eines mensehliehen Embryo wiedergibt. Die unteren 
Muscheln UM zeigen im Inneren eine Gewebsverdichtung, links aU8-
gepragter als rechts, in die sich der bereits fertige Knorpel ohne 
Grenze fortsetzt; von einem Einwachsen des Knorpels in die Muschel 
hnn keine Rede sein, - der Muschelknorpel bildet sich an Ort und 
Stelle aus verdiehtetem Bindegewebe. 

Einen unwiderlegbaren Beweis fUr die Selbstdifferenzierung del' 
einzelnen Teile des Embryo lieferten Borns geniale Verwachsungs
und Transplantationsversuche. Born entfernte beliebige Teile 
einer Froschlarve, z. B. die Kopfspitze, und heilte sie an irgend
einer Stelle desselben odeI' ei:Qes anderen Tieres ein. Dieses Pfropf
reis entwickelte sich dann in vollig gleicher Weise weiter, als wenn 
es sich in seinel' alten Lage befande. Es enthielt in spateren Stadien 
bis zur Schnittflache alIe Bildungen, die sich normal in ihm befunden 
hatten, Skelett, GefaBe usw., obgleich zur Zeit des ZusammenfUgens 
sich sein Mesenchym noch in ganz indifferentem Zustand befand. 

Diese Selbstdifferenzierung glaube ich bei den Entwicklungs
prozessen hauptsachlich in Aktion, wahrend Wanderungen, Verschie
bungen usw. nm in geringem Grade verwirklicht sind. 

Absprengungen, Verdrangungen geringfUgiger Gewebsmassen 
kommen allerdings VOl'; die SchilddrUsenanlage muB sich von ihrem 
Mutterboden abtrennen, ebenso Ohrblaschen, Linse und Hypophyse; 
anderseits werden bei der Bildung cler Schlundspalten sichel' Ekto
derm und Entoderm erst nach Verdrangung des zwischenliegenden 
Mesoblastgewebes sieh beriihren konnen. Doeh lassen sieh aueh 
diese Vorgange ohne erhebliehe innere Reibung ablaufend denken. 

Wir konnen also Zllm SehlnG sagen, daB die Wachstums
prozesse zweekmaBig ablaufen insofern, als inn ere Reibung 
del' Gewebe aneinander, die bedeutenden Kraftaufwand 
beansprnehen wUrde, vermieden wird. Infolgedessen geht die 
Entwicklung hauptsachlieh als Selbstdifferenziernng VOl' sieh, bei del' 
die Gewebe an Ort und Stelle entstehen, und Wanderungen finden 
sich nul' bei Zellen oaer dUnnen Strangen inausgedehnterem MaBe, 
die sieh ohne groBe Reibung ins Gewebe einsehieben konnen. 

D. ZweckmiiBigkeit der Entwickillugsprozesse bei 
Entwicklung unter verschiedenen Bedingllngen. 

Ein besonders guter Einblick in die ZweckmaBigkeit del' Ent
wicklungsprozesse ergibt sich aus einem Vergleich del' Ent
stehung desselben Organs bei verschiedenen 'rierformen, 
deren Embryonen sich unter versehiedenen biologisehen 

Peter, Die ZweckmiWigkeit in der Entwickluugsgeschichte. 11 
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Bedingungen entwiekeln. Bei einer solehen Betraehtung zeigt 
sieh namlieh, daB die Art der Entstehung des Organs in den ver
sehiedenen Klassen sehr voneinander abweieht, und daB sie stets 
angepaBt den jeweiligen Verhaltnissen ist. Wahrend die spateren 
Stadien der Organe groBe Ahnliehkeit in der Tierreihe aufweisen, 

a 

b 

NS 

l'ig. 31. Entwicklung des Zentralnervensystems (NS) 
ala solider Kiel beirn Knochenftschernbryo (a), ala 
enge Falte beirn Frosch (b), als weite Rinne beirn 
Hund(c). a nach Goronowitsch, b nach Morgan, 

c nach Bonnet. 

seheinen die ersten Anlagen 
kaum vergleiehbar. 

leh konnte eine solehe 
Untersuehung einmal fiir das 
N ervenrohr und die Sinnes
organe der Wirbeltiere 
durehfiihren. Es fand sieh 
dabei, daB das Nervenrohr, die 
Linse, das GehOrblasehen und 
die Rieehgrube bei 8lmgen 
Tieren als offene Falten oder 
Griibehen entstehen, die sieh 
(Neuralrohr) zum Rohr oder 
(Linse, GehOrblase) zum Blas
chen abschniiren konnen, - bei 
anderen dagegen als solide Ein
wachsungen, die spater erst 
durch Auseinanderweichen der 
Zellen ihr Lumen enthalten. 
Der Hohlraum bildet sich also 
auf verschiedene Weise: im 
ersten Falle ist er ein Teil 
des den Embryo umgebenden 
Fliissigkeitsraumes, im anderen 
wird er erst durch Dehiszenz 
angelegt. 

Das Medullarrohr z. B. ist 
bei alteren Keimen von Am
nioten und Teleostiern seh1' 

ahnlich gestaltet. Wahrend wir aber bei ersteren als seine Anlage 
eine offene Rinne tinden, die sich zum Rohr schlieBt (s. Fig. 31 e), 
tritt diese bei Knochehtischen als solider Kiel auf, der als feste 
Zellmasse zwischen den Ursegmenten liegt (s. Fig. 31 a). Erst spater 
hOhlt er sich aus .. Beide Extreme sind durch Ubergange bei anderen 
Tieren verbunden, indem eine sehr enge Falte und schlieBlich eine 
Einfaltung ohne Lumen die vermittelnden Pr.ozesse darstellen 
(s. Fig. 3lb yom Frosch). 
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W orauf sind nun diese Verschiedenheiten zuriickzufiihren? Sicher 
sind es die im Ei gegebenen Raumverhaltnisse, die ihnen zu
grunde lie gen. Schwimmt der kleine Embryo auf einer groBen 
Dottermasse glatt ausgebreitet, so ist Platz genug, daB sich FaIten 
erheben konnen, und es liegt kein Grund vor, von diesem gewiB ur
spriinglichen V organg der Faltung abzugehen. 1st del' Keim klein, 
bildet er selbst das kleine Ei, wie es bei Amphibien der Fall ist, 
so kann sich auf der stark konvex gekriimmten AuBen£lache schon 
schwieriger eine Falte bilden; keinesfalls kann diese groBere Dimen
sionen annehmen, und es wird nur eine enge, eventuell lumenlose 
Faltung eintreten konnen. Den hOchsten Grad der Raumbeschran
kung bedeutet aber eine den Keim fest einhiillende Membran, wie 
es die Deckschicht der Teleostierembryonen ist; bei diesen ist keine 
Moglichkeit gegeben, eine offene Einstiilpung zu erzeugen, hier wird 
eine solide Einwachsung die Anlage sein miissen. 

Ohne auf Einzelheiten einzugehen, die in meiner oben erwahnten 
Skizze zusammengestellt sind, wollen wir fiir die erste Gruppe die 
Amnioten nennen, deren Embryonen auf der Keimblase oder dem 
Dottersack £lach ausgebreitet liegen. Bei ihnen bildet sich eine weit 
offene Medullarrinne, ein Linsen- und Ohrgriibchen und ein eben
falls anfangs £laches Riechgriibchen. Den zweiten Modus zeigen die 
Amphibien, besonders abweichend die durch eine eng anliegende 
Keimhaut starker eingepreBten Keime der Urodelen. Bei ihnen geht 
die FaItung der N ervenrinne schon ohne groBen Hohlraum, bei Triton 
streckenweise sogar ohne Lumen VOl' sieh, bei Urodelen entstehen 
Linse und Labyrinthblaschen als kaum lumenhaItige Einsenkungen, 
die Riechgrube als eine Zellmasse mit sehr enger Lichtung. Zur 
dritten Klasse gehoren, wie schon erwahnt, die Knochenfische. Bei 
ihren Embryonen miissen sich Nervensystem, Linse und Ohr als 
solide Einwachsungen anlegen, die erst spater ihre Hohlraume er
halten. Auch beim Geruchsorgan findet die Griibehenbildung erst 
sehr spat statt. 

Interessant ist es auch hier wieder zu sehen, daB nahe ver
wandte Formen, wenn ihre Entwicklungsbedingungen verschieden 
sind, auch in der Bildung der nervosen und Sinnesorgane ent
sprechend voneinander abweichen. So nlihert sich von den Oyclo
stomen Petromyxon mit seinem kleinen Ei infolge der Raumbe
schrankung dem Teleostiertypus, indem Medullarrohr und Linse als 
solide Einwachsungen, die Labyrinthblase als enge FaIte entstehen, 
wahrend sich der Myxinoide Bdellostoma mit seinen groBen, dotter
reichen Eiern wie die Amnioten verhalt; Zentralnervensystem und 
Ohr legen sich als offene FaIte bzw. Einstiilpung an. 

11* 
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Gerade diese Ummodelung der Entwicklungsprozesse je nach den 
gegebenen Bedingungen lehrt uns, wie peinlich genau sie sich den 
Verhaltnissen anpassen, wie zweckmaBig also die Entwicklungsvor~ 

gange sind. 
Noch ein letztes Beispiel solI uns die ZweckmaBigkeit der Em.;. 

bryogenese illustrieren, und wir kommen bei dieser Besprechung auf 
ein Entwicklungsgesetz, das final wohl znverstehen ist. 

E. Die Unabldingigkeit del' }~ntwicklungsstuf'en 
voneinander. 

Wenn wir oben von del' Selbstentwicklung del' einzelnen Teile 
des Karpel's sprachen, so ist dies nicht in der Weise aufzufassen, 
als wenn jedes Organ des erwachsenen Organismus von den ersten 
Entwicklungsstadiel1 des Tieres an deutlich gegen die N achbarteile 
abgegrenzt ware. Wir finden auch bei Embryol1el1 einzelne Organe 
scharf gegel1 die Umgebung abgesondert, aber nicht immer. ent
sprechen diese Trennungslinien den Grenzen zwischen den spateren 
Organen. Gar oft verwischen sich die embryonalen Grenzen . und 
werden spater durch andel'S verlaufende ersetzt, die zwischen den 
ersteren liegen kannen. 

Wir batten damit ein Prinzip der Unabhangigkeit del' 
einzelne n En tw ic kl ung sstufe n, das yom finalen Standpunkt aus 
wohl zu beachten ist. 

Am deutlichsten wird dies uns, wenn wir wieder einmal von den 
frei lebenden Larvenformen ausgehen, bei denen jede Entwick
lungsstufe ihre besondere Aufgabe und damit ihre besondel'en Organe 
hat, wie oben im 4. Kapitel ausfiihl'lich dal'gelegt worden ist. 

Den extremsten Fall yon Unabhangigkeit zweier Entwicklungs
stufen voneinander, hie1' des Larvenstadium yom ausgebildeten Zu
stand, stellen z. B. die Musciden dar, von deren Lal'venol'ganen nul' 
wenige in den Imago-Zustand iibergehen. Hier haben wir also eine 
in fast allen Organen vollstandige Selbstandigkeit der beiden Ent
wicklungsstufen. 

Abel' auch bei anderen mit Metamorphose einhergehenden Ent
wicklungsformen vel'langt die Erhaltung des Larvenindividuum so 
viele besondere Organe, daB fUr die Anlage der endgiiltigen gewisser
maBen noch kein Platz ist, und ihre Entstehung erst allmahlich in 
Angriff genommen werden kann. 

Ebenso ist leicht verstandlich, daB nicht nur Larve und Imago, 
sondern auch verschiedene Entwicklungsstadien untereinandel', ver
schiedene aufeinander folgende Larvenformen in ihre1' Lebensweise 
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derartig voneinander abweichen, daB sie gleichfalls in ihrem inneren 
Ban bedeutend differieren und so zwei voneinander unabhangige 
Stufen darstellen. 

Es mag verwundel'l1, daB ich hier diese selbstverstandlich er
scheinenden Dinge besonders betone. Aber sie leiten eben zu den ganz 
1i.hnlichen VerhlUtnissen bei den im Ei oder Mutterleib einge
schlossenen Embryonen libel'. Wahrend bei der frei lebenden Larve 
die Verschiedenheit ihrer Lebensaufgabe von del' del' Imago odeI' auch 
del' einzelnen Larvenformen untereinander sich IdaI' aufdrangt und 
die Selbstandigkeit dieser verscbiedenen »Stande« leicbt erkannt 
wird, ist diese Erkenntnis fUr den sicb im Ei odeI' im Mutterleibe 
cntwickelnden Embryo bedeutend schwerer. Indes haben wir (s. 
Kap. 4) die Aufgabe del' Larve und des Embryo identisch befunden, 
und so ist es anzunehmen, daB auch den einzelnen Embryonalstadien 
verschiedene Aufgaben zufallen, die ihnen eine gewisse Selbstandig
keit den vorhergehenden und nachfolgenden gegenliber verleihen. Dies 
muG im einzelnen noch begrii.ndet werden. 

Yom Standpunkte del' ZweckmaBigkeit ist diese Selbstandig
keit del' einzelnen Perioden wohl zu verstehen. Die Lebensverhalt
nisse und Aufgaben del' erwachsenen Form sind andere, als die del' 
sich entwickelnden, - daher zeigen beide eine gewisse Selbstandigkeit 
im Bau. Dasselbe gilt auch fUr die Embryonen in verschiedenen 
Bildungsstufen. Die Aufgaben del' Keime sind in diesen verschieden, 
somit werden auch die V organge , die wahrend diesel' Phasen ab.:. 
laufen, eine gewisse Unabhangigkeit sich wabren konnen. 

Betrachten wir die Entstehung eines amnioten Wirbeltieres, so 
konnen wir in seiner Genese scbon drei Perioden unterscheiden, die 
ganze differente Aufgaben zu erflillen haben. Die erste Tatigkeit 
des befrucbteten Eies besteht darin, die Masse in einzelne Furchungs
zellen zu zerkliiften; darauf werden die Primitivorgane del' Keim
blatter gebildet, aus denen sich endlich die einzelnen embryonalen 
odeI' bleibenden Organe sondern. 

Schon diese drei groBen Stufen del' Furchung, Keimblatter
bildung und Organentwicklung sind voneinander unabhangig 
und zeigen unser Gesetz recht deutlich. 

Wir wollen erst die Unabhangigkeit diesel' drei Entwicklungs
stu£en im einzelnen besprechen und die finale Bedeutung ihrer Selb
standigkeit zu ergrlinden versuchen, indem wir ihren Aufgaben nach
gehen. Dann werden wir innerhalb del' dritten langsten Pbase der 
Organbildung noch besonders eine Unabhangigkeit einzelner Ent
wicklungsstufen in del' Bildung eines Organs auffinden, die das Ge
setz auch auf feinere Verbaltnisse anwendbar zeigt. 
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1. Ifurchung. 
Die Furchung erfolgt ohne Riicksicht auf die Primitiv

organe der Keimblatter. Auch die best ausgearbeitete Deter
mination des Eies, wie sie z. B. Oonkli n bei der Ascidie Cynthia 
(s. Fig. 32) beschrieb, zerlegt das Ei nicht in Zellen, von denen jede 
ain bestimmtes Keimblatt oder Gewebe zu liefern hat, sondern deren 
jede eine bestimmte Korpergegend aus sich hervorgehen laBt und 
das Material fur mehrere Keimblatter enthalt (s. Fig. 32 a). Es 
handelt sich nicht um eine Zerteilung nach KeimbHittern, 
sondern nach Korpergegenden. 

Der biologische Wert dieser Einrichtung liegt auf der Hand: 
fast aIle Teile des Korpers enthalten Abkommlinge von allen drei 
Keimblattern. Wenn nun die erst en Zellen nur immer ein Keim
blatt lieferten, so miiBte bei der Embryobildung ein ungeheures Durch
wachsen und Ineinanderschieben von Zellen stattfinden, damit spater 
jedes Keimblatt an seine endgiiltige Stelle gelangte. Wenn hingegen 
erst gewissermal3en die grobsten Umrisse des Korpers gebildet werden, 
wenn die erst en Furchen das Ei in rechte und linke Halfte, in Riicken
und Bauchseite, in V order- und Hinterteil zerlegen, so ist eine solche 
komplizierte Wanderung von Zellen nicht notig. J eder Teil des Em
bryo ist schon an der Stelle befindlich, die er spater einnehmen wird; 
die Zellen, die das V order- und Hinterteil des Embryo bilden sollen, 
brauchen sich nur noch weiter zu zerlegen in Elemente, die dann 
Ektoblast, Mesoblast und Endoblast hervorgehen lassen. 

Insofern ist eine gut d eterminierte En twickl un g eine 
sehr zweckmaBige Einrichtungj es werden weitgehendeVor
lagerungen von Gewebsmassen wahrend der spateren Ent
wicklung vermieden, die, wie oben in diesem Kapitel ausgefiihrt 
wurde, einen unpraktischen Wachstumsmodus darstellten. 

Speziell ist natiirlich von unserem Standpunkte aus gleichgiiltig, 
ob die erste Furche am Ei etwa rechte und linke Halfte oder Bauch 
und Riicken voneinander scheidet, oder ob sie in einer schrag durch 
den Embryo gelegten Ebene verlauft. In der Tat finden sich auch 
die verschiedensten Formen verwirklicht. Bei Cynth£a z. B. liegt die 
erste Furche in der Mittelebene und trennt die linke Halfte des 
Embryo von der reehten; die zweite teilt den Vorderkorper vom 
Hinterleib ab, die dritte Bauch von Riicken. Jede Zelle enthalt 
im Achtzellenstadium (Fig. 32a) noeh Material fiir zwei oder aIle 
drei Keimblatter, die sich erst bei weiterer Zerkliiftung aus der ge
meinsamen Masse heraus differenzieren. Bei Cynthia sind die Zellen 
fiir bestimmte Keimblatter erst im 64-Zellenstadium voneinander 



Furchung. 167 

gesondert, in der Gastrula von 180 Zellen (Fig. 32 b) ist dies ge
schehen. 

Eigenartig ist, daB selbst bei derselben Art qie erste Furche 
das Material des Eies in verschiedener Richtung zerlegen kann. Wie 
Przibram ausfuhrt, wird bei Triton in 2fs bis 3/4 aller Fane die erste 
Furche zu einer frontalen Ebene, dagegen in 1/4 bis 1/3 der Falle 
zur Medianebene. Beim Frosch hingegen liegt die erste Furche 
meist in. der spateren Medianebene (R 0 ux), selten in einer queren. 

All dies deutet darauf hin, daB es bei der ersten Entwicklung 
nur darauf ankommt, die Eimasse entsprechend den Korperteilen des 
spateren Embryo zu zerlegen; in welcher Reihenfolge dies geschieht, 
ist gleichgultig. 

Wir erkennen endlich die Selbstandigkeit der Furchung 
von der Keimblatterbildung und konnten sie durch die ver
schiedenen Aufgaben der beiden Perioden final erklaren. 

a b 

l<'ig.32. Zwei Entwicklungsstadien von Cynthia nach Conklin. a 8-Zellenstadium, b optischer 
Mittelschnitt durch die Gastrula; die punktiert umrissenen Zellen liegen seitlich vom Schnitt. 
Zellen oder Zellenteile, die sich entwickeln zu: Ektoderm weill, Neuralrohr dicht punktiert, Ento-

derm schwach punktiert, Chorda vertiknl gestreift, Mesoderm horizontal gestreift. 

Es muB hier noch darauf hingewiesen werden, daB das Bedurfnis, 
das Ei durch die Furchung in determinierter Entwicklung in einzelne 
Korperregionen zu zerlegen, ein allgemeines ist und damit nicht nur 
flir Mosaikeier gelten kann, deren Blastomeren auch nach der Iso
lation nur eine bestimmte Korpergegend zu bilden imstande sind 
und sich daher zu Teillarven entwickeln, sondern auch fur Regu
lationseier, deren abgetrennte Furchungszellen sich zu kleinen Ganz
larven umbilden. Auch bei den letzteren haben die Blastomeren, 
wenn sie im unverletzten Ei im Verband mit ihren Nachbarn ver
bleiben, die Aufgabe, nur einen bestimmten Teil des Keimes zu pro
duzieren. 

Hier handelt es sich namlich um die »prospektive Bedeutung« 
(Driesch) der Furchungszellen; das ist nach Przibram das, ,.was 
normalerweise aus einer bestimmt gelagerten Blastomere eines Eis 
im spateren Embryo wird~, wahrend Driesch ,.alles, was eine Blasto-
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mere auch unter vedinderten Verhaltnissen zu liefern imstande ist 
also auch im isolierten Zustande hervorbringt, ihre prospektive 
Potenz nennt. Prospektive Bedeutung und prospektive Potenz 
decken sich also nicht, da ihrebiologischen Aufgaben sehr vel'"" 
schieden sind. 

Die fehlende oder vorhandene Regulation, die prospektive Potenz 
einer Furchungszelle, hatten wir erkannt als abhangig von del' ge
ringen oder groBen Moglichkeit einer Verletzbarkeit des Eies. Nut 
die Eier, die vor Insulten geschiitzt sind, sind Mosaikeier. Die leicht 
verletzbaren dagegen zeigen den Regulationstypus. Diese Frage nach 
del' Verletzbarkeit kommt aber nul' fiir die prospektive Potenz, nicht 
fiir die prospektive Bedeutung in Betracht. Die Notwendigkeit einer 
determinierten Entwicklung des Eies ist eine viel weiter greifende, sie 
besehrankt sich daher nicht nur auf Mosaikeier, sondern dehnt sich 
auf Regulationseier aus. 

Allerdings ist das Studium del' Determination weit leichtel' bei 
den Mosaikeiern, bei denen jede Blastomere isoliert angibt, was aus 
ihr am ganzen Embryo geworden ware, wahrend dies bei den iso
lierten Furchungszellen der Regulationseier durch die auf das Ex
periment folgende Regulation zu einer kleinen Ganzlarve vollig ver
schleiert wird und erst durch exakte Untersuchung del' normalen Ent
wicklung erschlossen werden kann. 

Doch ist dies bereits fiir einige Formen geschehen. Am Ei des 
Seeigels Strongylocentrotus livz'dus z. B. fand Boveri einen Pigment
ring wieder, der ihm gestattete, die PolariUit desselben nachzuweisen; 
und lehrte, daB bei norm aIel' Entwicklung aueh bei dies en Regula
tionseiern bestimmte Eiteile und Blastomeren bestimmte Abschnitte 
des Embryo aus sieh hervorgehen lassen. 

2. Keimblattbildung. 
Hat sich dann der Keim in seine drei KeimbUi.tter zerlegt, so 

ist eine neue Einteilung del' embryonalen Massen getroffen, die, 
wie wir gesehen haben, keinerlei Beziehung zu den durch die ersten 
Teilungen gelieferten Zellgrenzen hat, aber, wie noch zu erweisen ist, 
auch keine zu den Grenzen der spateren Organe. 

Denn wenn wir auch ektodermale, entodermale und mesodermale 
Organe unterscheiclen, so ist damit nul' gesagt, daB das genannte 
Keimblatt die Hauptmasse und zwar die spezifischen Elemente des 
betreffenden Gebildes liefert; fast ausnahmslos beteiligen sich noch 
andere Blastoderme an der Zusammensetzung eines Organs, so daB 
es aus 2 oder 3 Keimblattern aufgebaut ist. So ist das sich friih 
yom Ektoblast abschniirende N ervenrohr streng genommen noch nicht 
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mit dem spateren RUckenmark und Gehirn zu vergleichen, da es 
ausschlieBlich aus dem auBeren Blatt entstammenden Elementen be
steht, wahrend es zur Herausbildung des Zentralnervensystems noch 
Bindegewebe und BlutgefaBe aufnehmen muD. Also entspricht genau 
genommen seine Grenze noch nicht der des spateren Nervensystems; 
die Urzellen jener mesodermalen Massen mUBten in diese noch ein
bezogen werden. 

Somit sind die Grenzen der KeimbHitter anch unab
han gig von denen der Organe des Embryo. 

Bevor wir auf eine biologische Erklarung dieses Verhaltens ein
gehen, sei noch hervorgehoben, daB dieses Durchwachsen der Or
gananlagen mit Bindegewebe und' GefaBen den oben entwickelten 
Wachstumsgesetzen, nach den en innere Reibung bei der embryonalen 
Entwicklung moglich vermieden werden solI, nicht zuwider lauft. 
Denn einmal handelt es sich um Eindringen von einzelnen Zellen und 
dUnnen Strangen, deren Fortbewegung ohne groOe Reibung moglich 
ist, und dann findet diese Vermengung der Abkommlinge verschie
dener Keimblatter in sehr frUhen Stadien statt, in denen die Organ
anlage nur erst wenige Zellen stark ist, also die mesodermalen Ge~ 
bilde keinen langen Weg zurUckzulegen haben, um in deren Inneres 
zu gelangen. 

DaB Keimblattbildung und Organanlage in der Hauptsache 
zeitlich voneinander getrennt sind, und daB auch eine raumliche 
Scheidung in bezug auf die Unabhangigkeit der Grenzen der Keim
blatter und der Organe besteht, das ist von unserem Gesichtspunkte 
aus wohl zu verstehen. 

Einmal ergibt sich die Erklarung aus der Betrachtung del' 
verschiedenen Aufgaben der beiden Entwicklungsperioden. 

Wahrend der Keimblattbildung solI erst einmal eine grobe 
Scheidung del' Zellmasse in physiologisch differenzierte Blatter durch
gefuhrt werden; ein empfindendes und hUllendes, ein ernahrendes 
und ein stUtzendes Organ solI geschaffen werden, so daB fUr diese 
drei Hauptfunktionen des Keimes Elementarorgane vorhanden sind, 
die zur Erhaltung des dunnen, kleinen Embryo vollstandig gentigen. 

Die Organentwicklung faUt dann in eine Periode, der weit 
spezialisiertere Aufgaben zufallen, in der besondere embryonale und 
definiti ve Organe angelegt werden. In gleicher Weise, wie sich die 
drei Keimblatter nach vollendeter Furchung aus den mit mehr odeI' 
weniger weitgehender prospektiver Bedeutung versehenen Blastomeren 
sondern, deren jede anfangs Teile von zwei oder drei Blastodermen 
enthalten kann, so isolieren sich spater die Organeaus diesen Primitit
gebilden, zwei oder aIle drei zum Aufbau benutzend. 
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Die beiden Entwicklungsperioden haben demnach ver
schiedene Aufgaben und miissen sich daher ihre Selb
standigkeit bewahren. 

An einem Beispiel solI noch ausgefiihrt werden, daB die Organe 
Material aus verschiedenen Keimblattern benotigen. 

Die Gewebe, die spater ein Organ zusammensetzen, sind ihrer
seits wieder mit verschiedenen Aufgaben betraut. Das typische Ge 
webe - des Gehirns, der Leber - hat nur die spezifischen Funk
tionen zu besorgen. Daneben hat das Bindegewebe in diesen Organ en 
seine besondere Tatigkeit, und die BlutgefaBe haben die Nahr
fliissigkeit durch aIle seine Teile hindurchzujagen, - kurz, solch 
ein Organ hat auBer seiner spezifischen Aufgabe noch andere zu 
erfiillen. 

Diese Nebenfunktionen von Bindegewebe und BlutgefaBen, auch 
von Nerven miissen sich nun aber auch an fast allen anderen Organen 
geltend machen. 

Eine Anzahl von Geweben mit den allerorts gleichen Aufgaben 
durchziehen demnach den ganzen Korper in allen seinen Teilen. 
Diese Gewebe miissen erst einmal von der iibrigen Masse des 
Keims gesondert werden, und das ist eine Leistung der Keimblafter
bildung. 

Natiirlich differenziert sich das Zwischengewebe innerhalb der 
Organe verschiedenartig je Darb deren Bau, aber es handelt sich 
dabei doch nur um verhaltnismaBig geringfiigige Anderungen. 

Anders ist es dagegen, wenn ein Organ von vornherein ein ganz 
besonderes, seiner spezifischen Tatigkeit angepaBtes Stiitzgewebe be
notigt. Dann brauchen wir nicht auf die gemeinsame in der Periode 
der Keimblattbildung geschaffene Quelle zuriickzugehen, dann kann 
dieses Gewebe sich an Ort und Stelle ausbilden. Dies zeigt sich 
bei Zentralnervensystem und den Sinnesepithelien: ihre Stiitzzellen 
entwickeln sich am Orte und wachsen nicht in die spezifischen Zell
massen ein; dort entsteht die Neuroglia, hier die Stiitzzellen in ihren 
verschiedenen Formen aus denselben Keimzellen, die auch die nervosen 
und Sinneselemente hervorgehen lassen. 

Diese Sonderung der Primitivorgane ist also die Aufgabe der 
Keimblattbildung, deren selbstandige .Tatigkeit auch eine Unabhangig
keit von der spateren Zeit del' Organanlage fordert. 

Auch die raumliche Ausbreitung der Keimblatter ist zu 
erklaren. Da im ganzen Bereich des Embryo ektodermale, entoder
male und mesodermale Organe aufgebaut werden, wenn sich die 
einzelnen Gebilde auch nicht durch die ganze Lange des Keimes 
erstrecken, so miissen die KeimbHitter die ganze Embryonalzone 
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durchziehen, es liegen liberall die drei Lagen del' Blatter liberein
ander. So kann allerorts ein Organ das Material von zwei odeI' 
drei Keimblattern entnehmen, ohne daB diese einzelnen Baustlicke 
von weit her geholt werden mliBten. 

3. Organbildung. 
Die Unabhangigkeit der Periode del' Organbildung von del' vor

hergehenden del' Keimblatterbildung wurde eben besprochen und 
erklart. Abel' auch innerhalb dieser lange dauernden Ent
wicklungsstufe del' Organbildung finden wir wieder eine groBe 
Selbstandigkeit del' einzelnen Entwicklungsvorgange und 
zwar in dreifacher Hinsicht: 

1. Ais zeitliche Unabhangigkeit, indem Prozesse, die sich nach
einander an demselben Orte abspielen, unabhangig voneinander 
verlaufen. 

Ais Beispiel werden wir die Vorgange wahrend del' Bildung 
des Gesichts und des Gaumens anfiihren. 

2. Ais raumliche Selbstandigkeit verschiedener Anlagen, 
die spateI' ein einheitliches Organ zusammenzufugen haben. Diese 
werden wir in del' Entwickiung des Ohres finden. 

3. Ebenso finden wir eine raumliche Unabhangigkeit in del' 
Verschiedenheit des Ursprungsortes eines Organs oder Ge
webes von dem Orte seiner spateren Lage, wie es sich beim Blut 
zeigen laBt. 

Auch in spateren Entwicklungsstadien finden wir oft eine ge
wisse Selbstandigkeit der einzelnen Perioden in der Hinsicht, 
daB sich die oft sehr auffallenden Grenzen embryonaler Bildungen 
erst verwischen und daB die Trennungslinien spaterer Organe, die 
sich an derselben Stelle aus den dort lagernden Geweben entwickeln, 
zu denen del' embryonalen Gebilde in keiner Beziehung stehen. 

Das Gesicht eines menschlichen Embryo von etwa 30 Tagen 
(s. Fig. 33) laBt sehr scharf eine Anzahl von Wulsten erkennen, die 
Mund- und N asenhOhie einrahmen und als Gesichtsfortsatze bezeichnet 
werden. So scharf eingeschnitten auch die Furchen zwischen diesen 
sind, so werden sie doch ausgeglichen und von den spateren Bil
dungen nicht beachtet, die sich also libel' den Bereich mehrerer 
solcher Fortsatze erstrecken konnen. 

So beschranken sich z. B. die nach Verstreichen der Grenzen 
zwischen den Gesichtsfortsatzen hervorwachsenden Gaumenplatten 
durchaus nicht auf die Oberkieferfortsatze, wie man fruher annahm, 
sie greifen auch auf den vorderen Saum del' primitiven Ohoanen 
libel' und reichen damit in das Gebiet des medialen Nasenfortsatzes. 
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In gleicher Weise beriicksichtigen die Gesichtsknochen bei ihl'er 
Entstehung die Grenzen zwischen den Gesichtswiilsten nicht. Friiher 
glaubte man, daB die embryonale Einteilung des Gesichts maBgebend 
sei fiir die erst spater sichtbar werden den Knochenanlagen, so daB 
die Nahte zwischen den Knochen in den Trennungslinien zwischen 
den embryonalen Fortsatzen lagen. Diese irrige Annahme hat z. B. 
einen sehr heftig gefiihrten Streit iiber die Lage der seitlichen 
Lippenkie£erspalte (Hasenscharte) veranlaBt. Diese Spalte ent
steht durch mangelnde Ver.wachsung des medialen Nasenfortsatzes mit 
dem lateralen und dem Oberkieferfortsatz (s. Fig. 33 rechts), liegt also 
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Fig. 33. Gesieht eines menschlichen Embryo von 
30 Tagen von vorn nach Wegnahme deB Unter
kiefers. lIfan sicht die Oberkieferfortsatze (OKF), 
die seitlichen (SNF) und mittleren (.lfNF) Nasen
fortsatze, zwischen Ietzteren die auJlere Otfnung 
des Riechsackes. Auf der linken Seite des Em
bryo ist die I.age der seitlichen Lippenkiefer-

spalte durch eine starke Linie angegeben 
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Fig. 34. Gaumen des Menschen von unten ge
sehen, urn die Ausdehnung des inneren Nasen
fortsatzes (MNF, punktiert) und des Zwischen
kiefers (ZK) zu zeigen. GD Gaumenbein, MNI-' 
Mittlerer Nasenfortsatz, OK Oberkiefer, ZK seit-

lieher Teil des Zwischenkiefers. 

in der Grenzlinie zwischen diesen Wiilsten. Spater legen sich in dieser 
Kiefergegend die Oberkieferbeine und zwischen ihnen die Zwischen
kiefer an, die die Schneidezahne tragen. Man nahm nuu an, daB 
die,93 Os intermaxillare allein in dem medialen Nasen£ortsatz ent
stiinde. Dann miiBten die Schneidezahne stets medial von einer 
Kieferspalte liegen. Man £and solche aber auch nicht selten lateral 
von der Hasenscharte. Dieses Verhalten fiihrte zu sehr lebhaften 
Diskussionen iiber die Genese des Os intermaxillare, ohne daB man 
eine Erklarung geben konnte, die den Tatsachen gerecht wurde. Erst 
Inouye zeigte den Weg zum richtigen Verstandnis der auffallenden 
Befunde, indem er darlegte, daB die Lage der Hasenscharte, also 
die Furche zwischen den Gesichtsfortsatzen, mit der Anlage des 
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Zwisehenkiefers gar niehts zu sehaffen hat. Dieser Knoehen und mit 
ihm die Sehneidezahne entwiekeln sieh naeh dem Verstreiehen der 
trennenden Rinne im Bereiehbeider Nasenfortsatze; er ragt, wie 
Fig. 34 lehrt, seitlieh uber den mittleren Nasenfortsatz heraus. Die 
laterale Grenze dieses Fortsatzes, also die Lage der Hasenseharte, 
geht durch die Anlage des seitliehen Sehneidezahnes hindureh. Somit 
konnen beim Entstehen einer Kieferspalte sowohl medial als lateral 
yon ihr Sehneidezahne auftreten, je naehdem sieh eine oder beide 
Half ten des lateralen 1nzisivus entwiekeln. Die Grenzen der Ge
siehtsfortsatze und die der Knoehen greifen also nieht ineinander, 
die beiden Entwieklungsperioden ihrer Anlagen sind vollig selb
standig. 

Der Grund fiir dieses Verhalten ergibt sieh aus folgenden Be
traehtungen. Die erste Entwieklung des Gesiehts und die Anlage 
der Knoehen sind zwei Prozesse, die gar niehts miteinander zu tun 
haben; erst lange naehdem der erstere vollstandig abgelaufen ist, setzt 
der zweite ein. Bei der Bildung des Gesiehtes mussen erst einmal 
die Massen verteilt werden, um den Mundraum zu formieren und 
besonders das auBerhalb del' MundhOhle entstehende Geruehsorgan 
mit dieser in Verbindung zu setzen. Dazu mussen sieh medial und 
lateral vom Rieehsaek Wulste erheben, deren Grenzen eben dureh 
das Rieehorgan gegeben sind. 1st dann die Mundung des Rieeh
kanals in die primitive Mundhohle dureh die primitive Ohoane her
gestellt, dann haben die Gesiehtsfortsatze ihre Rolle ausgespielt, ihre 
Grenzen verwischen sich und werden, da sowohl ektoblastisehe Be
deekung als aueh mesoblastisehe Fullmasse del' Gesiehtswiilste ohne 
irgendwelche Marke ineinander ubergehen, von den spateren Ent
wicklungsprozessen nieht mehr beriieksiehtigt. 

Del' 1rrtum, del' den Streit libel' die Lage del' Hasenseharte 
entfaehte, bestand also darin, daB man die Selbstandigkeit der ein
zelnen Entwieklungsstadien ii.bersah und die Grenzen spaterer Bil
dungen (del' Knoehen) in Ubereinstimmung mit denen friiherer Ge
bilde (del' Gesiehtsfortsatze) glaubte. 

Die Entwieklung des Ohres solI uns dann die raumliche 
Trennung der verschiedenen Anlagen eines Organes illu
strieren. 

Das GehOrorgan besteht aus dem eigentliehen Perzeptionsapparat, 
dem inneren Ohr, das sieh als Blaschen vom Ektoblast abschniirt, und 
dem Leitungsapparat, dessen Hohlraum, das Mittelohr, von einer Aus
stlilpung des entodermalen Kopfdarmes, der ersten Schlundtasehe, ge
bildet wird. Diese Zusammengehorigkeit, die ein einheitliches Organ 
schafft, das ohne den einen diesel' Teile nieht funktionieren kann, ist in 
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friihen Stadien in keiner Weise wahrnehmbar, wie Fig. 35 erkennen laBt. 
Die Darmrinne ST liegt dann noch relativ weit ab von dem Ekto
dermteil L, der das Labyrinthblaschen liefern soIl und kann anfangs 
auch keine naheren Beziehungen zu jenen aufweisen, da ihr Epithel 
vorerst noch mit ganz anderen Aufgaben betraut ist, namlich mit del' 
des Schlusses des Darmes zum Rohre. 

Bei der Eidechse legt sich dann noch vor Erscheinen des GehOr
griibchens die erste Schlundtasche an, anfangs entfernt vom Orte 
seiner Bildung und ohne nahere Beziehung zu ihm, da sie zur Spalte 
durchzubrechen hat, die vielleicht Nahrmaterial ins Innere des Embryo 
gelangen lassen solI und Material zur Thymusbildung liefern muB. 

Diese verschiedene Aufgabe der einzelnen Organabschnitte vor 
ihrem ZusammenschluB hat also deren Selbstandigkeit zur Folge. 

,ST 

Fig. 35. Schnitt durch den 
Hinterkopf einesEidechsen
embryo von zehn Urseg
menten. L Labyrinthan
lage, 81' erste Schleim-

tasche. 

Endlich solI noch die Genese des Blu-
tes, das spater den ganzen Embryo mit Nahr
fliissigkeit durchspiilt, aber auBerhalb des Keimes 
entsteht, erklart werden. 

In der ersten Zeit der Blutbildung ist die 
Aufgabe der Blutzellen, sich mit Eisen zu be-
laden, - spater haben sie den Embryo zu er
nahren. Die einzige Quelle, von der sie sich 
Eisen zufiihren konnen, ist der Dotter, es kann 
dies demnach nur an der Grenze gegen dieses 
Eisenreservoir geschehen, also in groBerem Um
fange nur auBerhalb des schmalen Embryo 
im GefaBhof, entfernt von seiner spateren 
Tatigkeit. 

Die Ver8chiedenheit des Ortes der Anlage des Blutes von seinem 
spateren Wirkungsbereich ist also bedingt durch die Verschiedenhei t 
der Aufgabe des Blutes in friiherer und spaterer Zeit. 

Uberblicken wir die in diesem Kapitel besprochenen Entwick
lungsvorgange, so finden wir, daB sie den verschiedensten Perioden 
der Keimbildung angehOren und von ganz verschiedener Art sind. 
Trotzdem konnten wir bei jedem einzelnen, ob es sich urn Befruch
tungsprozesse, urn Teilungsvorgange, urn Keimblattbildung oder Organ
anlage handelte, nachweisen, daB er zweckmaBig ablauft. Diese Ver
schiedenheit erlaubt uns, diese Anschauung auch auf die iibrige Ent
wicklung auszudehnen, und so konnen wir zum SchluB sagen: Der 
Embryo ist in jedem Moment der Entwicklung in allen 
seinen Teilen zweckmaBig gebaut, und aIle Vorgange der 
Entwicklung laufen zweckmaBig abo 
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Achtes Kapitel. 

Die Zweckma:8igkeit der Riickbildungen. 
Riickbilduugen ml)glich bei Ol'ganen del' El'wachsenen nnd Embryonen. VOI'

sicht bei Beurteilung von Riickbildungen. A. Allgemeiue Betrachtnngen, Doll 0 s 
Gesetz angewandt auf die reduzierten Organe und die Stufenfolge von Organen. 
B. Spezielle Ansfrthrungen. 1. ZweckmliBigkeit der Riickbildungen. a) Reduzierte 
Organe bei Erwachsenen; Funktion del' verkiimmerten Wirbeltieraugen: Petro
myxon, Talpa, Typhlops, Siphonops, Typhliehtys, Myxine, Proteus. GliedmaBen 
des Olms. Parietalauge del' Reptilien. Plica semilunaris und Ohrmnskeln des 
Menschen. Geschlechtsorgane. b) Reduzierte Organe bei Larven und Embryonen. 
Kiemenstummel bei Pipa nnd Hylodes; Dottersack des menschlichen Embryo. 
c) Abortive Organe. Verkiimmerte Extremitaten bei Blindschleiche und Blind
wiihlen. Flossensaum einiger Selachierembryonen. Fingerstrahlen rednzierter 
Extremitliten. 2. Verhalten del' Riickbildungen in del' Ontogenese. Mehnerts 
Kainogenesis nud Biomechanik. a) Abbreviation von Wachstum, Differenzierung 
nnd Lebensdauer. Manlwnrfslinse, Skeletteile. b) Retardation. a) Verspiitung 
del' Anlage, Verkleinerung. ~) Verlangsamung des ganzen Wachstnmsprozesses. 
1') Verlangsamte histologische Differenzierung. Riickbildung wlihrend der Onto
genese. Veranderungen eines rednzierten Organs wlihrend seiner Entwicklung. 
Anch riickgebildete Organe werden den Anforderungen del' ZweckmliBigkeit ge
recht. 

Die riickgebildeten, gewohnlich als .rudimentarc, von 
Bonnet abel' als .kataplastischc bezeichneten Organe - wegen del' 
Einteilung del' Organe und ihrer N omenklatur verweise ich auf den 
Anfang des sechsten Kapitels -- stell en unserer Auffassung von del' 
Allgegenwart del' ZweckmaBigkeit wohl die groBten Hindernisse ent
gegen. Denn allgemein werden sie flir unnlitz, sogar schadlich ge
brandmarkt, auch S c h u 1 tz spricht von »archaistischen, im modernen 
Gesamtorganismus oft allen Sinn verloren habenden Gebilden«. 

Dieses Dogma von del' Funktionslosigkeit rlickgebildeter Organe 
beherrscht die Wissenschaft so allgemein, daB sich kaum je eine 
Stimme erhoben hat, die die Frage nach ihrer Tatigkeit aufwarf, 
und wenn das geschehen war, so verhallte sie ungehort. Das inter
essante Verhalten diesel' Gebilde in phylogenetischer Hinsicht, ihre 
Herkunft, ihl'e SteHung zum biogenetischen Grundgesetz, dessen 
Hauptstlitze sie sind, all dies fesselte die Forscher in einem Grade, 
daB kein Gedanke fiir eine andere Anschauung iibrig blieb. 

Pet e r, Die Zweckmalligkeit in der Entwicklungsgeschichte. 12 
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Wir mlissen also zu den Rlickbildungen Stellung nehmen, ein
mal um unsere Ansicht im allgemeinen durchzufiihren. Dann aber 
gehort eine derartige Erorterung ganz besonders in dieses Buch, 
weil diese Organe in der Entwicklung in mehrfacher Hinsicht eine 
groBe Rolle spielen. Denn nicht nur zeigen reduzierte Bildungen 
von Erwachsenen interessante Verhaltnisse wahrend der Embryogenese, 
es konnen auch larvale und embryonale Organe verklimmern (Kiemen
stummel der Pipa-Larve, Nabelblase des Menschen), und dann konnen 
die Gebilde so weit reduziert sein, daB sie beim ausgebildeten Tier 
gar nicht mehr in Erscheinung treten, sondern nur noch wahrend 
del' Entwicklung angelegt werden und dann wieder verschwinden 
(B onnets abortive Organe). All diese embryonalen Bildungen mlissen 
auf ihren Nlitzlichkeitswert hin untersucht werden. 

Gleich eingangs muB schon erwahnt werden, daB mit dem Be
griff »rudimentare Organe« leichtsinnig umgegangen wurde, daB er 
oft auf ein Gebilde angewandt wurde, das gar keinen kataplastischen 
Wert besitzt; ,weil ein Tier das betreffende Organ besonders gut 
ausgebildet tragt, ein anderes nur in geringer Starke, sollte letzter~ 
Art das Organ zuriickgebildet haben, ohne daB man sich klar machte, 
ob sie auch von der ersteren Form abstammt. So ging es mit dem 
Wurmfortsatz des Menschen, wie schon im dritten Kapitel dargetan 
wurde. Dieses immer als >rudimentar«, unnlitz, gar als schadlich 
bezeichnete Gebilde entpuppte sich bei genauer Untersuchung gar 
nicht als eine Rlickbildung, noch viel weniger als funktionslos. Also: 
V orsicht ist geboten und nicht jedes gering entwickelte Organ ist 
gleich als riickgebildet zu betrachten. 

N atiirlich ist aber zuzugeben, daB jeder Tierkorper eine Menge 
reduzierter Organe birgt, deren Tatigkeit schwer zu verstehen ist. 

An den Anfang wollen wir eine allgemeine theoretische Be
trachtung setzen. Der spezielle Teil gliedert sich in zwei Ab
schnitte, von den en der erste den Niitzlichkeitswert der Riickbildungen, 
der zweite ihr Verhalten in der Embryogenese und dessen Zweck
maBigkeit bespricht. 

A. Allgemeine Betrachtungen. 
Man hat sich, von dem Grundsatz der Zwecklosigkeit riickge

bildeter Organe iiberzeugt, doch Gedanken dariiber gemacht, weshalb 
der Organismus so lange Zeiten hindurch solch unniitze Anhangsel 
mit sich herumschleppt. Man suchte eine Erklarung in der Sparsam
keit der Natur zu £lnden, die Geschaffenes, auch wenn es nicht eben 
von N utzen fiir den Organismus ware, nicht gleich ausmerzte, sondern 
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noch eine Zeitlang erhielte, damit es, wenn beim Wechsel der Lebens
bedingungen die alten Verhliltnisse wieder eintreten, »reaktiviert« 
werden und zur frliheren Ausbildungsstufe zurlickkehren konnte. Es 
erhielte sich dann ein Reservematerial, das flir neue Bediirfnisse 
eine Grundlage abgeben wiirde. Dies scheint E. Schultz anzu
nehmen, der So' 71 schreibt: ~ Andererseits scheint ein Organ, welches 
phylogenetisch fast zu einer Anlage rlickgebildet worden ist, doch, 
solange diese Anlage besteht, die Fahigkeit zu besitzen, das ver
loren gegangene Organ schnell wieder zur Entwicklung zu bringen.« 

Dieser Gedankengang stent sich aber als fehlerhaft heraus. 
Einmal namlich ist es eine falsch angewendete Sparsamkeit, 

unniitzen Ballast durch Reihen von Generationen mitzuschleppen, 
praktischer ware es jedenfalls, die unbrauchbaren Reste moglichst 
bald zu beseitigen. Denn bei der Riickkehr zu frliheren Lebensge
wohnheiten wiirden doch nie vollig die gleichen Bedingungen ein
treten, so daB das alte Organ in alter Gestalt seine Aufgabe doch 
nicht mehr erfiillen konnte. Auch wird sich der Korper der Tiere 
in der verHossenen Zeit so stark im iibrigen umgewandelthaben, 
daB leichter ein neues Organ geschaffen, als das alte wieder aufge
baut wiirde. 

Einen unumstOBlichen Beweis fiir diesen Satz gibt uns diesmal 
die Palaontologie, die entscheidende Macht in phyletischen Fragen, 
die nur leider wegen der Liickenhaftigkeit des Materials nicht so 
oft, wie erwiinscht, das letzte Wort sprechen kann. 

Die betreffenden Beobachtungen hat Louis Dollo an fossilen 
Wirbeltieren angestellt und ein Gesetz formuliert, das nach ihm 
benannt wird und von Abe I in seiner PaUi.obiologie in folgenden 
Satzen ausgedriickt ist: 

1. Ein im Laufe der Stammesgeschichte verkiimmertes Organ 
erlangt nie wieder seine friihere Starke; ein ganzlich geschwun
den e s 0 r g a n kehrt niemals wieder. 

2. Gehen bei einer Anpassung an eine neue Lebensweise (z. B. 
b eim Ubergang von Schreittieren zu Klettertieren), Organe verloren, 
die bei der friiheren Lebensweise einen hohen Gebrauchswert besaBen, 
so entstehen bei der neuerlichen Riickkehr zur alten Lebensweise 
diese Organe niemals wieder; an ihrer Stelle wird ein Ersatz durch 
andere Organe geschaffen. 

Wohl das interessanteste Beispiel lieferte Do llo selbst in seinen 
Studien zur Phylogenie der Lederschildkrote (D(,Jrmochelys), 
einer Hochseeform mit kleinen diinnen mosaikartigen Hautplatten, 
unter denen auf der Riickenseite eine knocherne Nackenplatte, auf 
der Bauchseite ein knocherner Ring liegt. Ais Urform sieht man 

12* 
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eine triassische Landschildkrote (Proganochelys) mit festem Panzer 
an, die auf dem Wege durch das Littoralleben pelagisch wurde und 
das starke Exoskelett bis auf Nackenplatte und Bauchring verlor 
(Thalassemys u. a.). Bei einem neuen Littoralleben muBte sich ein 
neuer Panzer bilden. Doch wurde hierzu nicht der noch vorhandene 
Rest'des alten benutzt und wieder gebrauchsfahig gemacht, sondern 
es entstand ein neuer aus mosaikartigen Platten (Psephophorus), unter 
denen die erwahnten Reste des urspriinglichen Panzers ,liegen. Der
mochelys hat bei einem zweiten Ubergang zum Hochseeleben auch 
diese neue Erwerbung reduziert und tragt nun Uberbleibsel von 
beiden Ahnenformen und beiden Panzerarten: vom primaren Nacken
platte und Knochenring, vom sekundaren kleine verstreute Hocker
chen am Bauch und die kleinen Hautplatten auf dem Rucken. 
(Nach Abel.) 

Dieses Beispiel und noch viele andere, die A b e.l aufzahlt, be
weisen aufs klarste, daB bei einem Ubergang zu einer alten Lebens
weise nie Reste alter Organe; die bei dieser tatig waren, benutzt 
werden. Obwohl noch Spuren des primaren Panzers vorhanden 
sind, bildet sich doch ein neuer, sobald sich die N otwendigkeit d8$u 
herausstellt. 

Ebenso steht es mit den als typisch »rudimentare« Organe 
geltenden Schlundspalten und -bogen amnioter Wirbeltiere. 
Die luftatmenden Tiere haben die Kiemen verloren und atmen durch 
Lungen. Wenn luftatmende Wirbeltiere nun von neuem sich dem 
Wasserleben zuwenden, so werden jene Reste nie benutzt, obwohl 
sie neue Kiemen entwickeln und ein Wasseratmungsorgan schaffen 
konnten; Wassersaugetiere und Seeschlangen atmen durch Lungen. 
Fur die Amnioten ist das verstandlich, da Kiemen nicht den notigen 
Sauerstoff in fur ihren regen Stoffwechsel notiger Menge schaffen 
konnten. Aber selbst Amphibien, die wahrend ihres Larvenlebens 
Kiemenatmung besaBen, behalten ihre Lungenatmung bei, wenn sie 
das Wasserleben von neuem angenommen haben und benutzen die 
Kiemen nicht fur den ausgebildeten Zustand, wie es der aglosse 
Spornfrosch Xenopus (Dactylethm) zeigt. 

Das Dollosche Gesetz lehrt wieder, ein wie plastisches 
Materi,al der tierische Organismus ist, del' sehr leicht auf 
neue Bedingungen mit neuen Anpassungen reagiert. Wenn S ch uItz 
sagt: »Verlieren ist eben "leichter als Erwerben«, so hat er gar keinen 
Beweis fur dies en Ausspruch. 1m Gegenteil, die N atur formt die 
Organismen sehr schnell nach den veranderten Bedingungen um, 
Nutzliches entsteht sehr rasch, und ebenso rasch, mochte ich an
nehmen, wird Unnutzes entfernt. 
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Das Dollosche Gesetz muG uns also vorsichtig mach en in der 
Annahme der Funktionslosigkeit eines riickgebildeten Organs: die 
schnelle Umbildungsfahigkeit der Tiere spricht gegen die Beibehal
tung eines unniitzen Gebildes und fordert uns auf, nach dessen 
ZweckmaBigkeit zu forschen. 

Das Dollosche Gesetz und die sich in ihm kundgebende Plasti
zitat des Embryo kann auch herangezogen werden zur Erklarung 
der Stufenfolge von Organ en , wie sie am deutlichsten das Ex
kretionssystem del' Wirbeltiere zeigt. Warum lOsen sich bei 
ihnen in Phylogenese und Ontogenese die drei' Generationen del' 
Vorniere, Urniere und Nachniere ab? 

Morphologisch ist das Ratsel del' Aufeinanderfolge del' drei 
Systeme gelOst, seitdem man weiG, daG sie Abkommlinge eines und 
desselben Mutterbodens sind; die Frage aber, weshalb sie vorkommt, 
weshalb sich nicht gleich die Vorniere den Bediirfnissen der anderel,l 
Vertebraten anpaBte, ist noch unbeantwortet. 

Wertvolle Fingerzeige gibt uns da die prachtvolle beriihmte 
Arbeit Rabls liber die Entwicklung des Urogenitalsystems del' Se
lachier. R a b I fiihrt in iiberzeugender Weise aus: »Zweimal hat 
sich im Laufe der phylogenetischen Entwicklung der Wirbeltiere 
ein Wechsel der harnbereitenden Organe vollzogen: das erstemal 
auf dem Wege von den Acraniern zu den Cranioten, das zweite
mal auf dem Wege von den Anamnieren zu den Amnioten; beide 
Male also gerade dort, wo die Gesamtorganisation des Karpers die 
machtigste Umgestaltung und Weiterbildung erfuhr und wo dement
sprechend auch die Lebhaftigkeit des Stoffwechsels eine betracht
liche Steigerung erfahren muBte. c Dem entspricht die Leistungs
fahigkeit der drei Systeme; Rabl weist nach, daB die Urniere weit 
mehr leisten kann, als die Vorniere, die N achniere wieder mehr als 
die Urniere, sowohl was Glomeruli als was Harnkanalchen betrifft. 
Weshalb konnte sich nun die Vorniere nicht soweit vervollkommnen, 
daB sich die Entwicklung der Urniere unnatig machte und die Nach
niere sich nicht zu bilden brauchte? 

Ich glaube, daB die einzelnen Organsysteme, so sehr sie sich 
auch veranderten Bedingungen anzupassen vermagen, doch in dieser 
Thnbildungsfahigkeit bei verhaltnismaBig schnell eintretenden gewal
tigen N euanforderungen etwas beschrankt sind, odeI' bessel' ausge
drlickt: Der Organismus vermag in diesem Falle leichter ein neues 
Organ zu schaffen, als das alte zweckentsprechend umzubauen. Er 
ist ein so plastisches Material, daB er lieber neues schafft, 'als altes 
verwendet; ebensowenig wie er noch vorhandene Reste eines Organs 
zum Wiederaufbau eines gleich funktionierenden neuen verwendet, 
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ebensowenig vervollkommnet er die Vorniere zur Urniere, die Urniere 
zur Naehniere, sondern entwiekelt neue Organe. 

reh glaube, daB das Vorkommen von Stufenorganen dureh diese 
Uberlegung sieh gut erklaren laBt. Natlirlieh ist die Frage, wes
hal b die Reste der friiheren Generation der Systeme sieh noeh in 
der Ontogenese zeigen, eine ganz andere; sie wurde im Kapitel iiber 
embryonale Organe behandelt. 

B. Spezielle Ausfiihl'ungen. 

1. Zweckmafligkeit del' Riickbildungen. 
Gehen wir zur speziellen Bespreehung der riiekgebildeten 

Organe liber, so treffen wir die am leiehtesten verstandliehen Ver
haltnisse bei denen der ausgebildeten Tiere, deren Tatigkeit sieh 
ja viel bequemer beobaehten laBt, als die Lebensvorgange der Ent
wieklungsstadien. Natiirlieh kann es meine Aufgabe nieht sein, fiir 
all die reduzierten Organe, die die Tiere aufweisen, eine Funktion 
anzugeben; jedes verlangt ein eingehendes Studium, und inanehes 
Gebilde hat dabei schon seine biologisehe Bedeutung enthiillt, wie 
im 3. Kapitel ausgefiihrt wurde. So sind, urn nur ein Beispiel zu 
geben, Hypophyse und Epiphyse des Zwischenhirns, die lange als 
funktionslose Anhangsel des Gehirns angesehen wurden, als wiehtige 
DrUsen mit innerer Sekretion erkannt worden, die mit Waehstum 
und Fettansatz des Korpers zu tun haben. 

Doeh mochte ieh an einigen Organen aus allen drei Gruppen, 
an reduzierten bei Erwaehsenen und Embryonen sowie an abortiven, 
die Frage nach ihrer ZweckmaBigkeit bespreehen. 

a. Reduzierte Organe bei erwaehsenen Tieren. 

Ein Organ, das bei vie len Tierformen einen ReduktionsprozeB 
eingegangen ist, und zwar bei verschiedenen Formen in sehr ver
sehiedenem Grade, ist das Auge. 

Die morphologischen Verhaltnisse der .rudimentaren« Augen 
sind oft gesehildert worden, sehr ausfiihrlich von Kohl. Da treffen 
wir auf Organe, die noeh aIle Teile des normalen Auges besitzen, 
nur in kleinem MaBstabe (Pet?'omyxon, Talpa, TyphZops usw.), dann 
solehe, denen schon die Augenmuskeln vollstandig fehlen (Typhlichtys) 
und endlich ganz verkiimmerte Korper ohne Linse, Muskeln und 
Driisen (Myxine). Es fragt sieh nun, ob die physiologische RUek
bildung mit der morphologisehen Sehritt gehalten hat, oder ob diese 
Organe gal' nicht mehr funktionieren konnen. 
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Die AnforderungeIl, die an die Ttichtigkeit des Auges gestellt 
werden, sind sehr verschiedenartiger Natur. Nicht stets ist die Not
wendigkeit vorhanden, daB ein klares Bild eines gesehenen Gegen
standes auf del' Netzhaut entworfen wird. Tiere, die im Dunkel 
leben, sei es unter der Erde odeI' in Rohlen, haben ein so gut aus
gebildetes Sehorgan gar nicht notig; fiir sie ist es genug, wenn sie 
hell und dunkel unterscheiden konnen, damit sie wahrnehmen konnen, 
ob sie sich del' OberHache del' Erde odeI' dem Ausgang del' Rohle 
nahern. Und dazu geniigt ein stark reduziertes Auge. Es braucht 
ftir diesen Zweck gar nicht direkt an del' OberHache des Kopfes zu 
liegen, wo es bei graben den Tieren sowieso haufigen Verletzungen 
ausgesetzt ware, es kann gut tiefer ins lnnere des Kopfes verlegt 
werden. Auch da wird geniigend Licht durch das deckende Gewebe 
fallen, urn einen Relligkeitsunterschied erkennen zu konnen. Man 
denke daran, wie gut wir mit geschlossenen Lidern verschiedene Be
leuchtungsgrade zu unterscheiden vermogen, und wie das Sonnen
licht sogar durch die dicke knorpelgesttitzte Ohrmuschel rot durch
scheint. 

Es ist also noch nicht anzunehmen, daB ein Auge, das unter 
del' Raut verborgen, vielleicht durch Muskeln und Knochen bedeckt 
ist, funktionslos ist; es ist stark rtickgebildet, funktioniert 
abel' immer noch in dem Grade, als es das Tier notig hat. 
In Einklang damit steht der feinere Bau des Organs. Muskeln, die 
den Bulbus bewegen, Drtisen, die ihn befeuchten, konnen schwinden, 
selbst die Krystallinse ist nicht mehr notig, wenn nur der Lichtreiz 
die Netzhaut erreichen kann. Auch diese bedarf nicht mehr del' 
feineren wahrnehmenden Apparate und kann sich vereinfachen; not
wen dig sind aber rezipierende und leitende Elemente, und ein Op
tikus findet sich auch in den riickgebildetsten Augen, soweit sie 
noch tatig sein mtissen. 

Von den von Kohl untersuchten Arten besitzt das N eunauge 
noch das am besten ausgebildete Auge, das noch gut funktioniert. 
Del' Maulwurf zeigt ein kleines Sehorgan, das abel' noch aIle Teile 
enthalt, wenn auch nicht in bester Ausbildung. Immerhin wird das 
Organ dem argen Rauber bei seinen unterirdischen Jagdziigen' ge
niigend Nutzen bringen, und ebenso ftir seine oberirdischen Spazier
gange, die er zur Paarungszeit nachts odeI' wahrend del' Dammermig 
unternimmt. J agt er doch auch of tel's auf del' Erde und zieht 
Frosche und Schlangen in seine Gange. So braucht er sein Auge 
und wird es soweit benutzen, als es leistungsfahig ist. Auch die 
unter del' Erde grabenden Schlangen des Genus Typhlops (Fig. 36.11) 
verfiigen noch tiber Sehorgane, in denen kein Teil fehlt, und die 
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ihnen bei ihren Besuchen auf der Erdoberflache gute Dienste leisten 
werden. Klein und verklimmert ist das Auge del' Blindwlihle 
Siphonops (Fig. 36B) , aber ebenfalls noch mit Muskeln und Linse 

c 

A 

D 

B 

Fig. 86. Rlickgebildete Augen von Wirbeltieren (nach Kohl). A, TIIPhwps .ermicularis, B, Siplw,
nops a_wattl., 0, Typhlichthys subt,rran,us, D, Myx'n, glutinasa. Asp fetale Augenspalte, L Linse, 

o Behnerv, R Netzhaut. 
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ausgestattet, durch eine dicke Bindegewebsschicht von der Oberflache 
abgedrangt. Das in der Lebensweise den Typhlopiden ahnelnde Tier 
braucht ein ahnliches lichtempfindliches Organ, wie diese. Ubrigens 
trifft man unter diesen fuBlosen Amphibien die verschiedensten Grade 
der Reduktion der Augen; bei einigen Arten sind sie unter Knochen 
versteckt und kaum noch als solche zu erkennen. Es ware interes-

I 

sant, durch Untersuchungen am Orte festzustellen, ob der Grad der 
Verkiimmerung in Einklang ist mit den Lichtbediirfnissen der be
treffenden Art, woran ich nicht zweiHe. Freilich sind derartige 
Studien an unter der Erde lebenden Tieren hOchst schwierig auszu
fiihren; man bedenke, wie schwer es schon ist, der Biologie des so 
haufigen und iiberall vorkommenden Maulwurfs nachzugehen! 

Das Auge des hohlenbewohnenden Fisches Typhlichthys 
subterranetls (Fig. 36 C) ist weit mehr reduziert und liegt tief im 
lnnern des Kopfes. Es besitzt zwar noch den Rest einer Linse, 
kann aber sicher nicht mehr zu genauem Sehen benutzt werden. Die 
Unmoglichkeit Licht wahrzunehmen ist durch die tiefe Lage noch 
nicht gegeben. Interessante Verhaltnisse bietet Myxinc (Fig. 36 D) 
dar. Hier stoGen wir auf ein ganz riiekgebildetes Auge ohne Linse, 
Muskeln und Driisen, dureh eine dieke Muskellage von der Ober
Hache abgedrangt. Und doeh muG es dem Tier ein gewisses Licht
wahrnehmungsvermogen bieten, denn Retina und Optikus sind vor
handen; und in der Tat verandert es seine Lage »um, in Ermange
lung von Iris und Pupille, dem Liehtstrahl dureh die Offnung del' 
fotalen Augenspalte einen geeigneten Weg zu der N etzhaut zu bieten.« 
Also bei diesem so gering ausgebildeten Sehorgan sogar noch eine 
Neuanpassung, die sieher unterblieben ware, wenn es ganz funktions
los ware! Ieh h~lte eben aueh fiir in volligem Dunkel lebende Tiere 
die Mogliehkeit, hell und dunkel zu unterseheiden, fiir notwendig, 
solange sieh nieht andere Organe ausgebildet haben, um das Tier 
zu sehiitzen; denn es muG erkennen konnen, ob es sieh dem Tages
lieht nahert, um in sein Dunkel zuriiekstreben zu konnen. Dazu ge
niigt aber ein so einfaeh gebautes Sinnesorgan, wie es selbst das 
Myxineauge darstellt. 

Ieh habe den Grottenolm Pi'Otcus iibergangen, dessen Auge 
infolge des Aufenthalts in den dunkeln KarsthOhlen Istriens stark 
riiekgebildet ist. Er verlangt aber eine besondere Beriicksichtigung, 
weil Kammerer uns iiber sein Leben Mitteilungen gemaeht hat, 
die vorbildlieh sind als Beobaehtungen eines Tieres in seiner Um
welt und lehren, wie leieht man auf diesem Wege den Nutzen eines 
»rudimentarenc Organs erkennen und das Vorurteil von dessen 
Funktionslosigkeit iiberwinden kann. 
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DaB P7'oteus mit seinen kleinen Augen, die aber noch aIle Teile 
enthalten, Lichtempfindung hat, ist bekannt. Kammerer erwahnt, 
daB im Dunkel gehaltene Tiere .anfangs vor dem Licht der Such
lampe entfliehen und in Aufregung geraten. c DaB der Olm aber 
dieses Wahrnehmungsvermogens auch bedarf, lehren die neuesten 
biologischen Daten, die Kammerer in seiner hochinteressanten 
Arbeit notiert. Gefunden wird der Olm in schlammigen Riickstand
tiimpeln der Hohlengewasser. Man hat aber noch nie Embryonen 
im Uterus oder Eier in den Ovidukten gefunden, so viele Exemplare 
auch seziert worden sind. Zwei·W eibchen stehen in der Literatur 
verzeichnet, die kurz vor dem Eierlegen bzw. Gebaren lebender Junge 
standen, und lange war man im unklaren, auf welche Weise sich 
das ratselhafte Tier fortpflanzt. Den SchluB aus diesen Beobach
tungen zieht Kammerer: -die Fundstatten des Proteus sind bei
leibe nicht seine Brutstatten; die Olme, welche wir zu sehen be
kommen, sind nach v. Bedriaga nur irrende Wanderer, die durch 
Hochwasser wider Willen den Miindungen der Hoblen so nahe 
kommen, daB wir ihrer habhaft werden konnen; ihre wahre Heimat 
liegt aber zweifellos in unterirdischen Gebieten, in welche wir bis 
jetzt nicht vorzudringen vermochten«. Bei diesen Wanderungen 
braucht der Olm sicher seine Augen, damit er sich nicht aus den 
Hohlen herausschwemmen HiBt und in sein Dunkel zuriickgelangen 
kann. Vielleicht sind die unbekannten Brutplatze auch an Stellen 
gelegen, die dem in die Hoble einstromenden Wasser benachbart 
sind oder sonst durch Spalten dem Tageslicht einen gewissen Zu
tritt gestatten. 

Wir konnen also die riickgebildeten Augen der be
sprochenen Wirbeltiere keinesfalls als funktionslos be
zeichnen; ihre Tatigkeit geniigt den Lebensbediirfnissen der be
treffenden Form; weggefallen ist alles, was nicht notwendig war, die 
prazise optische Arbeit, eventuell Muskeln und Linse, - geblieben 
ist das zur Lichtperzeption notige. 

Wichtig ist weiterhin, daB Kammerer die Funktion der kleinen 
GliedmaBen des Olms aufklarte, die weder zum Gehen noch zum 
Schwimmen gebraucht werden und daher allgemein als unniitze An
hangsel des Korpers betrachtet werden: sie dienen zum Fortschieben 
des wurmformigen Korpers in den Schlammgangen, denn P1'Oteus 
fiihrt regelmaBig eine im Schlamm wiihlende Lebensweise. 

Ais funktionsuntiichtiges Organ wird weiterhin das Parietal
auge der Reptilien betrachtet. N owikoff konnte aber nach
weisen, daB das histologische Bild seiner Retina sehr verschieden ist, 
ob man das Tier vor dem Toten in Dunkelheit oder Sonnenlicht 
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hielt; bei Lichtaugen (Fig. 37 a) zieht sich das Pigment auf die inner
sten Partien der Pigmentzellen zurUck und schutzt wohl die distalen 
Teile vor zu greller Beleuchtung, bei Dunkelaugen lassen die Farb
stoffkornchen die innerste Retinaschicht frei, die Sehzellen sind den 
Lichtstrahlen voll ausgesetzt (Fig. 37 b). N owikoff schlieBt aus 
dies em Befunde, > daB das Parietalauge von Lacerta agilis und Anguis 
fragilis auch im erwachsenen Zustand noch als lichtempfindliches 
Organ funktioniert.« 

Freilich gelang es ihm ebensowenig wie Spencer, eine Reaktion 
des Tieres auf Lichteinwirkung zu erzielen. Doch sind diese Ver
suche nicht beweisend, weil die Eidechsen ihre paarigen Augen be
saBen und sogar trotz dieser gut funktionierenden Organe keine Re
aktion auf Lichtreize erkennen lieBen. Hier mUssen genau durch
dachte, gewiB sehr schwierig auszufUhrende Versuchsreihen eintreten, 

a b 

Fig. 37. Llingsschnitt durch die Netzhaut des Parietalauges der Blindschleiche, a von im Licht, 
b von im Dunkeln gehaltenen Tieren herstammend, nach Zeichnungen und Angaben von Nowikoff. 

die dem Leben des Tieres in seiner Umwelt angepaBt sind. Die 
Beteiligung der paarigen Augen muB ausgeschlossen werden, Strahlen 
verschiedener Wellenlange zur Anwendung kommen (event. Warme
strahlen I). Ich zweifle ni<ilit, daB es auf diesem Wege gelingen wird, 
die sichergestellte Tatigkeit des Parietalauges zu ergrUnden. 

Als »vollig nutzlose Gebildec bezeichnet Plate weiterhin beim 
Menschen die Plica semilunaris sowie die Ohrmuschel mit 
ihren Muskeln. 

Die halbmondformige Falte am inneren Augenwinkel des 
Menschen wird mit Recht als Rest eines dritten Augenlides aufgefaBt. 
fiber ihre funktionelle Bedeutung lese ich in Merkels Anatomie des 
Menschen: »da sie die Reservesubstanz fUr die Drehung des Bulbus 
nach der lateralen Seite darstellt, verstreicht sie bei dieser Blick
rich tung, wabrend sie starker hervortritt, wenn man den Bulbus nasen-
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warts wendet.« Also kein nutzloses Gebilde, sondern ein sehr wieh
tiges, das in den Dienst der Augenbewegung getreten ist! 

Schwieriger ist es, die Muskeln der menschlichen Ohr
muschel - denn dieses Organ selbst wirkt als Schalltriehter und 
ist nichts weniger als nutzlos - biologisch zu beurteilen. Soweit 
sie der Musehel angehOren, sind· sie stark riickgebildet und stellen 
den letzten Rest eines SchlieBmuskels der Ohroffnung dar. Diese 
Tatigkeit haben sie vollstandig aufgegeben. Ob sie aber nicht doeh 
imstande sind, durch ihre Spannung die Form der Ohrmusehel zu 
erhalten? Es lohnt sich jedenfalls, der Frage naeh ihrer Aufgabe 
einmal nachzugehen. 

Doeh genug der Beispiele; ieh habe oben gesagt, daB ieh nattir
lich keineswegs in der Lage bin, allen verktimmerten Organen eine 
Funktion zuspreehen zu konnen; jedes verlangt eine genaue Bearbei
tung. Besonders stehe ich noeh den Gebilden ratIos gegeniiber, die 
ein Geschlecht gut ausgebildet tragt, das andere nur in Andeutungen; 
was bedeuten die Brustwarzen des Mannes, der N ebeneierstoek des 
Weibes? Die Anlage der Gesehleehtsorgane ist ja einheitlich flir 
beide Geschlechter. Das ware leieht verstandlich, wenn del' Ent
scheid tiber das Gesehleeht des Embryo erst naeh dieser Zeit ge
troffen wiirde. Nun wissen wir ja tiber dies Verhalten bei den Sauge
tieren nichts, und ich mochte davor warnen, Befunde, die bei Wirbel
losen erhoben worden sind, bei denen die Bestimmung des Geschlechts 
schon durch den Samenfaden odeI' das unbefruehtete Ei geschehen 
kann, auf die Vertebraten zu tibertragen; ich glaube, daB wir hier 
kein allgemein giiltiges N aturgesetz annehmen durfen, sondern daB 
auch hier die verschiedenen Formen abweichende Verhaltnisse zeigen 
werden. Immerhin nimmt man gewohnlich an, daB auch bei Wirbel
tieren das Geschlecht des Embryo sehr friih entschieden wird. Dann 
deutet die gemeinsame Anlage doch darauf hin, daB aueh bei dem 
anderen Geschlecht das riickgebildete Organ eine Aufgabe besitzt 
- der N ebeneierstock vielleieht als Druse, die mannliche Brustwarze 
mit ihrer empfindlichen Haut als Reizorgan? 

Auch diese Frage verdiente eine Bearbeitung. 

b) Reduzierte Organe bei Larven und Embryonen. 

Wir gehen tiber zu den reduzierten Organen der sich ent
wickelnden Stadien und konnen hier an einem Beispiel sehr gut die 
Synchronie der morphologischen und physiologischen Verkiimmerung 
nachweisen. leh halte mich an die in einer fruheren Arbeit nieder
gelegten Ausfiihrungen. 
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Es handelt sich urn riickgebildete auBere Kiemen bei eml
gen Froschlarven. Oben wurde ausgefiihrt, daB die auBeren 
Kiemen der Salamanderlarven auch innerhalb des Mutterleibes oder 
der Eihiillen ihre Funktion haben, und wie sie dieser Tatigkeit ent
sprechend anders gestaltet sind als bei freilebenden Larven. Nun 
konnen aber bei im Ei sich entwickelnden Formen andere Korper
teile ihre Funktion iibernehmen, so bei Pipa americana und Hylodes 
mm'tinicensis, die vollig entwickelt das Ei verlassen, der mit breitem 
Flossensaum ausgestattete Schwanz, bei Rana opisthodon Bauchfalten. 
Es ware interessant, die Larven der vielen Amphibienarten mit Brut
p£lege, welche Wiedersheim in seinem Aufsatz anschaulich schil
dert, auf Vorhandensein und Entwicklung ihrer Kiemen hin genau 
zu untersuchen, urn· deren aUmahliches Schwinden und die ent
sprechende Entwicklung des neuen Atmungsorgans 
zu erkennen. 

Rier laBt sich namlich verfolgen, daB die 
Kiemen in genau dem gleichen Grade schwinden, 
wie ihre Funktion. 

J eder Kiemenfaden birgt eine GefaBschlinge 
in sich, die unter anderem den Gaswechsel der 
Atmung zu besorgen hat. Dieser richtet sich in 
seiner GroBe natiirlich durchaus nach der atmen
den Flache, ist also groBer bei langen, geringer 
bei kurzen Kiemenfaden. Nun ist das Atem-

}'ig. 38. Embryo von 
Pipa nach Wyman aus 
Clemens. K Kiemen-

stummeI. 

bedlirfnis bei dem Embryo in gewissen Grenzen eine Konstante; 
zu viel Sauerstoff wird der Entwicklung ebenso hinderlich sein, 
wie zu wenig. Ubernimmt ~jetzt ein anderes Organ allmahlich 
den Gasaustausch, z. B. der Schwanzsaum, so wird er nur in dem 
MaBe diese Tatigkeit an sich reiBen konnen, in dem die Kiemen 
sie aufgeben, oder mit anderen Wort en , die Kiemen werden in 
dem Grade schwinden, in dem der Schwanzsaum sich ausbildet, 
- im anderen Fall wiirde eben zu viel odeI' zu wenig Sauerstoff 
dem Embryo zugefiihrt werden. Wir erkennen hier also endlich, 
daB zur Erhaltung der normalen Entwicklung die Kiemen in genau 
dem gleichen Grade schwinden wie ihre Funktion, daB Riickbildung 
der Tatigkeit und der Form vollig gleichzeitig vor sich geht, lund 
letztere der ersteren nicht nachhinkt. Es werden also auch die 
Kiemenstummel des Pipa-Embryo (s. Fig. 38) noch eine Funktion 
ausiiben konnen; sie sind zwar stark riickgebildet, aber keine funktions
losen Anhangsel. 

Ais Beispiel eines verklimmerten embryonalen Organs kann ich 
den Dottersack, die Nabelblase des menschlichen Embryo, 
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anfiihren, der seine Hauptfunktion des Nahrstoffspeichers aufgegeben 
hat, aber trotzdem nicht geschwunden ist, weil er noch den Ort der 
Blutbildung darstellt; diese N ebenfunktion hat ihm das Dasein ge
rettet. Er ist soweit zuriickgebildet, als es notwendig war, aber 
durchaus kein unniitzes Gebilde geworden. 

Die reduzierten Organe der Larve oder des Embryo 
verhalten sich also vollig wie die des erwachsenen Tieres 
und sind von demselben Gesichtspunkt aus zu betrachten. 

c) Abortive Organe. 

Die Riickbildung des reduzierten Organs eines Tiel"es braucht auf 
der bisher in Betracht gezogenen Stufe, als verkiimmertes und daher 
nicht kraftig tatiges Organ des Erwachsenen, nicht stehen zu bleiben. 
Benutzt der Organismus das Gebilde iiberhaupt nicht mehr, so 
schwindet es beim erwachsenen Tiere vollkommen. Da ist es nun 
interessant, daB viele derartige Organe noch in der Entwicklungs
periode in Erscheinung treten, sich anlegen, bis zu einem gewissen 
Grad ausbilden, aber noch vor vollendeter Entwicklung wieder zu
grunde gehen. Bonnet nennt diese nur noch in del' Embryogenese 
auftretenden Reste .abortive« Organe. 

Solcher abortiver Bildungen gibt es bei Embryonen eine groBe 
Zahl; Bon net zahlt in seinem Aufsatz einige auf; ich erwahne hier 
nur die nicht zum Durchbruch gelangenden Zahnanlagen der Em
bryonen der Bartenwale, die Milchhiigel men schlicher Embryonen, 
die Anlagen der BrustgliedmaBen bei Keimen der Blindschleiche, 
der hinteren bei solchen von Ph·oca. 

Die Deszendenztheorie gibt auf die Frage nach der U rsache 
des Auftretens derartiger abortiver Gebilde die Antwort, 
daB die Organe, die schon vor langer Zeit -- phylogenetisch ge
dacht - verloren worden sind, vollig aus der Embryogenese ausge
merzt worden sind, wahrend ein Verlust jiingeren Datums sich noch 
in der Entwicklung bemerkbar macht, indem die Anlage des betreffen
den Organs auftritt. .Das zuletzt gebildete schwindet zuletzt«, meint 
man; die Riickbildung schreitet vom ausgebildeten Zustand langsam 
zuriick und ergreift immer jiingere Stadien, bis die Anlage selbst an 
die Reihe kommt und auch sie ausgeschaltet wird. In einer Zwischen
phase findet sich also von dem Organ nur noch wahrend del' Em bryo
genese ein »abortiver« Rest. 

Diese Anschauung vom RiickbildungsprozeB ist allerdings nicht 
gerechtfertigt, wie im nachsten Absatz ausgefiihrt werden wird. In 
vielen Fallen kommt es auf dem Wege der regressiven Entwicklung 
zur Bildung von abortiven Organen, in anderen nicht, ohne daB an 
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ein Zusammenfallen von Verkiimmerungsgrad mit Alter des De
generationsprozesses zu denken ware. Die Riickbildung kann ein 
schnelles oder langsames Tempo einschlagen, sowohl bei jiingst er
worbenen, wie bei altererbten Merkmalen. So fehlen der sich im Ei 
ausbildenden Kaulquappe von Phyllomedusa hypochondrialis nach 
Budgett bereits die Haftnapfe, da sie dieser Larvenorgane nicht 
mehr bedarf - obwohl die nachsten Verwandten dieses Frosches sie 
noch tragen. 

Verschieden weit ist die Verkiimmerung bei den GliedmaBen :duB
loser« Reptilien gediehen; die vorderen der Schlangen, die hlnteren der 
Blindschleiche sind vollig geschwunden, wahrend sich von dem anderen 
Paare, eventuell nul' in der Embryogenese, noch Reste vorfinden. 

Gerade der Vergleich des Grades der Riickbildung der Glied
maBen lehrt uns, daB phylogenetische Gesichtspunkte nicht zur Er
klarung des Verhaltens ausreichen; wir miissen hier in einem an
deren ein Verstandnis dafiir such en. 

Bei dem Versuch einer funktionellen Erklarung abortiver 
Anlagen begeben wir uns auf sehr schwankenden Boden, da uns, 
wie ofters erwahnt, die Biologie des Embryo ein fast vollig ver
schlossenes Gebiet ist; mit vagen Vermutungen mochte ich hier nicht 
operieren; es geniigt mir, den Nachweis zu erbringen, daB diese Ge
bilde eine biologische Bedeutung haben m ii sse n, ohne diese selbst 
angeben zu konnen. 

Zu diesem Zwecke untersucht man am besten Tierfamilien, bei 
deren Arten die Reduktion eines Organs verschiedene Grade erreicht 
hat. Trifft man z. B. in zwei Gruppen auf Parallelfalle verschieden 
starker Verkiimmerung oder volligen Verlustes des Gebildes und findet, 
daB zu einem bestimmten Entwicklungsgrad jeweils bestimmte Ent
wicklungsbedingungen gehi:iren, so ist anzunehmen, daB die biologischen 
Verhaltnisse maBgebend fiir das Vorhandensein oder die Bildungs
hohe des Organs sind, daB dasselbe also eine Tatigkeit besitzt; 
Beispiel: Flossensaum der Selachierembryonen. 

In anderen Fallen geniigt es, nachzuweisen, daB die Stufen der 
Reduktion nichts mit dem Verwandtschaftsgrade der Tierformen zu 
schaffen haben, um eine Funktion der abortiven Organe wahrscheinlich 
zu machen; besonders bei Reihenorganen, die in mehreren Paaren 
im Korper auftreten (Extremitaten, Milchdriisenanlagen), erleichtert 
sich dieser SchluB dadurch, daB bald jenes, bald dieses Paar fehIt 
oder abortiv wird, ohne daB wir irgendwelche anderen Griinde, als 
biologische, zur ErkUirung heranziehen konnen. 

Dies ist der Fall bei den abortiven GliE:1dma13enanlagen 
von Reptilien- und Amphibienembryonen. 
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Weshalb hat sich in der Embryogenese der Blindschleiche nur 
die vordere Extremitat (Fig.39a VEl erhaIten, aber nicht die 
hintere? Die ErkUirung, die wohl meist auf diese Frage erfolgt, 
daB die vordere GliedmaBe spater verkiimmerte als die hintere, also 
noch nicht die Stufe des vollstandigen Verschwindens erreicht hat, 
kann ich nicht geIten lassen. Denn wenn ich Brehms Tierleben auf 
die zahlreichen, ganz verschiedenen Familien angehorenden fuBlosen 
Saurierformen durchsehe, so finde ich, daB mit einer Ausnahme 
bei allen die hintere GliedmaBe langer persistiert, als die vordere. 
Chalcides zeigt beide Paare stark riickgebildet ohne Bevorzugung 
des vorderen oder hinteren; bei Pygopus fehlen die vorderen Beine 
vollstandig, die hinteren sind zu flossenartigen Anhangseln umge-

HE 

a b c 

Fig. 39. Embryonen mit abortiven Gliedmallenanlagen. a Blindschleiche nach Nicol as aus 
Reibel, b Hypogeop/lis nach Brauer aus Reibel, c leMhyophis, Hinterende, nach Sarasin aus 

Z i e g I e r. V E vordere Extremitiit, HE hintere Extremitiit. 

bildet; Chamaesaura anguina tragt nur noch kleine Stummel an 
Stelle der HinterfiiBe, und endlich besitzt auch der mit der Blind
schleiche nahe verwandte, ebenfalls zur Gruppe der Anguidae ge
hOrige Scheltopusik Ophiosaurus apus geringe Reste der hinteren 
Extremitaten. Das einzige Tier, das die vorderenallein erhalten 
hat, ist die weit abstehende, zu den Amphisbaeniden gerechnete 
Handwiihle Chirotes, die ihrer Grabtatigkeit wegen die V orderfiiBe 
noch brauchte. Wir diirfen wohl nicht annehmen, daB die Blind
schleiche ein unterirdisches Grableben gefiihrt hat und deshalb ihre 
VordergliedmaBen sich langer erhielten, als die hinteren; der Weg 
der Riickbildung wird doch wohl derselbe gewesen sein, wie bei den 
anderen oberirdisch lebenden Echsen. Und da bleibt unsere Frage 
ungelost: weshalb schwand die spater verkiimmernde, und aus dem 
Leben des erwachsenen Tieres scheidende hintere GliedmaBe vollig, 
wahrend die schon friiher reduzierte vordere nooh in der Embryo-
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genese auftritt? 1eh meine, diesel' Rest hat noeh eine wenn aueh 
gewiB nur geringe funktionelle Bedeutung. 

Noeh auffallender verhalten sieh die embryonal auftretenden 
Extremitatenreste bei den fuBlosen Gymnophionen, von den en 
zwei Formen genau ailf ihre Entwieklung hin durehgearbeitet worden 
sind: Hypogeophis von Brauer und Ichthyophis von den Vettern 
Sarasin. Brauer fand bei seiner Art Anlagen beider Gliedma8en 
als Hocker (s. Fig. 39b, VE und II E), die der vorderen etwas besser 
ausgebildet. Ichthyophis dagegen lie8 keine Spur mehr von den 
vorderen erkennen, dagegen ziemlieh kraftige Stummel als Anlage 
der hinteren (Fig. 3ge, lIE). Warum dieser Untersehied bei so nahe 
verwandten Formen? Eine Versehiedenheit in der zeitliehen Riiek
bildung ist bei ihnen kaum glaublieh, - ieh vermute auch hier 
funktionelle Faktoren im Spiel, die entspreehend der abweichenden 
Entwicklung bald die eine, bald die andere GliedmaBe in der Er
haltung bevorzugen. 

Eine abortive Bildung, die nur noch bei einigen Arten einer 
Tiergruppe auftritt, bei anderen nicht mehr, ist der kontinuierliche 
sich auf der Dorsal- und Ventralseite abhebende Flossensaum 
einiger Selachierembryonen, aus dem sieh dann die einzelnen 
getrennten unpaaren Flossen differenzieren. Bei anderen Arten ent
stehen diese abel' von Anfang an als getrennte Stiicke, ohne durch 
einen gemeinsamen Hautsaum verbunden zu sein. Warum. tritt diesel' 
Saum, der als Rest einer friiher einheitlichen unpaaren Flosse auf
zufassen ist, nur bei einigen Formen auf, bei anderen nicht? Einen 
Hinweis auf seine Bedeutung liefert uns die Entwicklungsgeschichte; 
er findet sich nur bei Seylliiden (Scyllium, Pristiurtts) unter den 
Haifisehen und bei eierlegenden Rochen. Die Seylliiden legen gleich
falls Eier, wahrend die anderen Haie fast samtlieh (die auf dies en 
Punkt untersuchten Formen wohl alIe) lebendige Junge gebaren. 
Also in zwei so abweichenden Gruppen, wie es die Haifisehe und 
die Rochen sind, haben nur die sich im Ei entwickelnden Embryonen 
den Flossensaum behalten, die im Mutterleib heranwachsenden da
gegen nicht. Das zwingt doch zu del' Annahme, daB der Saum 
bei den Scylliiden und eierlegenden Rochen eine funktio
nelle Bedeutung besitzt - vielleicht zur Bewegung der um
gebenden Fliissigkeit. J edenfalls mochte ich diesem abortiven Organ 
einen Niitzlichkeitswert zusprechen; die Lebensbedingungen im Ei sind 
so verschieden von denen im Mutterleib, daB ein derartiger Unter
schied in del' Entwicklung schon auf sie zuriiekgefiihrt werden darf. 

Als abortive Bildungen kann man auch die Schlundspalten 
ansehen, die in der Embryogenese del' Reptilien und Vogel auftreten, 

Peter, Die ZweckmaJ3igkeit in der Entwicklungsgeschichte: 13 
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wahrend ein soleher Durehbrueh del' Sehlundmembranen bei Sauge
tieren nieht mehr eintritt. Vermutungen libel' ihre nutritive Bedeutung 
wurden schon im 6. Kapitel ausgesproehen. 

Viel groBer ist abel' die Zahl del' abortiven Organe, von deren 
physiologiseher Bedeutung wir uns noeh keine Vorstellung maehen 
konnen. 

Dies gilt fUr die zahlreiehen Skelettanlagen, die besonders 
bei GliedmaBen mit verringerter Zehenzahl wahrend del' Entwieklung 
auftreten und dann, nachdem sie eine gewisse Organisationshohe er
reieht haben, wieder zugrunde gehen. Warum entwiekeln sieh z. B. 
beim StrauB, dessen FuB nur zwei machtige Zehen tragt, auGer 
dies en beiden noeh drei Strahlen, die naeh del' Verknorpelung de
generieren und schwinden? 

Von einer direkten Nutzliehkeit fUr den Embryo sind diese vor
iibergehenden Bildungen wohl nieht; somit bleibt anzunehmen, daB 
ihnen ein EiufluB auf andere, bleibende Organe zuzusehreiben ist 
in del' Weise, wie es im 5. Kapitel bei Erorterungen del' Formen, 
die die ZweekmaBigkeit in del' Entwicklung annimmt, an einigen 
Beispielen klargestellt wurde. vVelcher Art diesel' EinfluB ist, das 
entzieht 8ieh vorderLand noeh unserer Kenntnis; man braueht abel' 
keine mystisehe Kraft anzunehmen. leh moehte an das an del' an
gefiihrten Stelle behandelte Beispiel del' gegenseitigen Beeinflussung 
des Augenbeehers und del' zur Linsen- und Kornealbildung fUhrenden 
Epidermis erinnern; erst jetzt ist es gelungen, die Vermutung aus
spreehen zu konnen, daB es ein ehemiseher Reiz ist, del' den einzelnen 
Teilen die Mogliehkeit gibt, ein Auge zu bilden, ohne daB man sieh 
ein genaueres Bild davon maehen kann, wie del' Augenbecher die 
Raut, die Raut den Augenbeeher beeinfluBt. Und hier handelt 
es sieh urn ein altes Problem, an des sen Losung sieh viele unserer 
besten Forseher beteiligt haben. An eine finale Erklarung del' 
abortiven Organe, speziell del' iiberzahligen Fingerstrahlen, ist man 
noeh nieht herangegangen. leh glaube abel' doeh, daB aueh ihr 
Auftreten funktionell erklart werden kann, wenn diese Frage iiber
haupt gestellt und behandelt wird. 

Auf einen Punkt hin sollen die kataplastisehen Organe noeh 
besproehen werden, namlieh auf ihre ontogenetisehe Entwieklung. 

2. Das Verhalten der Riickbildungen in der Ontogenese. 
Sehr eigenartig gestaltet sieh dieses Vel' hal ten del' R ii e k

bildungen in del' Ontogenese. Da ihre Entwieklung in maneher 
Hinsieht andere Bahnen einsehlagt, als die del' »V ollorgane«, so 
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mussen wir auf sie hier eingehen und sie vom Standpunkte der Zweck
maBigkeitslehre aus betrachten. 

Genaue Untersuchungen hieruber verdanken wir Ernst Mehnert. 
Auf ausgedehnte. spezielle Studien lie13 . er zwei zusammenfassende 
\Verke folgen, die seine Ergebnisse in allen Folgerungen geben, die 
»Kainogenesis« und »Biomechanik«. Diese Biicher sind mit Unrecht 
wenig beachtet worden. Allerdings -, in Einzelheiten vermi13t man 
oft logisches Denken. Seine scharf geschiedenen Rubriken vermengt 
Mehnert in seinen Auseinandersetzungen miteinander, die meist mit 
gro13er Sicherheit hingestellten Beispiele sind oft nichts weniger als 
beweisend, und seine SchluBfolgerungen, besonders wenn sie auf das 
Soziale hiniiberstreifen, sind hochst eigenartig und entbehren manch
mal nicht der Komik. Immerhin, Mehnert hat die ganze Entwick
lung von seinem Standpunkt aus durchdacht, seine Biicher sind ge
dankenreich und reizen zum Denken, wenn auch oft zum Widerspruch 
heraus, Vorziige, die wir dem friih verstorbenen Forscher nicht ver
gessen wollen. 

Die Vorteile und Nachteile seiner Ausfiihrungen zeigen sich klar 
in dem Kapitel iiber die Entwicklung »regressiver Organi
sationen«. Mehnert fand, daB Hudimentare« Organe einmal einen 
friihzeitigen AbschluB ihrer Entfaltung, den erAbbreviation 
nennt, und eine Verlangsamung der Entfaltung, eine Retar
dation erfahren. Der richtige Gedanke, der darin liegt, ist del', 
daB die Riickbild'ung eines Organs nicht nur in einem Abbau von 
oben her stattfindet, del' allein die Endstadien betrafe, sondern sieh 
in der ganzen Organogenese von der Anlage des Organs an bemerk
bar macht. N ach der friiheren Vorstellung »wiirde es sich um einen 
ProzeB handelll, welcher im BiIde verglichen werden kann mit einer ... 
planmaBigen successive von oben her einsetzenden, durch Abtragung 
bedingten Kiirzung einer Pyramide oder Obelisken« (1898, S. 43) 
s. Fig. 40..4. (Seite 203). Dagegen findet eine ,Alteration des ganzen 
Entfaltungsprozesses von der ersten Anlage an bis zum Stillstand 
dieses Prozesses« statt, also eine Beeinflussung der Pyramide oder 
Saule in ihrer ganzen Hohe, wie es Fig. 40B und C zeigen. 

Bei der innigen Verkniipfung, die wir zwischen den Entwick
lungsstufen und demausgebildeten Zustand eines Organs fanden, ist 
es auch nicht anders zu erwarten, als daB von einer Veranderung 
des fertigen Organs auch seine Genese beeinfluBt wird. Wird ein 
Gebilde kleiner, so andert sich die Aufgabe seiner embryonalen Zu
stan de , sie haben ein kleineres Organ heranzubilden und werden 
dementsprechend schon weniger Material zum Aufbau heran
schaffen. 

13* 
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Wie es sich freilich im einzelnen mit den beiden Me h n e.r t schen 
Begriffen der Abbreviation und Retardation verhalt, das muH erst ge
nauer untersucht werden, am besten an einem klaren und instruk
tiven Beispiel. Sehr gut dient hierzu die erheblich reduzierte 
Linse des Maulwurfs, die auf Bau und Entwicklung von mehreren 
Seiten genau untersucht worden ist, besonders von Kohl und in vor
zliglicher Weise von R a b 1. 

a) Abbreviation. 

Der fruhzeitige AbschluB der Entfaltung eines Organs bedingt 
ein Stehenbleiben auf einer spateren oder frliheren Ent
wicklungsstufe, einen Vorgang, den Kohl in den Ergebnissen 
seiner Untersuchungen liber rudimentare Wirbeltieraugen mehrfach 
betont. 

Fur die Maulwurfslinse schreibt Ra bl: sie erreicht .nie auch 
nur annahernd den hohen Grad der Ausbildung, welchen sie bei den 
iibrigen Saugetieren im entwickelten Zustand zeigt ... So treffen wir 
denn auch in der fertigen Linse weder meridionale Reihen an der 
Epithelgrenze, noch auch radiare Lamellen in der Linsenfasermasse. « 

Andere Beispiele flihrt Me h n e r taus dem Skelettsystem an; 
schon der fruhzeitige AbschluB des W achstums, der die Kleinheit 
vieler Riickbildungen bedingt, gehort hierher. Flir das Stehenbleiben 
auf einer frliheren Differenzierungsstufe findet er im Skelettsystem 
Beispiele, indem verklimmerte Gebilde oft nicht den knochernen Zu
stand der wohlentwickelten erreichen, sondern auf dem knorpeligen . 
stehen bleiben. Das Ausschlaggebende ist dabei natlirlich, daB diese 
Gebilde zeitlebens auf dieser frlihen Stufe verharren und nicht, wie 
Mehnert unlogisch sagt, ziemlich lange -, dann ist es eben Retar
dation und nicht Abbreviation. 

Ais Verklirzung ist weiterhin, von Me h n e rt nicht hervorgehoben, 
die der Lebensdauer des reduzierten Organs aufzufassen, in
dem es wie die bei jungen Tieren schwindende Linse des Proteus, sich 
nur im J ugendstadium, oder wie die abortiven Organe, nur wahrend 
der Embryonalzeit erhalt. 

Wir finden also bei regressiven Organ en eine Verklirzung 
in drei Richtungen: des Wachstums, der Differenzierung 
und der Lebensdauer. 

Vom funktionellen Standpunkt lassen sich diese drei Veran
derungen der Organogenese wohl verstehen: eine Verkleinerung ist 
moglich, weil die geringer gewordene Tatigkeit das Organ nicht mehr 
in seinem frliheren Vollwert braucht; ebenso kann es auf einer frliheren 
Stufe der Ausbildung stehen bleiben, wenn diese flir die geringer 
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und vielleieht allgemeiner gewordene Funktion das notige leistete. 
Es ist vielleieht denkbar, daB ein Skelettstiiek im Knorpelstadium 
immer noeh die Festigkeit besitzt, die gerade notwendig ist. N a
tiirlieh hat diese Art der mangelhaften Ausbildung seine Grenze; 
sobald ein Entwieklungszustand nieht mehr geniigt, urn die Aufgabe 
des Organs zu erfiillen, kann er nie das bleibende Endstadium bilden; 
ad absurdum gefiihrt: auf dem Stadium des Linsengriibehens kann 
die Linse" nie stehen bleiben, weil sie da dem Erwaehsenen keine 
Dienste leisten konnte. Eine Verkiirzung del' gewebliehen Diffe
renzierung findet also bei regressiven Organen nur soweit statt, als 
es seine Funktion erlaubt. 

Die Abkiirzung del' Lebensdauer endlieh kann die Biologie 
ebenfalls erklaren: ist das Organ gar nieht mehr notig beim Er
waehsenen, so versehwindet es vollig. Sein Auftreten in der Embryoge
nese als abortives Organ ist vom finalen Standpunkt ollen besprochen 
worden. 

b) Retardation. 

Die Verlangsamung der Entfaltung auflert sieh naeh Mehnert 
als a) Verspatung del' sogenannten Anlage des Organs, Il) verlang
samte histologisehe Differenzierung) r) Verlangsamung des ganzen 
Waehstums. 

a) Verspatung der Anlage. 

Mehnert betraehtet diese Erseheinung als die reinste Form 
seiner Verlangsamung der Entfaltung. leh moehte sie jedoeh ganz 
aus diesem Gestaltungskomplex herausnehmen. Es handelt sieh urn 
eine Verspatung des Auftretens des Organs und nieht urn die Re
tardation seiner Entwieklung. Zudem tritt eine solehe Versehiebung 
der Anlage bei kataplastisehen Organen nieht ein, wie die Anlage 
der Linse des Maulwurfs und andere Beispiele lehren. Mehnert 
fiihrt zwar als »ein sehr pragnantes und gegeD einen jeden Einwand 
gesiehertes« Beispiel die epitheliale Anlage des Weisheitszahnes 
an, meines Eraehtens ein sehr ungliieklieh gewahltes Beispiel; 
denn wenn derselbe noeh im vierten Jahre nur aus einer leichten 
Verdickung des Zahnleistenendes besteht, so ist dies eben ein langes 
Verharren auf friiher Stufe und keine Verspatung der Anlage. Mit 
demselben Rechte miiBte man auch den zweiten Molaren fiir ru dimentar 
erklaren, da er nach Rose noch im vim'ten Monat naeh der Geburt 
erst als verdiektes Ende der Zahnleiste erscheint, wahre nd der erste 
bereits in der 17. Embryonalwoche diese Phase iiberseh ritten hat. 

Ratte Me h n e r t nach anderen Beispielen gesucht, so wiird e er 
sieh sofort von der Haltlosigkeit dieser seiner Behauptung iiberzeugt 
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haben. rch habe die Anlage mehrerer rudimentarer Organe ver
glichen mit der gleichen Anlage bei Tieren, welc4e das betreffende 
Organ noch voU funktionierend zeigen. Zum groBen Teil stammen 
diese Angaben aus den von Keibel herausgegebenen Normentafeln; 
Als Beispiele wahle ich das J a k 0 b son sche Organ, das beim Menschen 
vollig rudimentar geworden ist, bei den Eidechsen aber' ein hoch
entwickeltes Sinneswerkzeug darstellt, die zugrunde gehenden Glome
ruli der Urniere (bei Eidechsen bis zum ersten Winterschlaf tatig) 
und endlich die Maulwurfslinse, verglichen mit dem gleichen Organ 
anderer Sauger. Es ergeben sich so Beispiele von rudimentarem Ver
halten innerhalb einer Klasse (Maulwurfslinse) und innerhalb des 
ganzen Amniotenreiches. Die Zahl der Ursegmente charakterisiert 
den Entwicklungsgrad des Embryos zur Zeit der Anlage des Organs. 

1. Jakobsonsches Organ: 

Mensch 
Schwein 
Eidechse 

38 
44-50 

40 

2. Glomeruli der Urniere: 

Mensch 34 
Tarsius 30 

. Schwein 20 
Eidechse 28-29 
Huhn, Sittich 34 

3. Linse der Saugetiere: 

Mensch 30-35 
Tarsius 31 
Schwein 34 -35 
Kaninchen 32 
Maulwurf 32-33 

Ursegmente 

" 
" 

Ursegmente 

" 
" 
" 
" 

Ursegmente 

" 
" 
" 
" 

Die Listen zeigen, daB in keinem FaIle die Anlage des 
rudimentaren Organs sich gegenuber del' des funktionie
renden erheblich verspatet; das Jakobsonsche Organ entsteht 
bei Mensch und Eidechse ungefahl' zur gleichen Zeit; die Anlage 
der Urnierenglomeruli erfolgt bei del' Eidechse sogar spater, als bei 
dem Schwein, obgleich sie bei ersterer noch nach del' Geburt tatig 
sind. Endlich stimmt die Anlage der'Maulwurfslinse zeitlich voIlig 
uberein mit der Anlage del' ubrigen Sliugerlinsen. 

Auch bei anderen Organen lliBt sich dies nachweisen. Die viel 
kleineren, nicht zur Funktion der Druse herangezogenen mlinnlichen 
Brustwarzen legen sich zu gleicher Zeit an, wie die weiblichen. Die 
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erste Spur del' Milchdrtise zeigt sich als Milchlinie in ganzer Lange, 
ohne daB die bald wieder riickgebildeten Teile spater in Erscheinung 
traten, als wie die sich voU entwickelnden. 

Es folgt aus diesen Befunden, daB die Zeit del' Anlage del' 
regressiven Orga'ne dieselbe ist, wie die del' Entstehung 
derVollorgane. Es ist auch gar kein Grund ersichtlich ftir die 
Forderung, di~ Anlage eines regressiven Organs hinauszuschieben. 
Sie findet zu einer fest normierten Zeit statt, in del' die vielfach in
einandergreifenden Bildungsvorgange im Embryo sich gerade zuge
spitzt haben, die betreffende Anlage zu schaffen. Weshalb soUte 
beim Einsetzen del' Rtickbildung diesel' Zeitpunkt verschoben und das 
innere Gleichgewicht des Embryo in dieser Phase gestort werden? 
Denken wir uns diese angenommene Verspatung weit hinausgertickt, 
so kommen wir leicht zu ganz unmoglichen Folgerungen: eine Linse 
miiBte eventuell zu einer Zeit entstehen, in del' die Haut bereits 
stark differenziert und gar nicht mehr in del' Lage ist; ein solches 
Produkt zu schaffen. 

Allerdings wird die erste Anlage eines Organs anscheinend auch 
von dem ProzeB del' Riickbildung betroffen, aber in einer anderen 
Richtung, als Mehnert annimmt, namlich insofern, als sie kleiner 
wird. Rabl betont fur die Maulwurfslinse, daB »schon die erste 
Anlage des Organs kleiner und zellenarmer ist, als bei den tibrigen 
Saugetierenc. Allerdings hat er nicht die erste Linsenverdickung, 
sondern bereits eine seichte Grube als frtihestes Stadium glilhabt, 
seine Annahme dtirfte sich abel' als berechtigt erweisen. 

Die ZweckmaBigkeit dieses Verhaltens ist leicht einzusehen; wenn 
das Organ im fertigen Zustand kleiner und zellenarmer geworden 
ist, so ist es nicht notig, daB es wahrend seiner Entwicklung die 
frtihere Machtigkeit besitzt, es wird sparsamer gewirtschaftet, wenn 
gleich von Anfang an weniger Zellen flir die Anlage aufgewendet 
werden; ein kleines Organ braucht nul' eine kleine Anlage. 

Freilich kann sich wahrend del' Organogenese noch ein anderer 
Faktor geltend machen, del' zu dem gleichen Ergebnis ftihrt, und den 
Mehnert auch anfiihrt. 

fl) Verlangsamung des ganzen Wachstumsprozesses. 

1hr Folgezustand ist die Produktion von zwerghaft bleibenden 
Organen. 

Es ist moglich, daB diesel' ProzeB mit dem del' Verkleinerung 
der Anlage vereinigt die Zwerghaftigkeit eines reduzierten Organs 
zur Folge hat. Auch er ist biologisch leicht zu verstehen. Wieviel 
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auf den einen und wieviel dabei auf den anderen Vorgang zu schieben 
ist, ist zurzeit noch nicht ersichtlich. 

Ais dritte Erscheinungsform der. Retardation bezeichnet Mehn ert 

r) Verlangsamte histologische Differenzierung. 

»Dieselbe hat zur Folge eine zeitliche Verlangerung der histo
logischenVorstufen, bzw. ein verspatetes Einsetzen der nachfolgenden 
Perioden der Differenzierung.« 

In der Beweisflihrung dieses Satzes wird man Mehnert nicht 
foigen konnen. Er stellt entweder unvergleichbare Organe neben
einander (paarige Augen und Pinealauge!) oder bezeichnet Gebilde, 
die doch sicher nicht reduziert sind, als verklimmert, wie den Pro
cessus styloideus des Menschen. 

Auch RabIs Angaben sprechen nicht ohne weiteres flir Meh
nert. Er betont zwar, daB sich die Maulwurfslinse relati\ langsam 
entwickelt, doch bezieht sich diese Angabe auf das GroBenwachstulll 
dieses Organs. Interessant ware es, die histologische Differenzierung 
der Linse des MauIwurfs zeitlich mit der anderer Sauger zu ver
gieichen. Leider gibt Ra bi keine Handhaben zur BeurteiJung des 
Entwicklungsgrades der Embryonen, die er fiir seine Untersuchung 
benutzt hat. Eine einzige Angabe ist verwendbar: Das Stadium des 
Schlusses des Linsenblasehens, das aber noch mit dem Ektoderm in 
ZusaIl!-menhang steht, ist erreieht bei einem Embryo, bei dem der 
zweite Kiemenbogen schon tiber den Sinus cerviealis hiniibergewaehsen, 
yom dritten und vierten Kiemenbogen daber an del' Oberflache nichts 
mebr zu seben ist. 

Naeh Figuren und Beschreibungen aus Rabls Entwiekiung des 
Gesichts findet sieh eine gesehlossene Linse bei Kaninehen, Schwein 
und Mensch bei Embryonen, die den 3. und 4. Sehlundbogen im 
Oberflaehenbild noeh erkennen lassen. Dies ergabe in der Tat eine 
Verlangsamung der histologischen Differenzierung der MauIwurfslinse 
in geringem Grade, ebenso wie del' Vergleieh des Stadiums, in dem 
der Linsenhohlraum nur einen engen Spalt darstellt; denn ein solcher 
Embryo miBt beim Maulwurf naeh Rabi 19 mm, beim Sehwein naeh 
Keibel 18,6 mm. 

Doeh sind diese Angaben viel zu ungenau, urn daraus einen 
weittragenden SchluB ziehen zu konnen. Die Fl'age bedarf noeh 
eingehender Durcharbeitung: leh glaube nicht, daB die von Meh
nert geforderte Verlangsamung histologiseher Differenzierung irgend
einen bedeutenden Grad bei sieh riickbildenden Organen erreichen 
kann; yom biologischen Standpunkt ware gegen eine solehe das-
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selbe einzuwenden, was gegen eine Verspatung del' ersten Anlage ins 
Feld gefiihrt wurde. 

Mehnert stiitzt seine Beweisfiihrung auf ein groBes Riistzeug 
von regressiven Skelettstiicken, die freilich auf ihre Brauchbarkeit 
erst gesichtet werden miissen. Ausschalten mochte ich hierfiir aHe 
akzessorischen nur als Varianten auftretenclen Karpalia, Tarsalia und 
ahnliche Skeletteile, die in eine normale Embryogenese nicht hinein
gehoren; es ist durchaus nicht sichel', ob sie aHe del' Reduktion 
unterliegen oder verfallen sind. 

Auch die anderen von Mehnert herangezogenen Beispiele sind 
nicht immer in seinem Sinne verwendbar, da er vorerst noch ver
langsamte Differenzierung und verlangsamtes Wachstum zusammen
wirft. Endlich schwacht er die Giiltigkeit seines Satzes noch selbst 
durch die Bemerkung ab, »daB regressive und progressive Skelett
stiicke auch nahezu gleichzeitig verknochel'll konnen .• 

Irnrnel'hin lassen sich, besonders aus 1\1 e h n erts .• Kainogenesis«, 
eine Anzahl von Beispielen heranziehen, die samtlich dern Skelettsystem 
entnommen sind, bei denen in del' Tat die histologische Diffel'enziel'ung 
regressiver Eleniente nachhinkt: die Verknorpelung, die Verknoche
rung setzt spater ein, als bei den progressiven. Auch hiel' muB erst 
noch del' Nachweis geflihl't werden, ob bei den pl'ogressiven Stiicken 
nicht eine Verfl'iihung des Prozesses stattnndet, clel' dann bei den 
riickgebildeten also zur norrnalen Zeit VOl' sich ginge. Denn bei in 
fortschreitendel' Ausbildung befindlichen Organen scheint in del' Tat 
die Anlage fruher zu erseheinen, die Entwicklung schneller abzu
laufen. Dies muB noeh genauer gepriift werden. 

Verwunderlich ware es nicht, wenn sich verspatete Verknorpe
lung und Verknocherung bei regressiven Elementen £ande, denn diese 
Vorgange sind nicht. wie z. B. die Linsenanlage, an ein bestirnmtes 
Embryonalstadium gebunden, sondel'll laufen in gleicher Weise beim 
Embryo wie beim Erwachsenen ab, und auch funktionell ware zu 
verstehen, daB ein in Riickbildung begriffenes Skelettstiiek noch 
langere Zeit seine geringe Aufgabe in einem Zustand leisten konnte, 
den kraftigere Elemente schon durchlaufen haben, daB ihre Diffe
renzierung sich also verlangsame. 

Verlangsamte histologische Differenzierung regressi
vel' Organe ist also wohl keine allgemein auftretende Ent
wicklungsanderung. Vielleicht nndet sie sich bei Skelettstiicken. 

Eine Erscheinung kann sich bei regressiven Organ en einstellen, 
die Mehnert nicht besonders auffiihrt, narnlich eine Riickbildung 
wahrend del' Ontogenese. 
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Schon das Lehrbeispiel der Manlwurfslinse zeigt es; es bilden 
sich in ihr Linsenfasern, die aber einer Rlickbildung verfallen. »Die 
zu einer gewissen Zeit ganz deutliche faserige Struktur geht spiiter 
wieder fast vollig verloren«, schreibt Rabl. Andere Organe schwinden 
ganzlich, wie die Linse des Olms, die bei jungen Tieren vollstandig 
zugrunde geht. Damit kommen wir ins Bereich del' bereits erorterten 
abortiven Organe, auf die ich auch bezliglich del' hochst schwierigen 
final en Erklarung solcher Rlickbildungen verweisen muB. 

Unsere Ansicht von den morphologischen Erscheinungen, die 
sicl! bei del' Entwicklung regressiver Organe abspielen, weicht also 
nicht unbetrachtlich von del' Mehnerts ab; seine Abbreviation 
konnten wir annehmen als Verklirzung des Wachtums, del' Differen
zierung und del' Lebensdauer; von seiner Retardation muBten wir 
eine Verspatung del' Anlage riickgebildeter Organe ablehnen, ebenso 
in del' Hauptsache eine Verlangsamung del' histologischen Differen
zierung, wahrend eine Verlangsamung des ganzen Wachstumspro
zesses nicht von del' Hand zu weisen ist. Dazu kommt noch eine 
Rilckbildung des Organs wahrend seines individuellen Lebens. 

Unsere verschiedenen Auffassungen lassen sich gut durch ein 
Diagramm verdeutlichen, das das Verhalten eines phylogenetisch zu
riickgehenden Organs in del' Ontogenese veranschaulicht. 

In Fig. 40 ist das betreffende Organ als Viereck abed einge
tragen. Die schmale Basis ab bedeutet seine Anlage, die obere breite 
Horizontale den Endzustand, die Hobe also seine Entwicklungszeit, 
die Breite seine GroBe. Die frilhere Ansicht, in Fig. 40A dargestellt, 
tragt das Organ von oben ab und laBt seine erst en Entwicklungs
stufen unangetastet. Es verkilrzt sich also allein seine Entwicklungs
dauer (Hobe), indem del' Endzustand im Leben des Individuum 
immer zeitiger und auf friiherer Entwicklungsstufe erreicht wird. 
Markieren wir einige Etappen dieses Riickbildungsvorgangs, so wiirde 
das Organ erst auf eeab, dann auf ffab, auf ggab und endlich auf 
hhab zusammenschrumpfen, in letzterem FaIle wiirden wir es viel
leicht nur mit einem embryonalen Rest del' Bildung zu tun haben, 
dessen ganze Lebensdauer in die Ontogenese faUt. Mehnert (Fig.40B) 
tragt das Organ nicbt nul' von oben ab, sondern verkleinert es auch 
(Verschmalerung des Vierecks) und schiebt seine Anlage weiter binaus, 
kilrzt es also auch gleichzeitig von unten. Das Schema Fig. 40B zeigt, 
wie die Anlage immer hoher riickt, d. h. auf immer spateren Stadien 
erscheint, dabei abel' an GroBe (Breite) nichts einbilBt. Die vier 
Stu fen del' Rilckbildung verhalten sich also ganz andel'S als wie im 
ersten Diagramm; ee, t f, gg, hh entsprechen den gleich bezeichneten 
Phasen des ersten Beispiels. Endlich gibt ]'ig. 40 C unsere An-
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schauung wieder: Die Anlage des Organs (ab) schiebt sich nicht 
hinaus, sondern bleibt zeitlich an derselben Stelle (riickt nicht hOher), 
doch verkleinert sie sich (ae, at, ag, ah), wahrend gleichzeitig das 
Wachstum sich verlangsamt (Verschmalerung des ganzen Vierecks) 
und die Entwicklung friiher stillsteht (Abtragung von oben), der 
Endzustand also eher erreicht wird. Die Genese des Organs verhalt 
sich also wahrend der vier angenommenen Riickbildungsstufen ee, 
ff, gg, hh ganz anders, wie die Fig. 40 C erkennen laBt . 

.-_____ ,d _--------.d .---------, i. 

a 

.A B hgfe 

o 
:Fig.40. Schemata des Verhalte'ns eines phylogenetiseh sieh riiekbildenden Organs in der Onto

genese .• " die gewohnliche Annahme, B Mehnerts Ansehanung, C unsere Anffassung. 

Die Veranderungen, die ein reduziertes Organ wahrend seiner 
Entwicklung erleidet, bestehen also in folgenden Vorgangen: 

I. Das Wachs tum betreffend. 
1. Verkleinerung der Anlage, die in Gemeinschaft mit einer 
2. Verlangsamung des Wachtums und 
ij. friihzeitigem Abschlusse des Wachstums die Kleinheit des 

Organs bedingt. 

II. Die Differenzierung betreffend. 
Die Differenzierung kann 

1. sich verlangsamen (vielleicht nur bei Skelettstiicken), 
2. nicht die Hohe eines V ollorgans erreichen, 
3. Riickbildung erleiden. 



204 Die Zweckmiil3igkeit del' Riickbildungen. 

III. Die Lebensdauer kann verklirzt werden, indem das Organ aus 
dem fertigen Zustand verschwindet und nur noch in der Onto
genese erscheint. 
Alle diese Vorgange konnten vom flnalen Gesichtspunkt ver

standen werden. 

Auch die rlickgebildeten Organe werden den Anforde
rung en der ZweckmaBigkeit gerech t, sowohl in ihrem aus
gebildeten Zustande, wie wahrend der Entwicklung. Gestalt 
und Funktion gehen auch bei ihnen Hand in Hand, der physiologi
schen Bedeutung entspricht die Hohe der morphologischen Ausbil
dung. GroBe Schwierigkeiten boten die in der Ontogenese ein
tretenden Riickbildungen, wie sie besonders die abortiven Organe 
zeigen. Doeh auch bei dies en konnte das Vorhandensein einer bio
logischen Aufgabe wahrscheinlieh gemacht werden, so daB sie nicht 
von vornherein von der Hand gewiesen werden darf. 

Literatur. 
1912. A bel, 0., Grundziige del' Paliiobiologie del' Wirbeltiere. Stuttgart. 
1914. Bonnet, R., Uber kataplastische und anaplastische Organe. Erg. d. 

Anat. u. Entwgesch. Bd. 21. 
1897-1902. Brauer, A., Beitriige zur Kenntnis der Entwicklungsgeschichte 

und del' Anatomie del' Gymnophionen, I, II, Ill. Zool. Jahrb., Anat. 
Abt. Bd. 10, 12, 16. 

1899. Budgett, J., Notes on the Batrachians of the Paraguan Chaco. Quart. 
J ourn. micro Sc. XLII. 

1901. Doll 0, L., Sur l'Origine de la Tortue Luth. Bull. Soc. Roy. Bruxelles. 
1904. Felix, W., Die Entwicklung des Harnapparates. Handb. d. Entwick

lungslehre del' Wirbeltiere von O. Hertwig, Ill, 1. 
1912. Kammerer, P., Experimente libel' Fortpfianzung, Farbe, Angen und 

Korperreduktion bei Proteus auguinus. Arch. f. Entwmeeh. Ed. 33. 
1897-1910. Kei bel, Fr., Normentafeln zur Entwicklungsgeschichte del' Wirbel

tiere, herausgegeben von Fl'. K e i bel. 
1893-95. Kohl, C., RudimenHire Wirbeltieraugen. Zoologica IV, V. 
1886. Mayer, P., Die unparen Flossen del' Selaehier. Mitt. zooI. Stat. Neapel 

Bd.6. 
1897. Mehnert, E., Kainogenesis als Ausdruck differenter phylogenetiseher 

Energien. MorphoI. Arbeiten VII. 
1898. Mehnert, E., Biomechanik, erschlossen aus dem Prinzipe del' Organo

genese. Jena, Fischer. 
1917. Merkel, Fr., Die Anatomie des Mensehen, V. Wiesbaden. 
1907. Nowikoff, M., Uber das Parietalauge von Lacerta .agilis und Anguis 

fragilis. BioI. Zentralblatt Bd. 27. 
1910. Peter, IL, tber die biologische Bedeutung embryonaler und rudimentiirer 

Organe. Arch. f. Entwmeeh. Bd. 20, I. 
1913. PI a te, L, Selektionsprinzip und Probleme del' Artbildung, 4. Auf!.. Leipzig 

u. Berlin. 
1896. R a b I, C., Uber die Entwicklung des Urogenitalsystems del' Selaehiel·. 

Morph. Jahrb. Bd.24. 



Zweckma13igkeit in embryoiogischer Darstellung. 205 

1899. Ra bl, C., Dber den Bau und die Entwicklung del' Linse. Ill. Teil: Die 
Linse del' Saugetiere. Zeitschr. f. wiss. Zooi. Bd. 67. 

1902. Rabl, C., Die Entwicklung des Gesichtes. I. Heft: Das Gesicht del' 
Saugetiere I. Leipzig. 

1891. Rose, C., Dber die Entwicklung del' Zahne des Menschen. Arch. f. mikr. 
Anat. Bd. 38. 

1887-1891. Sarasin, P. u. Fr .. Ergebnisse wissensch. Forschungen auf Ceylon. 
2. Zur Entwicklungsgeschichte und Anatomie del' ceylonesischen Blind
wlihle. Wiesbadeu. 

1910. S c h u I tz. E., Prinzipien der rationellen vergleichenden Embryologie. 
Leipzig. 

1886. S pen c e 1', W. B., On the Presence and Structnre of the Pineal Eye in 
Lacertilia. Quart. Journ. Micr. Sc. 27. 

1913. Werner, F., Lurche und Kriechtiere. Brehms Tierleben, 4. Aufi. 
1900. Wiedersheim, R., Brutpfiege bei niederen Wirbeltieren. BioI. Zentraibi. 

Bd.20. 

N euntes Kapitel. 

Kleine Abschnitte der Entwicklungsgeschichte 
in finaler Darstellung. 

Hineintragen des ZweckmaJ3igkeitsgedankens in die Schilderung embryo
naler Entwicklungsvorgange. Vorteile und Gang einer solchen Darstellung. 
A. Die Entwicklung des Geruchsorgans. ErkHirnng von lIerkunft nnd Ort del' 
Anlage, del' Umbildung zur Riechgrube, zum Geruchskanai. Verschiedene Bil
dungsmodi bei Amphibien und Amnioten. Weiterer Ausbau. B. Die Entwick
lung des Herzens del' Saugetiere. Notwendigkeit des doppelten Herzens bei 
Erwachsenen, des einfachen bei Embryonen, del' doppeJten Anlage. Schwierig
keiten del' Umbildungen. 

Die in den drei vorb.ergehenden Kapiteln niedergelegten Er
orterungen tiber die ZweckmiiBigkeit em bryonaler Organe und Vor
gange legen den Gedanken nahe, die ganze Entwicklungsgeschichte 
einmal vom finalen Standpunkt aus zu behandeln. 

Doch ware ein solches Unternehmen sehr verfrtiht. Denn· wenn 
auch zu den besprochenen Beispielen schwer erklarbare Gebilde und 
Prozesse gewahlt worden waren und del' Ntitzlichkeitswert manche:r 
Organe nun viel klarer VOl' Augen liegt, so wissen wir doch noch 
gar zu wenig von del' Biologie des Embryo, urn eine »biologische 
Embryologie« verfassen zu konnen; sie wlirde mehr Fragezeiehen 
als ErkHirungen enthalten. 

Wenn ieh eine Durcharbeitung del' Entwieklungsgeschiehte vom 
finalen Standpunkt aueh zurzeit noeh fUr nieht ausflihrbar halte, 
so ist damit doeh nieht gesagt, daB man den ZweckmaBigkeits
gedanken nich t in die Em bryologie hineintragen sollte. 1m 
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Gegenteil, ich halte dies fiir sehr niitzlich und tue es selbst in den 
Vorlesungen, da ieh glaube, manehes schwierige Verhiiltnis den 
Studenten auf diesem Wege erkHiren zu konnen. 

Ieh kann mir nieht versagen, einige kleine Bruchstiieke aus der 
Saugetierentwieklung unter Betonung der finalen An
sehauung hier wiederzugeben. Ieh bin mir wohl bewuBt, daB eine 
derartig aussehlieBliehe Beriieksiehtigung der einen Betrachtungs
weise etwas monotones hat. Doeh stellt sie nicht die Form dar, in 
del' ieh mir eine ideale Darstellung del' Embryogenese denke, denn 
diese miiBte die Ergebnisse del' gleichwertigen phylogenetisehen und 
kausalen Forschung in gleieher Weise verwenden. Aueh wiirde schon 
die genauere Besehreibung des Tatsaehliehen, die ieh hier unterlassen 
kann, die steten Hinweise auf die ZweekmaBigkeit unterbrechen. 

Wollen wir den Entwieklungsgang eines Organs in unserer 
Weise erklliren, so miissen wir von dem Stadium der hoehsten 
Funktion ausgehen, also meist von dem, den das erwaehsene Tier 
reprasentiert. Denn will ieh z. B. die Anlage und den Ausbau des 
Nervensystems verstehen, so muB ich erst wissen, was damus werden 
solI, was die ganze abgeteilte Zellmasse eigentlich fUr eine prospek
tive Bedeutung hat. Die Funktion des fertigen Organs machen wir 
uns klar und gelangen damit zu einem Verstandnis des Ortes, del' 
Art der Anlage, sowie der Umbildungen, die, wenn das Organ beim 
Embryo vielleieht andel'S funktioniert; als beim Erwachsenen, Um
wege nehmen, die biologisch klar werden. 

Es ist also del' umgekehrte Weg, den wir in unserer Darstel-. 
lung nehmen, als er gewohnlich gegangen wird. Man p£l.egt sonst 
bei der Schilderung der Organogenese von del' ersten Anlage aus
zugehen und von diesel' einfachen Bildung del' verwickelten Verhalt
nisse des fertigen Organs abzuleiten. Das ist selbstverstandlich be
rechtigt und geboten. Abel' fiir die erste Ubersicht del' Entwicklung, 
die die finale Erklarung liefern solI, ist es notwendig von Bekann
tern auszugehen, und dies sind die fertigen Zustande. Die genaue 
Besprechung folgt natiirlich dem Gange der Entwicklung. Beispiele 
werden es klar machen, wie ich mir diese Schilderung denke. 

A. Die Entwicklnng des Gernchsorgans. 
Das Geruchsorgan hat die Aufgabe, die Riechstoffe des um

gebenden Medium wahrzunehmen und diesen Reiz dem Gehirn zu 
iibermitteln. Es muB also seinen Ausgang nehmen von del' a uB eren 
Bedeckung, dem Ektoderm, damit es unmittelbar an die zu prii
fenden Medien, Wasser oder Luft, grenzt. 
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Bei eImgen Tieren teilt sich das Hautblatt sehr frUh in ZWeI 
Schichten. Eine auBere bildet eine SchutzhUlle um den Embryo, 
wahrend die innere als Sinnesschicht den Sinnesorganen zum Ur
sprung dient. Dies findet sich bei Knochenfischen und Amphibien. 
Nun muB abel' das Riechepithel, das bei dies en Klassen in fruher 
Anlage von del' Hullschicht bedeckt ist, an die Oberflache, um mit 
dem zu untenmchenden Wasser direkt in BerUhrung zu sein. Daher 
gehen Uber dem Riechepithel die Zellen del' Deckschicht zugrunde. 
Dies ist bei all diesen Formen beobachtet, bei Amphibien sogar bei 
allen drei Ordnungen del' Anuren1 Urodelen und Gymnophionen, so 
verschieden bei ihnen sonst auch die Entwicklung des Geruchsorgans 
VOl' sich geht. 

Del' Ort del' Anlage des Riechepithels muG die Kopfspitze 
sein, damit das im "\Vasser schwimmende Tier mit dem vorangehen
den Kopf gleich das Wasser, in das es hineingerat, prUfen kann. 
Bei den Luftatmern ist diese Stelle gleichfalls geboten, da das Riech
organ mit dem Anfangsteil des Verdauungs- und Atmungsrohres in 
nahe Beziehung treten muG. 

Das Sinnesepithel ist sehr empfindlich und wenig widerstands
fahig. Daher muG es del' auGeren Oberflache, die Verletzungen 
leicht ausgesetzt ist, entzogen und in die Tiefe gerUckt werden. 
Infolgedessen senkt sich die Anlage des Riechorgans, das platte 
Riechfeld, sehr bald ein und bildet die Riechgrube. 

In eine solche Grube kann das umgebende Medium schwer 
eindringen, besonders ein ·Wechsel kann nur langsam stattfinden. 
Das Wasser, die Luft mUssen reichlich die Sinneszellen umspUlen, 
damit jede Veranderung beizeiten bemerkt werden kann. Bei 
Wasseratmern genUgt eine Rinne odeI' ein Rohr mit einer Ein
und einer Ausstromungsoffnung, mit odeI' ohne Beziehungen zum 
Mund (Knochenfische, Selachier). Bei Luftatmern dagegen kann 
Luftwechsel nul' durch den Akt des Atmens herbeigeflihrt werden; 
da muG eine MUndung des Riechrohres auGen, die andere im Ver
dauungsrohr liegen, von dem sich die Lungen abspalten. 

Diese Umbildung del' Riechgrube zum Riechkanal findet 
in den Wirbeltierklassen in verschiedener Weise statt. Bei Frosch
und Schwanzlurchen wachst die Anlage einfach dem Kopfdarm 
entgegen und bricht in das Vorderende des entodermalen Rohrs 
durch. Bei ihnen ist ein solcher sich ausschlieBlich im Innern des 
Kopfes abspielender Vorgang notig, da die Larven wahrend diesel' 
Entwicklungsprozesse ein freies Leben flihren und sich ernahren 
mUssen. Sie bedtirfen daher besonderer Organe: del' Mund muG 
frUhzeitig in Tatigkeit treten und dazu bei Kaulquappen die ver-
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ganglichen Hornkiefer trag en , und schon vor dessen Durchbruch 
finden sich bei Anurenlarven die Haftnapfe, die die ganze Ventral
seite des Kopfes beherrschen, bei Tritonen die Kieferbogenfortsatze. 
Die Oberflache des Kopfes ist also von Organen eingenommen, die 
zur Erhaltung der Larve selbst gehOren, und fUr Vorgange, die 
spater funktionierende Gebilde entstehen lassen sollen und die an 
der AuBenflache liegenden Bildungen storen konnten, ist gewisser
maBen dort kein Platz vorhanden. Sie werden vollstandig ins Innere 
des Kopfes verlegt. So erklart sich meines Erachtens die sonst vollig 
unverstandliche und von dem bei den ubrigen Wirbeltierklassen ein
gehaltenen Modus ganz abweichende Bildung des Riechkanals bei 
Urodelen und Anuren, die eine entoderm ale primitive Choane liefert. 

Ich fasse also diesen Entwicklungsgang, so einfach er auch er
scheinen mag, auf als hervorgerufen durch das freie Larvenstadium. 
Ob er primar oder sekundar ist, ist damit nicht gesagt; ich mochte 
mich fUr das letztere entscheiden, da die Vorfahren der Amphibien 
wohl dotterreichere Eier besessen haben. 

Einen Beweis fUr die Richtigkeit dieser Auffassung sehe ich in 
dem abweichenden Verhalten der dritten Amphihiengruppe, der Gym
nophionen. Der Embryo entwickelt sich bei den untersuchten Arten 
(Hypogeophis, Ichthyophis) in groBem dotterreichen Ei, und die Genese 
des Riecborgans schIagt ganz andere Bahnen ein, als bei den ubrigen 
Amphibien; der Riechsack bricht nicht in den entodermalen Vorder
darm durch, sondern es entsteht eine ektodermale Choane in ahn
licher Weise, wie bei den Amnioten. 

Bei diesen sind bei der weiteren Entwicklung des Geruchsorgans 
keine RUcksichten zu nehmen auf eine Abrundung des Kopfes und 
auf Organe, die dessen Oherflache einnehmen, wie es bei den jungen 
Amphibienlarven notwendig war. Hier liegt also kein Grund vor, 
von dem ursprlinglichen Modus der Genese abzuweichen. Er kann 
beibehalten werden und wird weiter ausgebaut. Wir finden bei den 
Amniotenembryonen also einen Riechsack, der sich in eine Rinne 
nach der Mundbucht auszieht und durch Verwachsen seitlicher Falten 
in ein Rohr umgewandelt wird: so wenigstens bei Reptilien und 
Vogeln. Den von Hochstetter zuerst erkannten abweichenden 
Vorgang bei Saugern kann ich final nicht erklaren. 

Der Typus des Geruchsorgans ist mit der Bildung der primi
ti yen Choane geschaffen: ein Rohr, das von auBen die Luft auf
nehmen kann und sie unter Vorbeistreichen an dem Riechepithel in 
den Atmungsapparat leitet. 

Auch der weitere Ausbau ist leicht verstandlich: die Heraus
modellierung der Muscheln zur OberflachenvergroBerung, deren die 
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Nase bedarf zur Unterbringung gro.Ber Flachen von Riechepithel und 
zur Anwarmung, Anfeuchtung und Vorreinigung del' Atmungsluft; 
die Bildung des definitiven Gaumens zur Scheidung des Kopfdarmes 
in Atmungs- und Ernahrungsteil; die Heranziehung des Kopfskeletts, 
urn all den Gebilden eine feste Stiitze zu verleihen, - kurz flir 
alle Entwicklungsvorgange lassen sich Nlitzlichkeitsgesichtspunkte 
nnden. 

Noch ein zweites Beispiel mochte ich hier anfiigen, da in dies em 
die Entwicklung nicht geraden Weges auf das Endziel zusteuert, son
dern Umwege macht, die durch eine embryonale Funktion verstand
Hch werden. 

B. Die Entwicklung des Herzens del' Saugetim'e. 
Die Saugetiere brauchen im ausgebildeten Zustand ein doppeltes 

Herz, da sie zwei ausgedehnte Kreislaufe besitzen, die nicht von 
()inem Pumpwerk aus beide gespeist werden konnten. Das venose 
rechte Herz nimmt das verbrauchte Blut des Korpers auf und jagt 
es dutch den reinigenden Lungenkapillarkreislauf, das linke arteri
elle empfangt das sauerstoffbeladene Blut aus den Lungen und treibt 
es durch das Kapillarsystem des Korpers. 

Leicht verstandlich ist, daD diese beiden Herzen sich zu einem 
Organ in einer Perikardialhohle mit zum Teil gemeinsamer Muskulatnf 
zu gemeinsamer Arbeit zusammentun, einem Organ, das dann natiirlicil 
zur Vermeidung del' Mischung von venosem und arteriellem Blute 
aus zwei vollstandig getrennten Halften bestehen muD. Weiterhin 
ist ersichtlich, daD sich auch die. Abschnitte gleicher Funktion zu.
sammentun und die beiden diinnwandigen Sammelbecken der Vor
hore sich ebemo wie die muskulOsen Pumpwerke del' Kammern zu
sammenlegen. 

VOl' del' Geburt funktionieren die Lungen aber noch nicht, und 
~a £aUt die N otwendigkeit eines ~oppelten Kreislaufs und eines 
doppelten Herzens weg. Del' ernahrende Kreislauf, seien es die 
Dottersack- oder die Plazentargef1De, ist gewissermaJ3en in den des 
Korpers mit eingeschlossen. In diesen Stadien bediirfen wir also 
nur eines einfachen Herzschlauches, wie ihn die '\Vasseratmer trag en" 
deren geringes Sauerstoffbediirfnis auf dem Wege des Korperblutes 
durch die Kiemen befriedigt wird. Also muD das em b onale Herz 
del' Sauger einen einfachen Schlauch darstellen, sich aber im 
Augenblick del' Geburt in das doppelte umwandeln, da sofort mit 
dem ersten Atemzuge derLul,lgenkl'eislanTsich einrichtet. Da nun 
bis zu dies em MOVlent das einfache Herz funktionieren muG, so. ~rgibt 

Peter, Die ZweckmiiBigkeit in der Entwicklungsgeschichte. 14 
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sich mit Notwendigkeit ein hOchst verwickelter und anscheinend um
standlicher Entwicklungsgang des doppelten Herzens aus dem ein
fachen. Doch ist dieser verstandlich, wenn wir bedenken, daB zur 
Zeit der Geburt eben aIle Verhaltnisse so gestaltet sein mUssen, daB 
die Umschaltung des Kreislaufs plotzlich eintreten kann, alles muG 
daraufhin bereits vorbereitet sein. Diese Vorbereitungen fallen aber 
in die Zeit des einfachen, fetalen Kreislaufs und dUrfen dies en nicht 
storen. Wir stehen hie I' VOl' einem Problem von staunenswerter 
Schwierigkeit und konnen uns nicht genug darUber wundern, wie 
dieses gelost wird. 

Der einfache Herzschlauch des Embryo muG bereits in frUhesten 
Stadien in Funktion treten, urn aus dem Dotter oder dem mutter
lichen Gewebe die Nahrstoffe holen zu konnen, zu einer Zeit, in der 
del' Keirn noch flach ausgebreitet auf dem Dottersack odeI' del' N abel
blase liegt. Seine Anlage fallt daher noch in eine Zeit, in der der 
Teil des Darms, VOl' dem es ventral gelagert werden soll, noch nicht 
geschlossen ist, das Herz muB sich aber bilden, um zur rechten Zeit 
seine Tatigkeit beginnen zu konnen. Da nun die Ventralseite des 
Embryo noch zu beiden Seiten der Darmrinne flach ausgebreitet 
liegt, muB sich der Herzschlauch in zwei Half ten beiderseits 
des Darmes anlegen. Wirfinden daher eine doppelte An
lage des Herzens bei Saugern. Beide Half ten verelmgen 
sich spater unter dem zum Rohr geschlossenen Darm zu einem 
Schlauch. 

Bekanntlich ist dieser Umweg der Entwicklung bei Amphibien 
nicht notig, da del' Darm nicht als weit offene Falte auf tritt, und 
sich somit ein einheitlicher Endokardschlauch von Anfang an bilden 
kann. 

Bei Saugetieren zeigt sich also ein hochst komplizierter 
Entwicklungsgang des Herzens: erst ist es doppelt, dann 
einfach, um endlich wieder doppelt zu werden. Doch er
gibt sich die Umgestaltung leicht aus del' Funktion: das Herz muB 
sehr frUh in Tatigkeit treten und sich zu einer Zeit anlegen, in der 
der Darm noch eine Rinne darstellt. Daher muB es seitlich vom 
Darm in zwei Halften entstehen. Zur AusUbung seiner Aufgabe 
muB es abel' einen einfachen Schlauch formieren, der das Blut auf
nehmen und wieder austreiben kann. Und nach del' Geburt be
dUrfen wir zur Speisung des Korper- und des Lungenkreislaufs zweier 
Herzen, so daB sich das einfache Organ wieder spalten muB. 

Soweit die Darstellnng des Entwicklungsvorganges des Herzens 
im allgemeinen; ich glaube, daB sie dem Verstandnis des Studenten 
diese eigenartigen Umbildungsprozesse naher rUckt. 
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Interessant ware es, die Genese des Herzens im einzelnen in 
:finaler Beleuchtung klarzulegen. Besonders die Teilung des ein
fachen Schlauches in die beiden Halften, die eigentiimlichen Klappen
bildungen, die entstehen und vergehen, die Einschiebung der Vor
hofsscheidewande geben gewiB fiir derartige Untersuchungen sehr 
viel des Reizvollen abo B 0 r n hat in seiner mit Recht beriihmten 
Herzarbeit bereits einige Fingerzeige in dieser Richtung gegeben. 
Moge es in nicht zu ferner Zeit gliicken, diese schwierigen Vorgange, 
die ja auch praktisch von einschneidender Bedeutung sind, auch 
funktionell verstehen zu lernen. 

Diese beiden Beispiele mogen geniigen, urn die Vorteile einer 
entwicklungsgeschichtlichen Darstellung mit Beriicksichtigung des 
ZweckmaBigkeitsstandpunktes erkennen zu lassen. lch glaube, daB 
sie uns noch vieles wird erklaren konnen und verspreche mir be
sonders viel Gutes fiir die Schilderung der Gastrulationsvorgange. 
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Dritter Teil. 

Die Z ,veckllla13igkeit in einigen der 
Elllbryologie verwandten Gebieten. 

Zehntes Kapitel. 

Die Erscheinungen del' Regeneration. 

Stellung del' finalen Betrachtungsweise der Regeneration zur genetischen 
ulid kausalen. Ungentigende Beachtung derselben. Anwendung auf einzelne 
Erscheinungen und V organge del' Regeneration. A. Die verschieden groBe 
Regenerationsfahigkeit bei verschiedenen Tierformen. Colenterata, Wtirmer, 
Urochordata, Wirbeltiere. Die Regenerationskraft einer Tierform entspricht 
ihrer Verletzungsmoglichkeit. B. Die verschieden gro/3e Regeuerationsfahigkeit 
verschiedener Korpergegeuden. 1. Einzelne Korperregionen. 2. Ersatz veri oren 
gegangener Korperteile. 3. Innere Organe. Regenerationskraft parallel der Mog
lichkeit der Ausschaltung, sei es durch Verletzuug oder Krankheit C. Abhangig
keit der Regenerationskraft vom Alter der Tiere. D. Verlauf und Verhalten der 
Regeneration. 1. Verlauf. Zweckma13igkeit a) der Wundheilung, b) der Reihen
folge der regenerierten Teile. cJ Schnelligkeit und Energie. d) Die Herkunft des 
verwendeten Zellmaterials (Linse der Urodelen, Pharynx der Anneliden). e) Be
sondere Prozesse: Morphallaxis und kompensatorische Regulation. 2. Das Ver
halten der Regeneration gegen Einfitisse del' Temperatur und del' wechselnden 
Umgebung. E. Unzweckma13ige Regenerate. Experimentelle Erzeugung yon 
Heteromorphosen spricht noch nicht fUr Moglichkeit ihres V OIkommens in freier 
Natur und damit flir eine Unzweckma13igkeit, die sich nm auf nattirliche Ver
htiltnisse erstrecken kann. Seltenheit solcher Regenerate in freier Natur. 

In den letzten Kapiteln haben wir die Entwicklung vom finalen 
Standpunkt aus betrachtet und bei dieser Besprechung an einer Reihe 
verschiedener Beispiele durchgefiihrt, daB allen embryonal en Gebilden 
ZweckmaBigkeit innewohnt, daB aIle embryonalen Vorgange zweck
maBig ablaufen. Der Entwicklung steht die N euentwicklung ver
loren gegangener Korperteile, die Regeneration, sehr nahe, 
und so drangt sich der Gedanke auf, auch diese Erscheinung auf 
ihren Niitzlichkeitswert hin zu untersuchen. 

Die ZweckmaBigkeit des Ersatzes verloren gegangener 
Teile erseheint so selbstverstandlieh, daB man eine Begrundung der 
finalen Betraehtungsweise der Regeneration fur noeh iiberfliissiger 
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halten mochte, als es fiir die embryonalen Prozesse hliufig geschieht. 
lodes beriihren sich Embryogenese und Regeneration auch in dem 
Punkte, daB unsere extreme Stellungnahme zu ihren Erscheinungen 
doch wohl neu ist, daB die Zweckm~Bigkeit in ihnen nicht iiberall 
erkannt, . ja oft geleugnet wird, daB die finale Betrachtung von 
manchen Forschern rundweg abgelehnt und von der genetischen und 
kausalen nicht logisch geschieden wird, wahrend sie bier wie dort 
doch manches Licht auf die geheimnisvollen Vorgange zu weden im
stande ist. 

Wir miissen in dies em Kapitel daher in gleicher 'Weise vor
gehen, wie in den friiheren, und erst einmal die drei Betrach~ 
tungsweisen del' Regeneration streng auseinander halten. 

Machtig hat von jeher das Forschen nach del' Herkunft der 
Regeneration den Menschen angezogen, und der genetischen 
Betrachtungsweise sind lange geistreiche Erorterungen gewidmet 
worden, ohne daB in diesem Punkte eine Einigkeit erzielt worden 
ware. 

Zwei Ansichten stehen sich hier unvereinbar gegenliber . 
. Weismann hat seine Anschauung, die er mit Lessona und 

Bordage teilt, in seinem vielbefehdeten Buche .Das Keimplasma« 
niedergelegt. Er denkt sich die Fahigkeit, verloren gegangeneTeile 
zu ersetzen, durch Selek~ion herangezlichtet. Die mit dieser. 
Eigenschaft ausgestatteten lndividuen blieben im Kampfe urns Da-' 
sein Sieger liber die, denen diese Fahigkeit abging, und vererbten 
den vorteilhaften Oharakter auf ihre Nachkommen. .Die Fahigkeit 
der Regeneration beruht also nicht auf einer primaren Eigenschaft 
des Bion, sondern ist eine Anpassungserscheinung.« Wo sie 
fehlt, ist sie eben nicht entstanden, wo sie vorhanden ist, hat sie 
sich entwickelt. 

Diese Idee wird von den meisten neueren Autoren bekampft, die 
die Regenerationsfahigkeit als einen den Lebewesen von vornherein 
innewohnenden Oharakter ansprechen. 1m einzelnen sind die 
Meinungen in diesem Lager geteilt. Driesch z. B. will sie auf eine 
den anorganischen Korpern fremde Lebenskraft zuriickfiihren, wahrend 
Przibram ihr Vorkommen auch auf die anorganische Welt aus
dehMn will und sie mit der Regeneration del' Kristalle identifiziert. 

. Nicht immer scharf wird von der genetischen Betrachtungsweise 
die kausale getrennt, die die Kraft aufzudecken sucht, welche den 
Erscheinungen der Regeneration zugrunde liegt. Theorien del' Re..: 
generation gibt es in Menge' fast jeder Forscher, der sich mit die
sem Thema beschaftigte, hat sich seme eigene Hypothese ausgedacht. 
Hier sollen sie natlirlich nicht eingehend und vollstandig besprochen 
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werden; ihre kritische Beurteilung fiiUt ein besonderes Kapitel III 

Morgan-Moszkowskis Regenerationsbuch aus. 
Weismann macht wie vorher in ahnlicher Weise Darwin das 

Keimplasma dafiir verantwortlich, das in verschiedenen Korperteilen 
latent vorhanden ist und bei eingetretenen Verletzungen reaktiviert 
wird. Morgan-Moszkowski begriinden ihre Spannungshypothese, 
die sie auf die Organisation iiberhaupt ausdehnen und daher das 
»Organisationsgesetz« nennen. Druck- und Zugmomente, die aus 
einer Schichtung der Substanzen im Anlagematerial an einer Ver
letzung folgen, stellen die Krafte dar, »welche die chemischen Vor
gange, die zur Differenzierung fiihren, veranlassen oder wenigstens 
regulieren«. Przibram endlich faBt die Regeneration auf als »eine 
Folge der Storung des inneren Formgleichgewichts, indem nach allge
meinen energetischen Gesetzen ein AbfluB der Formbildungsenergien 
yom hOheren zum niederen Niveau der Formbildung stattfindet«. 

Die finale Betrachtung der Regeneration ist auch hier die 
iilteste der drei Schwestern, indem schon von den ersten Beobachtern 
ihre Niitzlichkeit erkannt wurde. Wie eingangs bereits erwahnt, 
drangt sich diese Ansicht jedem ohne weiteres auf. Der Ersatz eines 
verloren gegangenen Beines, die Uberhautung einer W un de sind natiir
lich hOchst zweckmaBige V organge. Indes wurden· allmahlich Re
generationsprozesse bekannt, die zu keinem niitzlichen Ergebnis 
fiihrten, und so wurde die finale Anschauungsweise vernachlassigt, 
sie geriet in den Hintergrund, ja sie wurde verworfen. Und doch 
gebiihrt ihr ein Platz neben der genetischen und der kau
salen, wie es in gleicher Weise im ersten Kapitel fiir die Onto
genese ausflihrlich dargelegt wurde. Denn sie ist vollig unabhangig 
von ihnen und beeintrachtigt ihren Wert in keiner Weise. Wenn 
Przibram sein Kapitel »Regeneration« in der Kultur der Gegen
wart mit den Worten schlieBt: »daB diese kausalen Vorstellungen 
auch auf diesem Gebiete die automatischen Einstellungen der Natur 
besser erklaren, als die Wiedereinfiihrung der langst von den Phy
sikern und Chemikern verponten Zweckursachenc -, so ist ihm die 
SteHung dieser beiden Anschauungen, der kausalen und der finalen 
zueinander nicht klar geworden. 

Ebensowenig hat unsere Fragestellung eine innigere Beziehung 
zur 'genetischen, speziell ist sie in keiner Weise verkniipft mit der 
Entstehung der Regeneration durch Selektion, wie es Weismann 
glaubt. Gerade mit der Zuriickweisung von Weismanns Ansicht 
wird gern die ZweckmaBigkeit der Ersatzmoglichkeit iiberhaupt ge
leugnet, mit Unrecht, denn ZweckmaBigkeit der Regeneration und 
ihre Entstehung durch Selektion sind keineswegs identische Begriffe. 
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Nur die Art der Fragestellung wird fiir einige Erscheinungen der 
Regeneration anders, wenn wir die eine oder die andere der beiden 
angefiihrten genetischen Erklarungshypothesen annehmen. Z. B. wer
den wir bald genauer die Tatsache behandeln, daB Regeneration bei 
vel'schiedenen, oft naher verwandten Formen in sehr differenter Art 
und Starke auftritt; eine Art ersetzt verloren gegangene Teile sehr 
leicht, eine andere schlecht oder gar nicht. Machen wir uns Weis
manns Anschauungen zu eigen, daB die "Regenerationsfahigkeit durch 
Selektion erworben worden ist, so lautet die Frage nach der Erklii
rung obigen Verhaltens: weshalb hat sich diese Eigenschaft bei den 
einen Formen herausgebildet, bei den anderen nicht? Halten wir 
sie aber fiir eine Grundeigenschaft der Organismen, so mussen wir 
fragen: weshalb haben sich diese Fahigkeiten nur bei einigen Arten 
erhaiten, weshalb sind sie bei anderen verloren gegangen? 

Man erkennt, mit der ZweckmaBigkeit an sich haben die geneti
schen Betrachtungsweisen gar nichts zu tun, die finale Erklarung 
bleibt unberiihrt bestehen, welche Anschauung man auch von der 
Entstehung der Regenerationsfahigkeit haben mag. 

Die finale Betrachtung hat also auch hier ihr Recht 
neben den beiden anderen und unabhangig von ihnen. 

Wir werden uns im folgenden also wie bei der Embryogenese 
an das Gegebene halten und ohne Seitenblicke auf die Entstehung 
nachforschen, ob bei den Erscheinungen der Regeneration den An
forderungen der ZweckmaBigkeit Genuge getan wird. 

Nach unserer im dritten Kapitel dargelegten Anschauung von 
der allgemeinen Giiltigkeit der ZweckmaBigkeit im Tierreiche mussen 
wir von vornherein annehmen, daB dieses Gesetz sich auch in der 
Regeneration findet. 

Ebensowenig wie bei der Organisation der Tiere uberhaupt findet 
sich diese Ansicht in der Regeneration durchgefiihrt. Selbst Forscher, 
die die ZweckmaBigkeit dieser Eigenschaft sehr dringlich betonen, 
schrecken davor' zuriick, sie auf alle Falle auszudehnen. Diese 1n
konsequenz ist die Folge von der Ansicht der Nutzlosigkeit ruck
gebildeter Organe. :oDie Regenerationsanlage ist bei . . . nutzlosen 
GliedmaBen unzweifelhaft auch nutzlos«, folgert Weismann ganz 
logisch. Bei unserer Anschauung von der Funktion der Ruckbildungen 
konnen wir auch ihren Wiederersatz nach Verlust als zweckmaBig 
erkennen. 

Am meisten in Ubereinstimmung bin ich wohl mit Korschelt, 
der in seinem sehr klar geschriebenen Buche »Regeneration und 
Transplantation« die Frage nach der ZweckmaBigkeit der Regene
rationserscheinungen zwar nicht speziell erortert, aber ofters einzelne 
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Prozesse als vorteilhaft erklartoder versehiedene Regenerationsf~hig
keiten auf biologisehe Ursaehen zu1'licldiihrt. Von einer Unzweek
maRigkeit eines Regenerates laBt er niehts verlauten, wenngleieh 
Bildungen, die unnlitzlieh e1'seheinen, in groBer Anzahl von ihm 
besoh1'ieben werden. Somit seheint Ko1'sehelt die Grenum del' 
GUItigkeit del' ZweekmaBigkeit del' Regeneration sehr weit zu stecken .. 

Eine vollstandig durehgefiihrte Betraehtung aller Vorgange del' 
Regeneration yom finalen Standpunkt aus ist noeh nieht versueht 
worden. Gewin ware sie eine reizvolle Aufgabe, die allerdings tiele 
Einblieke in die biologisehen Verhaltnisse del' Tiere verlangte. Aueh 
hier wollen wir nieht aIle Erseheinungen in Betraeht ziehen, abel' 
unseren Gedanken doeh in die Hauptgesehehnisse hineintragen. Be
son del'S mlissen wir uns den Gebilden widmen, die offenbar unzweek
maBig sind oder als solehe angesehen werden, und zu ergrlinden ver
suehen, wie sie mit unserer Ansieht in Einklang zu bringen sind. 
Wie bei den embryonalen Organen und Vorgangen wird es oft sehr 
sehwierig, ja unmoglieh sein, die Nlitzliehkeit einer Erseheinung auf
zudeeken, indes ist aueh schon das Forsehen in diesel' Riehtung be
reehtigt, und das wollen wir hier ja naehweisen. 

So sollen naeheinander yom finalen Standpunkt aus besproehen 
werden: 

A. Die versehieden groBe Regenerationsfiihigkeit bei 
versehiedenen Tierfo1'men. 

B. Die versehieden groBe Regenerationsfiihigkeit ver
sehiedener Korpergegenden. 

O. Die Abhangigkeit del' Regenerationskraft vom Alter 
del' Tiere. 

:0. Del' VerIauf del' Regeneration. 
E. »U nzweekmaBige« Regenerate. 

A. Die versehieden gro13e Regenerationsfiihigkeit 
bei versehiedenen Tieri'ormeil. 

Eine auffallende und viel erorterte Erseheinung ist die, daB die 
Fahigkeit, verloren gegangene Teile zu ersetzen, so merkwlirdig libel' 
die Tierwelt verteilt ist. Einige Formen besitzen diese Eigensehaft 
in einer geradezu staunenerregenden Weise, anderen geht sie voll
standig odeI' fast gauz abo Und zwar unterseheiden sieh in diesem 
Punkte oft nahe verwandte Tiere erheblieh voneinander. In del' 
groBen Klasse del' 'Wiirmer regenerierep die Turbellarien, das klas
sIsehe Untersuehungsobjekt fiir Regenerationsstudien, fast unbegrenzt, 
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die Nematoden und Hirudineen nul' unbedeutend; .die Polyp en be~ 
sitzen die Regenerationskraft in sehr ausgedehntemMaBe, die Me~ 
dus~m nur in .geringem Grade. Del' gleichE:\ Unterschied waltet VOl' 

zwischen einzelnen Schwammarten. 
Die N otwendigkeit einer ErkUirung dieses Verhaltens drangte 

sich schon den ersten Beobachtern auf. Eine finale ErkIarung gab 
schon Reaumur, indem er, wie Weismann (1899) zitiert, meinte, 
die Fahigkeit der Regeneration »sei besonders zerbrechlichen und 
haufigen Angriffen ausgesetzten Tieren eigen, sowie auch solchen, 
welche haufig in die Lage kamen, nur teilweise von anderen verzehrt 
zu werden, wie z. B. die Regenwlirmer«. 

Meines Erachtens trifft· diese Idee, del' sich Lessona, Darwin, 
Weismann anschlossen, den Nagel auf den Kopf, und es gilt hier, 
den unmodernen Gedanken, daB die Regenerationsfahigkeit 
abhangig von del' Verletzungsmaglichkeit ist, an einzelnen 
Beispielen durchzuflihren und andere neuere ErkIarungsversuche zu~ 
rlickzuweisen.· Nusbaum erweitert Weismanns Anschauung und 
betont, daB das Regenerationsvermagen »von zwei fundamentalen 
Momenten abhangig ist: 1. von den inneren Eigenschaften der Ge~ 
webe eines jeden Lebewesens, von den strukturellen Verhaltnissen 
derselben, welche die graB ere oder geringere Verletzbarkeit des ganzen 
Karpers oder del' verschiedenen Teile desselben bedingen, - also 
von inneren Ursachen, und 2. von den auHeren Bedingungen, welche 
diese Verletzbarkeit beglinstigen oder nicht, - also von auBeren Ur
sachen «. Diese Einteilung ist richtig, doch sind die beiden Ursachen 
m. E. nicht unabhangig voneinander, sondern beeinflussen sich gegen
seitig. Wenn ein Tier leicht zerbrechlich ist, so wird auch schon ein 
geringfligiger Eingriff, ein einfaches Anfassen, das· von resistenteren 
Formen ohne jeden Schaden vertragen wlirde, eine Verletzung aus
lOsen. Das Regenerationsvermagen ist also abhangig von del' Zu
sammenarbeit von inneren und auGeren Ursachen. 

Gehen wir erst einmal die Tierreihe auf den verschie
denen Grad ihrer Regenerationsfahigkeit durch, so finden 
wir schon un tel' den 00 e len tel' ate n diese Eigenschaft in der diffe
rentesten Weise vorhanden. Auffallend ist das Verhaltnis zwischen 
Polypen undMedusen. »vVahrend die ersteren eine gauz ungewahp_ 
1ich entwickelte Regenerationskraft besitzen, tritt diese bei deh Ihnen 
so nahestehenden und unter Umstanden von einem solchen regene
rationsfahigen Polypenstockherstammenden Medusen. sehi" 8tark zurlick, 
beschrankt sich zumeist auf den Ersatz einzelner Teil~ und bringt 
es gewahnlich nul' ZU einer recht unvollkommenen Ausbildung des 
Karpers« (Korschelt). Fig. 41 und 42illustrieren dies en Un.ter-
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schied. In Fig. 41a ist ein Polyp abgebildet, aus dessen Leib durch 
zwei Schnitte ein Stuck herausgeschnitten worden ist. Dieses wandelt 
sich allmahlich (b-e) wieder m einem vollstandigen Polypen um. 

e 

Fig.41. lI.'1dra, aus deren Kiirper (an der Stelle der beiden geraden Linien) durch zwei quergefiihrte 
Schnitte ein Stiick herausgeschnitten wurde. b-e die Reihenfolge der Veranderungen des Stiickes 

bei der Regeneration (nach Morgan aus Korschelt). 

a b 
Fig. 42. Regeneration einer IVIeduse (Gonionemu8 veTtens) nach Morgan und Hargitt aus Kor
sCheIt. a normales Tier, in der Richtung der Linie durchschnitten, nur ein Teil der Tentakeln 
angegeben, b aUs solcher Halfte entstehende Meduse mit nur zwei Radiarkaniilen und ohne Ten-

takelregeneration. 

Dagegen bildet eine zerschnittene Meduse (Fig. 42 a) nach Abrun
dung des Teilstiicks (Fig. 42b) keine neuen Radiarkanale und Ten
takel mehr. 

Ich glaube, daB dieser Unterschied in der Regenerationsfahigkeit 
der Polypen und Medusen auf eine verschiedene Verletzbarkeit der 
beiden Formen zuriickgefiihrt werden kann: Die festsitzenden Polypen 
werden leicht verstiimmelt. Ihre Kopfe werden von rauberischen 
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Tieren abgerissen, und der Stiel bleibt an der Unterlage haften. Da 
ist es von groBer Bedeutung, wenn von ihm aus das Tier sich neu 
bilden kann. Die freischwimmenden Medusen dagegen werden ihrem 
Verfolger durch ihre Beweglichkeit leichter entgehen konnen oder 
ganz verzehrt werden, da sie nicht festgeheftet sind. Bei ihnen ist 
daher eine Regenerationsfahigkeit gemaB der geringen Verletzungs
moglichkeit nicht notig. So erklart sich diese Differenz gut vom 
biologischen Standpunkt aus. 

Interessante Verhaltnisse teilt Maas von Schwammen mit. 
Diese zeigen namlich eine sehr geringe Regenerationskraft, da sie 
»vor N achstellungen anderer Tiere und vor Verletzungen sicherlich 
geschiitzter als die typischen Colenteraten und viele andere Tiere« 
sind. 1m einzelnen sind mit dieser Fahigkeit am wenigsten begabt 
die Rindenschwamme, »von den en Chondrosia durch ihre fast un
zerreiBbare zahe Rinde besonders geschiitzt erscheint.. Das Zu
sammenfallen von Unfahigkeit zu regenerieren mit einem Schutz vor 
Verletzungen und die gleichmaBige A bstufung dieser beiden Momente 
ist hier so auffallend, daB Maas, der friiher die Restitutionskraft 
nicht als Anpassung auffassen wollte, in seiner Meinung irre wird. 

Genau erforscht ist die Regenerationsfahigkeit bei vielen Klassen 
der Wiirmer. Und hier finden sich wahrhaft extreme Verhaltnisse. 
Wahrend die Turbellarien iiber diese Eigenschaft, wie Przibram 
schreibt, in fast unbegrenztem MaBe verfiigen, auch die Anneliden 
in hohem Grade, vermogen Nematoden und Hirudineen entfernte 
Teile nur in geringem MaBe oder gar nicht neu zu bilden. Die erst
genannten Gruppen sind eben Verletzungen leicht unterworfen, wie 
schon Reaumur vom Regenwurm erkannte, und brauchen diese 
Fahigkeit. Die Egel, die im erwachsenen Zustande anscheinend gar 
nicht, als Embryonen nach Gluschkiewitsch nur wenig und langsam 
regenerieren, sind.wohl durch eine groBe Zahigkeit und Dehnbarkeit, 
die nach Nusbaum sogar ein kiinstliches Durchschneiden des Korpers 
in hohem MaBe erschwert, vor Zerstiickelungen bewahrt; auBerdem 
mag sie die Menge von Driisen in der Haut vor N achstellungen 
sichern. Auch die Nematoden sind durch eine sehr starre Korper
wand vor Verletzungen geschiitzt. 

Auffallend ist weiterhin, wie sehr sich die Ascidien und das 
verwandte Lanzettfischchen unterscheiden: erstere, durch ihre 
£estsitzende Lebensweise Verstiimmelungell haufig ausgesetzt, ver
mogen noch nach querer Durchschneidung das ganze Tier wieder 
herzustellen, das im Sande lebende schnelle Lanzettfischchen, das 
Verfolgungen wenig ausgesetzt ist und ihnen leicht entgehen kann, kann 
hOchstens sehr geringe Verluste ausgleichen, - Nus ba um hat bei 
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seinen zahlreichen Versuchen liberhaupt keine Regeneration beob
achten konnen. 

Auch die Schwanzlurche und die Frosche besitzen nach der 
Metamorphose eine sehr verschiedene Regenerationskraft. Die Urodelen 
konnen lelcht groBere Korperteile ersetzen, die Anuren nicht. Erstere 
verfiigen libel' kleine Beine, Hautanhange, die leicht abgerissen werden 
konnenJ und sind sehr kampflustig, so daB Verletzungen haufig beobach
tet werden; letzteren mangeln solche Anhange, und Verletzungen fligen 
sie sich hum zu, so daB diese Differenz auch hier erklarlich wird. 

vVir haben also gefunden, daB hohe Regenerationsfahig
keit mit einer leichten Verletzlichkeit, geringe mit groBem 
Schutz VOl' Verstlimmel ungen Hand in Hand geht. Unter
schiede im Wiederherstellungsvermogen bei verwandten Tiergruppen 
sind biologisch gut zu erkHiren. Besonders mochte ich noch c1arauf 
hinweisen, daB festsitzende FOl'men aus diesem Grunc1e gut regene
rieren, freischwimmenc1e schlecht, - es ware interessant, dies en Punkt 
bei einander sehr nahestehenden Arten zu untersuchen, wobei natii.r
lieh die I~ebensverh~iltnisse genau zu beaehten waren. 

PI' zi b ramist allerdings anderer Ansicht. Er schreibt: »Die 
Regenerationsfahigkeit ist unabhangig von del' Verlustwahrseheinlieh
keit. « Er setzt eine andere These an Stelle del' unserigen: »Die 
Regenerationsfahigkeit ist eine ursprUnglich allgemeine Eigenschaft 
del' Tiere uncl nimmt mit del' zunehmenden phyletisehen Hohe del' 
Tiergruppen im Stammbaum ausnahmslos in del' Weise ab, daB nahe 
Verwandte durch eine ahnliche RegenerationsgU te ausgezeiehnet sind 
und diespezialisierten Endzweige weniger 1'egenerieren als ih1'e Stamm
g1'uppen.« So apodiktisch diesel' Satz gefaBt 1st, so kann ich ihn 
doch in keinel' Weise annehmen. Schon die phyletische Hohe einer 
Tierform ist ein Begriff, del' nicht festzustellen ist und je nach del' 
Ansieht des Autors wechselt. Dann abel' gilt diesel' Ausspl'uch 
durchaus nicht .ausnahmslos«. Aueh Korsehelt nimmt diese oft 
geauBerte Ansieht nieht ohne weite1'es an. Ich verweise auf oben 
angefiihrte Beispiele, die direkt dagegen sprechen, daB phyletische 
Hohe und Regene1'ationsvermogen parallel gehen: sind Meclusen hOller 
stehend als Polypen, von denen sie oft direkt abstammen? N ema
to den hOher als die so hoch organisierten Anneliden? 

1m allgemeinen ist zuzugeben, daB die Regeneratiol1skraft ab
nimmt, je hoher wir in der Tierwelt »aufsteigen«, abel' dies kann 
aueh auf biologischer Ursache bel'uhen, indem die Verletzungsmog
liehkeit in gleicher Weise geringer wird. Damit mochte ich den alten 
Satz wieder in sein Recht einsetzen: Die Regenerationskraft 
einer Tierform entspricht seiner Verletzungsmogliehkeit. 
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B .. Die verschieden gro13e Regenerationsfabigkeit 
verschiedener Korpergegenden. 

Da bei den meisten Tieren eine Verletzung nicht einen groBeren 
Teil des Leibes ergreifen, sondern sich auf einzelne Korperteile 
beschranken wird, so ergibt sich nach unserer Auffassung, daB man 
bei ihnen nicht gut von einer allgemeinen Regenerationsfahigkeit 
reden kann. Diese Eigenschaft wird sich, wenn unsere Ansicht von 
del' ZweckmaBigkeit der Regeneration zu Recht besteht, in den ver
schiedenen Korperteilen in verschiedenem Grade geltend machen, 
und zwar wird ihre Hohe im Verhliltnis zu der Verletzungsmoglich
keit des betreffenden Gliedes stehen mlissen. 

Diese verschieden groBe Ersatzfiihigkeit einzelner Korperteile ist 
schon lange bekannt und wird von vielen Autoren mit uns flir eine 
Anpassung an die Lebensverhaltnisse angesprochen. Doch wird dies 
von anderer Seite ebenso strikt in Abrede gestellt, wie flir die wech
selnde Regenerationskraft del' Tiergruppen liberhaupt; Przibram 
z. B. dehnt seinen oben zitierten Satz auf die Korperteile mis, -
und so mlissen wir auch hier unsere Anschauung durch Beispiele zu 
belegen suchen. 

Am besten teilen wir unsere Betrachtungen in drei Teileein, 
indem wir nacheinander die Verteilung der Regenerationskraft nach 
Korpergegenden, den Ersatz verlorener Korperteile und die Regene
ration von inneren Organen besprechen. 

1. Die Vel'teilullg del' Regen:eratiollskraft in den vel'schie
denen KOl'pel'gegendell 

kommt nul' in Betracht fUr Tiere, denen groBere Stucke abgerissen 
werden konneo. 

Korschelt erwahnt emschlagige FaIle: bei limikolen Oligochaten 
kann ein W urm sich nul' von groBeren StUcken aus wiederherstellen, 
die vorderste wie hintersteRegion zeigen dies Verhalten nicht mehr. 
Biologisch ist dies gut verstandlich, denn ein rauberisches Tier wird' 
entweder ein StUck des ,Vurmes abbeiBen odeI' ihn ganz verschlingen, 
- einen kleinen Rest wil'd es kaum je Ubrig lassen. Dasselbegilt 
fUr die Regenwlirmer. DaB bei diesen das hintere Ende sich naoh 
umfanglicheren Verlusten wieder herstellt, als es beim Vorderstlick 
del' Fall ist, beruht vielleicht darauf, daB del' 'Vurm sich mit dem 
Ropf voran einbohl't und somit das Hinterstlick leichter in Gefahr 
kommt, abgerissen zu werden. 

In gleicher Weise werden festsitzende Formen haufiger an ihren 
vorstehenden Enden verletzt werden als weiter abwarts. Demnach 
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miiBte ihr apikales Stuck besser regenerieren als das basale, - was 
Gast und Godlewski durch Versuche sicher erwiesen haben. 

Die Verteilung der Regenerationskraft in den Korper
regionen entspricht also genau ihrer Verletzbarkeit. 

2. Wiederersatz verloren gegangener Korperteile. 

Was den Wiederersatz verloren gegangener Korperteile 
anlangt, so glaubt Korschelt, daB »einzelne anscheinend besonders 
exponierte Teile die Fahigkeit der Regeneration bewahrenc , - 'und 
geht man die Klassen des Tierreiches durch, so bemerkt man, daB 
diese Bemerkung das Richtige trifft. 

Schon flir Schwamme berichtet Maas, daB Teile, die leichter 
Verletzungen ausgesetzt sind, viel leichter regenerieren, wie z. B. die 
hervorstehende Oskularrohre von Sycon. Bei Schnecken regene
rieren Tentakel und FuB, bei den Rin ter kiemern die hervorstehenden 
Riickenanhange, bei Oktopoden die Arme, bei Arthropoden »der 
aus einzelnen Ringen zusammengesetzte und daher leicht verletzbare 
Rinterleib« (Korschelt) und besonders die GliedmaBen, die nicht 
nur von Feinden abgerissen werden konnen, sondern auch bei einer 
Hautung einmal in der alten Riille stecken bleiben. Bei Fischen 
werden Flossen, Bartfaden, Schupp en und Unterkiefer wieder ersetzt, 
bei U rodelen GliedmaBen, Kiefer und die beim Kampf sehr gefahr
deten Augen, bei Ei dechsen der so stark exponierte Schwanz und 
die Kieferspitzen, dagegen nicht die kurzen und daher den Verfol
gern mehr entzogenen Beine, bei einigen Vogeln die Schnabelspitze. 
Kurz, iiberall trifft leichte Verletzlichkeit mit hoher Regenerations
kraft zusammen. 

Przibram freilich und mit ihm andere glauben, »die Bezie
hungen von V erlustwahrscheinlichkeit, Gebrechlichkeit und Lebens
wichtigkeit zur akzidentellen Regenerationc ablehnen zu konnen. 

Da ist erst zu betonen, daB es sich flir uns nur urn den ersten Faktor 
handelt. Ein gebrechliches Organ, wenn es geschiitzt liegt, braucht 
nicht zu regenerieren, und da wir auch den »rudimentaren«, gemeinhin 
als lebensunwichtig angesehenen Organen ihre Funktion zuschreiben, 
so nimmt uns ihre Fahigkeit, sich neu zu bilden, nicht wunder. Auch 
ist durchaus keine Parallele zu erwarten zwischen Autotomie und 
Wiederherstellungsvermogen, insofern als nur die der Autotomie 
unterworfenen GliedmaBen und diese nur an den praformierten Stellen 
regenerierten. Die Selbstverstiimmelung ist eine ZweckmaBigkeits
einrichtung Jiir sich, die zwar in naher Beziehung zur Regenerations
kraft steht, aber nicht absolut abhangig von ihr ist. 
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Gegen die Ansicht von der Abhangigkeit der Regeneration von 
Verletzlichkeit werden gern die Versuche, die Morgan an Ein
siedlerkrebsen anstellte, ins Feld gefiihrt. Morgan fand Re
generationsfahigkeit an allen Extremitaten dieser Krebse, obgleich 
diese zum Teil Verletzungen leicht ausgesetzt, zum Teil, wie er meint, 
denselben entzogen sind. Ich glaube dagegen, daB auch die geschiitzteren 
Beine abgerissen werden konnen, daB sie also auch verletzbar sind 
und daher ersetzt werden miissen. 1m einzelnen verhalten sich die 
Befunde folgendermaBen: 

Die ersten drei Thorakalbeinpaare werden aus der Schnecken
schale herausgesteckt und konnen leicht verloren gehen; Morgan 
fand eines oder mehrere bei 11 % der untersuchten Tiere (188) 
fehlend. Sie regenerien gut und schnell. Die beiden folgenden 
Beiilpaare halten das Schneckenhaus fest und sind geschiitzt vor 
Feinden. Ob sie nicht doch beim schnellen Zuriickziehen des Kreb
ses in sein Haus oder bei aus irgend einem Grunde starkerem An
stemmen abbrechen konnen, halte ich nicht fiir unmoglich. Wenn 
Morgan keine Verletzung dieser Beine bei den untersuchten Exem
plaren fand, so liegt der Grund darin, daB die Zahl der herange
zogenen Individuen viel zu gering ist; hier miissen groBere statistische 
Untersuchungen einsetzen. Meines Erachtens spricht die Regene
rationsfahigkeit dieser Anhange fiir ihre Verletzbarkeit. Zu dieser 
Behauptung glaube ich die Berechtigung in dem ausnahmslos ge
fundenen Zusammentreffen von Regenerationskraft und Verletzbar
keit zu finden. Auch die FiiBe des weichen Rinterleibs, die im 
Schneckenhaus befindlich auBeren Eingriffen entzogen sind, regene
rieren; daB auch sie Verletzungen ausgesetzt sind, vielleicht beim 
Wechsel des Rauses odeI' bei der Rautung, lehrt Morgans Angabe, 
daB unter 100 Krabben je eine den zweiten oder dritten Abdominal
fuB verloren hatte. Auch Bordage fand (nach Przibram zitiert) 
diese Anhange beim Landeinsiedlerkrebse nicht liIelten in Verlust 
geraten. 

Ich halte also trotz Przibams Einspruch die Beziehung 
zwischen leichter Verletzbarkeit und guter Regenerations
kraft aufrecht. 

3. Innere Organe. 

Anders scheinen die Dinge bei inneren Organen zu stehen, 
die tatsachlich vor Verletzungen geschiitzt sind. Und doch beob
achtete man Regeneration bei ihnen, so bei der Milz des Axolotl 
der Lunge von Amphibien, Milz, Leber, Nieren u. a. von Sauge
tieren. 
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Da ist nun zti beachten, daB diese Art von Regeneration mit 
der erstbesprochenen nicht rein Zl:l vergleichen ist. Wiederherstel
lung tritt Dicht nach totaler Exstirpation des betreffenden Organes 
ein, sondern nur nach teilweiser Entfernung. Aber auch dieses Ver
halten ist biologischer Betrachtung zuganglich. N ur ist es keine 
auBere Verletzung, die diese gut geschiitzten Organe schadigt, sondern 
Krankheitsprozesse. DieOrgane konnen durch pathologische 
Vorkommnisse leiden, teilweise auBer Funktion gesetzt werden, und 
da stent die Moglichkeit, das fehlende zu erganzen, eine sehr zweck
maBige Einrichtung -dar. 

Zusammenfassendmochte ich alsowied1lrholen, daB .die Regene
ra tionskraft einzelner Korpergegenden oder Organe durch
aus im Einklang steh t mit der Moglichkeit ihrer Aus
schaltung, sei es, daB sie leicht verletzt werde,n konnen 
und dann des Wiederersatzes hediirfen, sei es, daB sie er
krankte Teile erganzen mussen. 

c. Die Abhangigkeit del' Regenerationskraft 
. vom Alter des Tieres. 

Die Regenerationsfahigkeit nimmt mit zunehmendem Alter eines 
Tierexemplares ab.« In diese Worte faSt Przibramseine diesbe
ziigiichen Ausfiihrungen zusammen. Es fragt sich nun, ob wit dies en 
zweifellos iichtigen Satz biologisch begriinden und die Ausnahmen 
verstehen konnen. 

Schon bei den Eiern nimmt die Fahigkeit, Verluste von Blasto
meren zu ersetzen, mit dem Fortgang der Entwicklung abo Die 
Regenerationskraft schwindet mit der Weiterentwicklung immer mehr 
uricI ist bei jungen Tieren bereits sehr zuriickgetreten. Immerhin 
regenerieren diese noch besser als erwachsene Individuen, und bei 
diesen erlischt dieses Vermogen im Alter oft vollig. Diese Er
scheinung kannte schon Spallanzani, 'der bei jungen Salamandern 
eine viel ausgesprochenere Regenerationsfahigkeit antraf, als bei alten 
Tieren. Seitdem ist sie oft bestatigt worden, und mehrfach lag die 
Ursache des verschiedenen Ausfalles von Regenerationsexperimenten 
darin, daB verschieden alte Exemplare zu den Versuchen benutzt 
worden waren. 

Oft wird der Grund del' Nichtregeneration. bei erwach
senen Tieren darin zu finden sein, daB sie zu kurz e Zeit leben., 
als daB ihnen die Wiederherstellung -emes veri oren gegangenen Gliedes 
einen Nutzen brachte, wahrend die Entwicklungsstufen lange Monate 
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oder Jahre zu ihrer Ausbildung brauchen und somit der Regeneration 
nicbt wohl entraten konnen. Dies wird fiir viele Insekten Giiltigkeit 
haben. Auch werden die Larven wahrend ihrer langen Lebensdauer 
leichter Verletzungen ausgesetzt sein, als die kurzlebigen Imagines. 

Ferner hat das geschlechtsreife Tier, wenn es fiir die Erbaltung 
der Art gesorgt hat, seine Aufgabe erfiillt und ist somit biologisch 
wertlos. Ebenso wertlos ware dann ein Regenerationsvermogen. 
Dauert die Geschlechtsreife Hingere Zeit, so sind doch die ersten 
Zeiten die wichtigsten, wahrend die spateren fur die Fortpflanzung nicht 
mehr wertvoll sind. Daher ist die Bevorzugung junger Individuen 
vor den alten in bezug auf den Wiederersatz verloren gegangener 
Teile gut zu verstehen. 

Dies sind mehr besondere Beispiele. Aber auch im allgemeinen 
ist doch zu sagen, daB die Verletzbarkeit junger Stadien die der er
wacbsenen Tiere weit iibertrifft, sei es, daB ihnen Feinde in beson
derer Menge nachstellen, sei es, daB sie leichter anderen Schadlich
keiten, wie W ellen schlag , Sturm u. a. ~lnterliegen. Es muB somit 
gerade fiir diese Phasen gesorgt sein, daB die Verletzungen leicht 
ausgeglichen werden konnen. 

Unterscbiede Dnden sich in diesel' Verletzbarkeit auch 
hier. Wir haben friiher genau ausgefiihrt, daB es zwei verschiedene 
Eiformen gibt, die wir als Regulations- und Mosaikeier bezeichneten, 
von denen die ersten ein groBes, die letzteren ein sehr geringes Re
generationsvermogen aufweisen; dies en U nterschied konnten wir aus
nahmslos auf eine verschieden groBe Verletzbarkeit der Eier zurack
fahren. 

Die zu den Mosaikeiern gehOrigen Geschlechtsprodukte der 
Rippenquallen leiten gleich zu den Ausnahmen iiber, die unser 
Gesetz erleidet, indem ihre Larven erst nach der Metamorphose zu 
regenerieren beginnen, also das Regenerationsvermogen bei alter en 
Stadien groBer ist als bei jungen. Vielleicht sind die Larven dann 
infolge ihrer Gestalt leichter Verstiimmelungen ausgesetzt als vorber. 

Sicber 1st dies anzunehmen von den Seesternen, deren lange 
Arme leicbt von Feinden gefaBt werden konnen, wahrend die kleinen 
im Wasser flottierenden Larven dem \Vellenschlag nicht mehr aus
gesetzt sind, wie ihre ersten Entwicklungsstadien, daher wenig ver
letzbar sind. Aucb werden sie wohl nur ganz verzebrt und entgeben 
dadurch einer Scbadigung ihres Korpers. Diesem Verbalten ent
spricht das starke Regenerationsvermogen der gescblechtsreifen Form 
selbst im Gegensatz zu dem geringen der Plutei. 

Aucb bei Aszi di en ist die Wiederherstellungskraft der ge
schlechtsreifen Tiere sehr groB, die der Larven hochst gering. Die 

Peter, Die Zweckrnii/3igkeit in der Entwicklungsgeschichte. 15 



226 Die Erscheinung der Regeneration. 

erwachsenen Tiere .sind eben, da sie allgeheftet sind, Angriffen von 
Feinden stark l1usgesetzt, wahrend die in festen Eikapseln einge
schlossenen Embryonen vor solchen geschiitzt sind . 

. Es ergibt sich also, daU das Gesetz yon der Abnahme der 
Regenerationskraft mit wachsendem Alter durchaus mit 
unserer Anschauung ve.reinbar ist, daB das Zurlicktreten dieser 
Fahigkeit also Hand in Hand mit der Abnahme der. Verletzbarkeit 
oder der Bedeutung des Individuum geht und durchaus zwecKma6ig 
ist. Auch die Ausnahmen von dieser Regel, die eine Zunahme 
dieses Vermogens wahrend der Entwicklung betreffen, waren biolo
gisch leicht verstandlich, indem die Regenerationskraft parallel mit 
der Verletzbarkeit der verschiedenen Stadien zunahm. 

D. Der VerIanf nnd das Verhalten der Regeneration. 
Auch Verlauf und Verhalten der Regeneration auBeren 

Bedingungen gegeniiber miissen wir yom finalen Standpunkt aus 
besprechen. Die ZweckmaBigkeit dieser V organge liegt oft klar auf 
der Hand und ist wohl nie geleugnet worden, in anderen Fallen ist 
sie nicht so leicht zu erkennen, wirft dann aber gerade Licht auf 
sonst schwer zu verstehende Verhaltnisse. 

1. Der Verlauf der Regeneration. 

a. Wundheilung. 
W ir beginnen mit dem ersten ProzeB, der sich nach einer Ver

letzung einsteIlt, mit der Wundheilung. 
Es ist ein unleugbar sehr niitzliches Bestreben des Organismus~ 

die Wunde erst einmal gegen die AuBenwelt abzuschlie6en, damit 
kein unnotiger Safteverlust und keine Infektion eintritt. 

Der V organg ist sehr verschieden in den einzelnen Tierklassen 
und seine Beschreibung solI hier nicht wiederholt werden. Die 
Wundrander rollen sich ein, die Hautschichten bewegen sich gegen
einander, durch austretende Fliissigkeit werden Schorfe gebildet. 
Letzteres tritt besonders und ausschlieBlich bei Formen ein, deren 
Wundrander starr sind, wie bei Insekten. Unter dieser schiitzenden 
RiiIle kann die Regeneration gut von statten gehen. 

b. Reihenfolge der regenerierten Teile. 

Sehen wir uns dann die Reihenfolge an, in der die ein
zelnen Teile eines entfernten Korperstiicks angelegt werden, 
so treffen wir auf interessante Verhaltnisse. 
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1m aUgemeinen Rcheint die Regel zu bestehen, daB die Regene
ration von der Spitze des entfernten Gliedes beginnt undbasal
warts fortschreitet. Das hat dEln Zweck, daB erst biologisch besonders 
wertvolle Teile, die an der Spitze liegen, gebildet werden miissen; 
die Ausgestaltung der anderen Partien folgt. Erst muB das Leben 
des verletzten Tieres gerettet werden, dann wird seine normale Ge
!jtalt wieder hergestellt. 

So wird nach Entfernung des Hinterendes von' Oligochaten 
erst ein aus wenigen Ringen bestehendes Regenerat geliefert, das 
aber eine AnalOffnung besitzt, die ja fiir den Wurm Lebensbedingung 
ist. Dann entstehen ,die anderen Ringe durch Einschiebung (Mosz
kowski) und bilden sich nach Korschelt von der Basis nach der 
Spitze aus. 'Ebenso erscheinen an regenerierenden FiiBen von In
sekten zuerst die Krallen, dann erst bilden sich die Tarsalglieder 
aus, und zwar :von den basalen angefangen. Bei Planarien fand 
Morgan an dem abgeschnittenen ;Kopfe sich den Pharynx schon 
ganz nahe an den Augen anlegen und erst allmahlich durch Wuche
rung der Zwischenzone abrucken und seine endgiiltige Lage ein
nehmen. Erst wurde das zur Nahrungsaufuahme wichtige Organ, 
der Pharynx, gebildet, dann die Gestalt des Wurmes wieder her
gestellt. Endlich berichtet derselbe Forscher, daB abgeschnittene 
Schwanzflossen von Fischen erst ihre Form herstellen und dann 
zur vollen ,GroBe heranwachsen. Die gegabelte Gestalt ist eben 
wichtiger als die GroBe und wird zuerst beriicksichtigt. 

Die Reihenfolge der Regeneration einzelner Teile eines 
entfernten Korperstiickes richtet sich also nach deren 
biologischem Wert, - eine Erscheinung, deren ZweckmaBigkeit 
offen zu Tage liegt. 

c. Schnelligkeit und Energie der Regeneration. 

Auch die Schnelligkeit und die Energie der R:egene,
ration laBt sich biologisch verstehen. 

Die Schnelligkeit nimmt naml~ch im Verlaufe des Pro
zesses allmahlich abo Dies hangt damit zusammen, daB erst die 
biologisch wichtigsten Teile auswachsen mussen, dies muB aber im 
Interesse der Lebensfahigkeit des Tieres moglichst schnell erfolgen. 
Die nicht so notwendige Ausgestaltung des Regenerates kann dann 
langere Zeit in Anspruch nehmen. 

Ferner hat sich bei vielen Versuchen mit verschiedenen Tierformen 
herausgestellt, daB die Energie der Regeneration mit der In
tensitat der Verletzung zunimmt. Der Vorgang Iauft energischer 
ab, wenn einem Krebs beide Scheeren entferntworden sind, als 

15* 
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wenn nur eine abgeschnitten wurde, ebenso intensiver, wenn einem 
Schlangenstern mehrere Arme, einem Regenwurm groBere StUcke 
amputiert werden, als nach Entnahme eines Armes oder kleinerer 
Partien. 

Auch hier handelt es sich darum, die Lebensfahigkeit des Tieres 
aufrecht zu erhalten. Diese ist schwerer geschadigt, wenn groBere 
Verluste eingetreten sind, darum muB hier die Wiederherstellung 
energischer erfolgen, um das Tier am Leben zu erhalten, wahrend 
es kleine Verletzungell leicbter Uberstehen kann und daher deren 
Wiederherstellung nicht so dringend bedarf. 

d. Herkunft des verwendeten Zellmaterials. 

Ein besonders schwieriges und oft bearbeitetes Problem, in das 
aber gerade unsere Auffassung Licht zu werfen im stan de ist, ist 
die Frage nach der Herkunft des bei del' Regeneration ver
welldeten Zellmaterials. 

Es hat sich namlich herausgestellt, daB bei der Regeneration 
die sich neu bildenden Teile manchmal aus anderem Material 
bilden, als es wahrend der Embryogenese geschieht. Wenn sich auch 
einige Beispiele als ungenau beobachtet herausstellten und daher aus
scheiden, so halten doch einige jeder PrUfung stand, so daB diesel' 
Satz zu Recht besteht. 

Das klassische Beispiel ist del' Ersatz del' aus dem Auge 
von Urodelenlarven ent£ernten Linse. Wahrend dieses Organ 
sich bei.m Embryo durch Abschniirung aus dem Oberflachenepithel 
del' Haut an del' Stelle bildet, an der die Augenblase das Ektoderm 
beriihrt (s. Fig. 43 a-c), entwickelt sie sich im fertigen Auge der 
Larve 'nach Extraktion vom Irisrande aus (Fig. 44 a-c), also vom 
ektodermalen Gewebe der Augenblase, abel' von einer Stelle aus, die 
von der normalen Linsenanlage weit entfernt ist. Fig. 43 und 44 geben 
diese verschiedenen Entwicklungsarten deutlich wieder. Fig. 43 Clr-C 

ste11en drei Stadien aus del' Genese del' Linse von Sir e don dar. 
Eine Verdickung der Sinnesschicht S des Ektoderms bildet die erste 
Anlage (a), die sich zur Grube vertieft (b) und zum Blaschen ab
schnurt (c). Die sich neu bildende Linse erscheint dagegen als Ver
dickung des freien Irisrandes (Fig. 44 a), die immer mehr an Starke 
zunimmt (b) und sich dann abschniirt (e). 

Ein weiteres Beispiel. Bei Anneliden ist sichel' festgestellt, 
daB del' Pharynx, del' normal ektodermalen Ursprungs ist, .bei Re
generation nach Abschneiden des Vorderendes des Wurmes vom Ento
derm aus gebildet wird. Auch del' wahrend del' Embryogenese ekto
dermal angelegte Enddarm kann vom Entoderm aus regeneriert werden. 
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Fig. 43. Entwicklung der Urodelenlinse (L), Si1'edoll, nach Rabl. Abschniirung von der Sinnes
schicht S des Ektoderms. a Platte, /) Grube, c Blaschen. 

Regeneratio.n«. Denn,» wenn bei der Regeneration tatsachlich nur 
gleiches von gleichem gebildet werden konnte, so miiBte sie in allen 
den Fallen unterbleibeJ,1, in welchen die betreffenden Teile vollstandig 
entfernt werden«. lch schlieBe mich diesen Worten vollstandig an und 
erblicke in dies en Abweichungen von dem normalen Ent
wickl ungsgang, die oft der Spezifizitat der Keimblatter entgegen
laufen, einen sehr zweckmaBigen Vorgang. 
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Auch spezielle Beispiele sind auf diese Weise zu erklaren. Eine 
Urodelenlinse z. B. konnte unmoglich von ihrem Mutterboden aus 
neu entstehen. Dieser hat sich zum Hornhautepithel umgestaltet und 
ist durch die vordere A ugenkammer und die ganze Dicke der meso
dermalen Kornealschichten von der Linse getrennt. Wie sonte dli 

a b 

c 
Fig. U. Entwicklung der Urodelenlinse bei Regeneration, nach Wolff, von T,·iton. Herau.

wachsen vom freien Rande der Iris J. 

eine neugebildete Linse, selbst wenn sie dieses Epithel liefern konnte, 
an ihren Platz gelangen? Dies kann im fertigen Auge nur vom Iris
rand aus erfolgen, und von da regeneriert sich auch das Organ. 

e. Besondere Prozesse. 
Endlich sei noch kurz darauf hingewiesen, dai3 auch andere 

Prozesse, die sich nach Verletzungen beobachten lassen, wie die 
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Morphallaxis und kompensatorische Regulation, als sehr 
lebenserhaltend anzusehen sind. 

Den Begriff der Morp hallaxis stellte Morgan auf. Er fand, 
daB bei einigen niederen Tieren »die Erzeugung eines neuen Indi vi- . 
duum aus einem Teilstiick nicht durch Materialzuwachs aus den 
Schnittenden, sondern durch direkte, totale Umformung und Umdiffe
renzierung des betreffenden Teilstiickes« erfolgen kann. Dadurch 
entsteht ein vollstandiges, kleines Tier. Fig. 45 zeigt diese Er
scheinung bei einer Landplanarie Bipalium; das herausgeschnittene 
Stiick A hat sich zu einem neuen kleinen W urm umge-
bildet. 

Der Vorteil der Morphallaxi.s besteht darin, daB 
sich auch Stiicke, die nicht die Moglichkeit haben, sich 
zu ernahren und Regenerationsmaterial zu schaffen, auf 
diesem Wege erhalten konnen und nicht zugrunde gehen. 
Auch bei hOheren Formen findet man .namentlich bei 
N ahrungsmangel . . . beh ufs raschen Ersatzes des Ver
loren en eine' proportionale Verkleinerung« des iibrigen 
Korpers (Przi bram). 

Ebenso ist die kompensatorische Re
gulation, die starkere Ausbildung eines Kor
perteiles bei Verlust eines anderen, vom finalen 
Standpunkt aus leicht verstandlich, da schon 
die VergroBerung des vorhandenen Teiles 
funktionierend fUr den verloren gegangenen, 

a b 

der sich erst neu bilden muG, eintritt. Dies 
zeigt sich besonders bei der von P r z i bra m 
entdeckten .Scherenumkehr« einiger Krebse. 
Diese besitzen einegroGe undeine kleine 
Schere. Wird die groBe entfernt, so wachst die 
kleinere zur groBeren heran, und als Regenerat 

Fig. 45. Morphallaxis bei einer 
Landplanarie Bipaliutn kewen· 
se. Das Stiick .i hat sich zu 

dem Wurm B umgebildet. 
Nach Morgan. 

erscheint eine kleinere Schere. Das Tier ist also friiher ins physio
logische Gleichgewicht gebracht, als wenn die neue Schere erst die 
Massigkeit der groBen erreichen miiBte, wie es sein soUte, wenn die 
erhaltene Schere ihre Gestalt behielte. Diese Regulationsvorgange 
sind also von groGem Vorteil fiir das Individuum. Przibram fiihrt 
noch viele andere Beispiele dafiir an (1909, S. 225). 

2. Das Verhalten der Regeneration. 
Das Verhalten der Regeneration auBeren Einfliissen gegen

ii ber kann auch -vom finalen Standpunkt aus beleuchtet werden, wenn 
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diese Verhaltnisse auch meist noch so wenig geklart sind, daB Wlr 
nur einige Punkte heranziehen konnen. 

Die Angabe, daB die Regeneration durch Erhohung der Tempe
ratur stets giinstig beeinfluBt wird, scheint nicht fiir aIle FaIle 
Giiltigkeit zu besitzen; wenigstens findet sich meist ein Optimum der 
Temperatur fiir die Regeneration, iiber das hinaus ciiese Fahigkeit 
wieder abnimmt. lch stimme auch hier Korschelt bei, daB ~die 
Grenzen der Regenerationsmoglichkeit ungefahr mit denen der 
Lebensfristung zusammenfallen« und sehe in dieser Einrichtung einen 
V orteil fiir die Tiere. 

Auch die umgebenden Medien diirfen die »Behaglichkeits
grenze c nicht iiberschreiten, ohne das Regenerationsvermogen un
giinstig zu beeinflussen. Kalium und Magnesium miissen nach 
Lob im Wasser in der richtigen Menge enthalten sein, solI die Re
generation gut vor sich gehen. 

Eine gewisse Anpassung des Vermogens der Wiederherstellung 
an die natiirlichen Bedingungen und damit eine ZweckmaBigkeit kann 
man aus diesen Angaben herauslesen, wenn auch manche Beispiele 
anders gedeutet zu werden schein en. 

Wenn z. B. die Regeneration bei einer Temperatur, die Mher 
ist als die, der das Tier normal ausgesetzt ist, schneller vor sich 
geht, als bei der niedrigeren, so ist damit noch nicht ausgesprochen, 
daB diese abnorme schnelle 'W'iederherstellung einen Vorteil bietet. 
An und fiir sich ist ja die Schnelligkeit niitzlich, wie wir sahen; es 
bleibt aber nachzuforschen, ob bei solch abnorm schneller Regenera
tion nicht leicht MiBbildungen auftreten, die natiirlich fiir den Trager 
von N achteil sein konnen. 

E. Unzweckma13ige Regenerate. 
Die groBte Schwierigkeit fiir die Auffassung der Regeneration 

als zweckmaBigen Vorgang bilden die unzweckmaBigen Regene
rate, die bei den einschliigigen Experimenten in Menge entstehen, 
aber auch in der Natur beobachtet worden sind. 

Wenn an der Schnittflache eines abgeschnittenen Kopfendes eines 
Regenwurmes wieder ein Kopfende neu gebildet wird, oder an einer 
Schwanzspitze eine neue Schwanzspitze, so entstehen lebensunfahige 
Organismen aus nur zwei Kopfen oder Schwanzen (s. Fig. 46). Oder 
wenn bei einer Eidechse statt des abgebrochenen Schwanzes zwei 
oder mehr Schwanze hervorsprossen, so ist dies keineswegs von Vor
teil fiir das Tier, das durch diese Anhange in seinen Bewegungen 
gehemmt wird. Fig. 46 und 47 zeigen solche MiBbildungen. Die Re-
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generation schafft hier also unzweckmaBige Gebilde, und derartige 
Beispiele lassen sich in groBer Zahl beibringen. Wie ist das final 
zu verstehen? 

Da ist denn darauf hinzuweisen, daB die meisten »Heteromor
phosen«, bei denen das Regenerat dem entfernten Stiick nicht gleicht, 
uns durch das Experiment bekannt geworden sind. Es hat sich 

Fig. 46. StUck eines Wunnes (He/o
dr'Z"s longus) mit zwei vorderen 
heteromorphen Schwanzregeneraten 
und einem hinteren Schwanzregene-

rat, nach Korschelt. 

in den Jahrzehnten eine gut ausgebaute 
Wissenschaft herangebildet, die das Regene
rationsvermogen bei den verschiedensten 
Tierformen durch Verletzungen und Durch
schneidungen zu ergriinden bestrebt ist 
und uns schon tiefe Einblicke III das 
Wesen dieser eigenartigen Erscheinung ge
wahrt hat. 

a 

b 

Fig. 47. Eidechsen mit doppeltem (b) und dreifachem (a) 
Schwanz im RilntgenbUd, durch Verletzung gewonnen, nach 

Tornier aus Morgan. 

Aber die Verletzungen, die der Experimentator setzt, konnen 
nur im seltensten Falle auch in der freien Natur vorkommen, und 
da die ZweckmaBigkeit eben nur fiir das Leben des Tieres in seiner 
Umwelt gilt, so dad es uns nicht Wunder nehmen, wenn bei der
artigen kiinstlichen Durchschneidungen, wie sie z. B. Morgan 
bei seinen Planarien ausgefiihrt hat (s. Fig. 48), sich die N atur in 
einer Weise hilft, die von uns nicht als zweckmaBig erkannt wer
den muE. 

Wenn z. B. Lob Stammstiickchen von Tubularia frei aufhing und 
an heiden Enden Polypen hervorsprossen sah, so ist dies eine inter-
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essante Heteromorphose, die aber unmoglich im freien Leben em
treten kann, da ein solches Stammstuckchen nie frei hangen wird. 
Auch die erwahnten Experimente von Regenwurmern, in denen ein 
abgeschnittenes Kopfende einen zweiten Kopf, ein Schwanzende einen 
Schwanz regeneriert, werden eben nur im Versuch vorkommen, da von 
einem solchen Wurm nur ein kleines Stuck abgebissen oder das ganze 
Tier verschlungen wird; zum Ubriglassen eines kleinen Restes, der zu 
einer Bolchen Heteromorphose notig ware, wird es nie kommen. Auch 
vollstandige oder fast vollstandige Langsschnitte durch Planarien, 
oder sonstige komplizierte Schnittfuhrungen, wie sie Morgans be-

. kannte Figuren zeigen, 

Fig. 48. Heteromorphosen an Planarien, nach Morgan u. a. 
auS Korschelt, entstanden durch Einschnitte und Ab

schnitte kleiner Stiickchen. 

die ganz abenteuerliche 
Tiere entstehen lassen, 
sind in freier N atur nicht 
denkbar. Fig. 48 gibt 
mehrere solcher Hetero
morphosen wieder, die 
durch Langsschnitte oder 
aus kleinen Stuckchen 
entstanden sind. 

Es ist also durch diese 
eigenartigen Ergebnisse 
der Durchschneidungs
versuche noch nicht be
wiesen, daB die Regene
rate unzweckmaBig sind, 
denn die ZweckmaBig-
keit beschrankt sich 

e ben auf Vorkommnisse des normalen Lebens. Ahnlich sprach 
sich schon Roux aus: »Das Regenerationsgeschehen liefert Dauer
fahigkeit nur fur die in der Natur vorkommenden Verletzungen und 
Defektec. 

Nun finden wir aber zweifellos auch in der freien N atur un
zweckmaBige Regenerate, und diese mussen wir zu erklaren versuchen, 
da in diesem Bereich das Gesetz der ZweckmaBigkeit Gultigkeit 
haben solI. 

Das bekannteste Beispiel fUr solche Vorkommnisse wurde schon 
erwahnt: man kennt Eidechsen mit zwei und mehr, ja bis sieben 
Schwanzspitzen. Korschelt zahlt noch mehr solcher auf Regene:" 
ration zuruckzufuhrender in der Natur beobachteter Doppelbildungen 
auf: gespaltene Tentakel bei Polypen und Medusen, ebensolche Oirrhen 
bei Anneliden, doppelte Scheren bei Krebsen, DoppelgliedmaBen bei 
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Arthropoden und Vertebraten, Zwei- und Dreifachbildungen an 
Haarsternarmen. 

Wollen wir diese Bildungen verstehen. so mUssen wir uns erst 
ihre E~tstehung klar machen. 

Ein Doppelschwanz kann bei einer Eidechse entstehen, wentt 
das Ende abgeworfen und der Stumpf vielleicht durch einen BiB 
verletzt wird, eine doppelte GliedmaBe, wenn das Glied nur ange
brochen ist. 1m ersten Falle sproBt ein neuer Schwanz vom Bruch
ende und von der Wunde, im zweiten eine neue Extremitat von der 
Verletzung aus. 

Derartige Vorkommnisse werden sehr selten sein; meist wird 
der Eidechsenschwanz proximal von der Verletzung autotomiert werden, 
und eine angebrochene Extremitat wird wohl meist unvollkommen 
mit dem Korper verbunden sein, so daB sie nicht genUgend ernahrt 
wird, abstirbt und dann durch das Regenerat ersetzt wird. Wie 
baufigsolche unzweckmaBige Ersatzbildungen eintreten, ist nicht fest
gelegt; es handelt sich immer um Unika, um seltene Vorkommnisse, 
die besonders beachtet werden. »FUr selten eintretende Verluste 
kann nicht Vorsorge getroffen werden, selbst wenn dieselben von 
groBem biologischen Nachteil waren, weil die EinbuBe an Individuen
zahl, welche die Art etwa dadurch erleiden konnte, versehwindend 
klein ware« sagt Weismann. Dasselbe kann man auch auf die 
Heteromorphosen ausdehnen: sie kommen zu selten vor, und so werden 
die wenig en Individuen im Interesse der Art geopfert und zweck
miiBige Regeneration auf hiiufigere Verletzungen beschriinkt. 

Der Natur kommt es eben auch hier nicht so auf die Erhaltung 
des Individuum, als der Art an, und es ist fur die Art weit vorteil
hafter, die wenigen Exeniplare mit unzweckmaBigen Bildungen gehen 
zugrunde;, als daB sich im Interesse dieser Ausnahmen eine schwierige 
Veranderung der Regenerationsfahigktlit einstellte, die vielleicht die 
Nutzlichkeit der baufigen Regenerate beeintrachtigte. 

In diesem Sinne sind auch die experimentell erhaltenen Hetero
morphosen zu verstehen, soUten sie sich einmal in freier N atur aus
bilden konnen. Von dem V orderende eines Regenwurms aus regene
riert ein Vorderende, yom Schwanzende ein Schwanz, mag die Schnitt
flache kaudal oder oral schauen. Das Vermogen, einen Kopf oder 
Schwanz neu zu bilden, steckt eben im Vorder- oder Hinterteil des 
Tieres. SoUte einmal einkleines Wurmende in freier Natur ubrig 
bleiben und regenerieren, so kann fiir diesen gewiB auBerst seltenen 
Fall keine Umgestaltung der Kraft in Form einer Polaritat verlangt 
werden, so daB kaudal gerichtete Schnittflachen einen Schwanz, orale 
einen Ropf neu bildeten, ~ es ist wie gesagt zweckmaBiger, die auf 
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so seltene Weise verstlimmelten Individuen gehen zugrunde und 
werden del' Erhaltung del' Art geopfert. Das glei.che gilt fiir pro
ximal schauende W unden an Extremitaten, die nicht proximale, 
sondern distale Teile neu bilden. ·Was da regeneriert wird, ist nicht 
das, was urspiinglich mit del' Flache, die zur Wunde geworden ist, 
zusammenhing, sondern etwas Neues, was ihr fremd ist. Und doch 
ist das biologisch verstandlich, denn was entfernt und neu gebildet 
werden solI, ist stets del' distale Teil; es solI, man verzeihe mil' das 
Schlagwort, die GliedmaBe am Tier und nicht das Tier an del' Glied
maBe ersetzt werden. 

Wir stehen hier VOl' dem Paradoxon, daB eine durch das Ex
periment erzeugte UnzweckmaBigkeit sich fiir das Tier gerade als 
ZweckmaBigkeit entpuppt. Die Regeneration zeigt sehr gut, wie 
mit dem Begriff del' Niitzlichkeit umzugehen ist. 

Wir erklaren die Erschein ungen del' Regeneration 
nicht schlechthin als zweckmaBig, sondern finden den Vor
teil dieses Vermogens in seiner giinstigen Wirkung auf 
die Erhaltung des Individuum odeI' del' Art in del' freien 
Natur. 

Gleichzeitig wird unsere SteHung zum Experiment kIaI'. 
Wollen wir die Tragweite einer Fahigkeit an sich bemessen odeI' 

ihre N atur studieren, so sind Versuche das einzige, was hieriiber 
sichere Auskunft zu geben vermag. fiber ihre ZweckmaBigkeit odeI' 
UnzweckmaBigkeit £iiI' die Organismenwelt erhalten wir abel' von 
diesen Ergebnissen keine Antwort, da miissen wir uns zur Beobach
tung del' Tiere in del' Natur wenden. Natiirlich wird dadurch del' 
Wert des Experimentes, das auch praktisch verwertbare Resultate 
zeitigen kann, in keiner Weise beeintrachtigt. 

Unser Bestreben ging dahin, naehzuweisen, daB die Er
seheinungen und Vorgange der Regeneration zweekmaBige 
si/nd, und zwar nieh t nur in den meisten Fallen, sond ern 
ausnahmslos. Sehwierige Klippen waren zu umfahren, indem die 
offensiehtliehe UnzweckmaBigkeit einiger Regenerate eine biologisehe 
Erklarung verlangte. Abel' iiberall, selbst in den merkwiirdigen 
Fallen, in denen sieh del' Verlauf del' Regeneration von dem der 
normal ell Entwieklung untersehied, konnte die Niitzliehkeit dieser 
Abweiehung erkannt werden. 

Somit ergibt sieh, daB die finale Betrach tung auch der 
Regeneration, die besonders miBachtet wird, doch berechtigt ist 
und Beriicksichtigung verlangt. 
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Elftes Kapitel. 

Die Erscheinnngen der Vererbnng. 
Fina.le Betrachtnng der Verel'bnng bisher nicht anerkannt. Ihre StelInng 

zn den jetzigen Forschnngsmethoden. A. Zweckm:U3igkeit der erbliehen nnd 
nichterblichen Eigenschaften. Nichtvererbung von schadlichen Merkmalen (Ver
Btiimmelungen, Krankheiten), Vererbnng von ntitzlichen. Kammerer8 Versnche. 
Niehtvererbnng ntitzlicher Charaktere bei wechselnden AuBenbedingnngen oft 
der Erblichkeit tiberlegen. Erbliche schadliche Eigenschaften werden im Kampf 
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urns Dasein ausgeschaltet. Ubergang der Nichterblichkeit in Erblichkeit. B. Die 
verschiedenen Formen der Verertmng. Ihre ..1~edeutung in freier Natur. Inter
mediare, Mosaik-, alternative Vererbung. Ubergange. Verteilung der Typen 
auf verschiellene Merkmale. Zweckmal3igkeit einiger Erscheinungen der alter
nativen Vererbung. Entstehung der Dominanz. Wechsel der Dominanz. 

Wenn ich auch die V er e r bun g in den Kreis unserer Betrach
tungen einschlieBen und ihre· Erscheinungen auf die ZweckmaBig
keithin untersuchen will, so konnte dies in doppelter Hinsicht Be
fremden erregen. 

Einmal ist die :llirblichkeit als solche ein so zweifellos nlitz
li cher Vorgang, der zur Erhaltung des Artbildes eine notwendige 
Einrichtung darstellt, daB es vollig liberflUssig ist, noch ein Wort 
Uber diese Auffassung zu verlieren. Davon soIl in diesem Abschnitt 
auch nicht die Rede sein. 

Gehen wir aber ins Einzelne und versuchen unseren finalen 
Standpuukt auf die vers chiedenen Erschein ungen der Ver
erbung auszudehnen, so wird dieser Gedanke vielleicht abgelehnt 
werden, weil fUr ihn in dies em jungen Wissenszweig kein oder noch 
kein Raum ist. Es mochte verwirrend wirken, konnte man sagen, 
in ein noch so im FluB befindliches Forschungsgebiet einen neuen 
Gesichtspunkt hineinzutragen. Einer solchen Auffassung kann ich 
mich aber nicht anschlieBen. rch meine, daB es rur die Wissenschaft 
dienlicher ist, gleich von Anbeginn jeden Vorgang von allen Seiten 
zu beleuchten; denn dadurch schUtzt man die Furschung vor einer 
Einseitigkeit, die Leicht unduldsam wird und eine einzige Frag
stellung als die einzig berechtigte preist, und kann gewiB oft Er
scheinungen deuten, die eine einseitige Betrachtung nicht zu erklaren 
vermochte. 

Freilich - einen reich en Erfolg konnen wir von einer Priifung der 
Vererbungserscheinungen auf ihren Nlitzlichkeitswert hin nicht ver
sprechen; in der Hauptsache werden unsere AusfUhrungen sich 
darauf beschranken mUssen, Fragen aufzuwerfen, und nur in 
wenigen Fallen werden wir in der Lage sein, mit einer Vermutung 
zu antworten. Es genUgt mir aber, wenn die folgenden Zeilen zeigen 
sollten, daB man die Erscheinungen der Vererbung auch final 
auffassen kann, und wenn man die Berechtigung dieser Anschauung 
anerkennt. 

Der lirund, we:"llalb wir keine sicheren Ergebnisse von unserer 
Betrachtung erwarten konnen, wird klar, wenn wir einen Blick auf 
die bisherige Vererbungsforschung richten. 

So sehr seit J ahrzehnten das Studium der Erblichkeit die Biolo
gie beherrscht, die Frage, aus welchen NUtzlichkeitsgrUnden eine Eigen-



Betrachtungsweisen der Vererbung. 239 

schaft in dem einen Falle erblich. in einem anderen FaIle dasnicht 
ist, wesh9.lb dieses Merkmal auf die eine, janes auf eine andere Weise 
auf die N achkommen iibertragen wird, ist noch nicht aufgeworfen 
worden. Die bisherige Erblichkeitsforschung steht der. Frage nach 
der ZweckmaBigkeit eines Geschehens absolut fremd gegeniiber. Sie 
beschaftigte sich von altersher nur mit der Feststellung der Verer
bungsgesetze, richtiger Vererbungsregeln; erst in neuerer Zeit hat 
man auch den Mechanismus der Vererbung zu erkennen gesucht, 
und mit Erfolg ist man daran gegangen, .in die Erkenntnis der 
kausalen Momente einzudringen, welche den ganzen VererbungsprozeB 
regulieren und welche als Ursache angesehen werden miissen, daB 
die elterlichen Eigenschaften sich gerade nach dies en und keinen 
anderen Regellil auf die Nachkommenschaft iibertragenc (Godlewski). 
Auch jetzt gilt es noch, das schier uniibersehbare Tatsachenmaterial 
der Erblichkeit zu sichten und in ihm nach Regeln zu fahnden. Das 
Experiment ist da scharf an der Arbeit, ihm gilt jetzt die Haupt
arbeit der Biologen. Und vielerorts ist bereits der Schl~ier iiber 
dem Wirken der geheimnisvollen Kraft gelichtet, und wir konnen 
schon viele der verwickelten V organge auf einige allgemeingtiitige 
Grundsatze zurtick£tihren. Ja, sogar praktischen Nutzen haben die 
Versuche schon in Menge gezeitigt, wie ihn jeder Landwirt zu schatzen 
weiB. 

lodes - ftir unsereBetrachtungsweise ist diese Behandlung der 
Frage nicht gtinstig. Beim Studium von J ohannsens klassischem 
Buch iiber die Elemente der exaktenErblichkeitslehre kann ich mich 
des Gedankens nicht erwehren, daB diese Bastardierungsversuche und 
Ztichtungen .reiner Linien« uns zwar ein unschatzbares Mittel an die 
Hand geben, urn die Vererbungsregeln zu erforschen, daB aIle diese 
Versuche aber eigentlich in V organgen bestehen, wie sie in del' freien 
Natur nicht oder selten vorkommen konnen. Ein Darstellen von 
rein en Linien ist schon experimentell schwer zu erreichen und ver
langt oft einen schwierig herzustellenden AusschluB der natiirlichen 
Bedingungen. 

Kommen nun derartige Erscheinungen in der freien N atur nich t 
vor, so geben sie uns direkt auchkeinen AufschluB tiber den 
Ntitzlichkeitswert irgendeines Merkmals, da dieser doch nur durch 
genaue Beobachtung des Organismu8 in seiner Umwelt erkannt 
werden kann. 

Dennoch sind diese Experimente durchaus nicht als ftir uns wert
los zu bezeichnen. Denn in der freien N atur konnen wir unmoglich 
die Erscheinungen der Vererbung studieren. Die verwirrende Mannig
faltigkeit verhindert uns, einzelne Vorgange herauszusondern, und die 
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Geringfiigigkeit der Unterschiede zwischen Eltern und Nachkommen 
stellt unserem Beobachtungsvermogen uniiberwindliche Scbwierig
keiten entgegen. Nur wenn zufallig besonders auffallende Eigen
schaften iibertragen werden, bemerken wir es. So sind wir zu gro
beren Versuchen gezwungen, in denen wir mit deutlich erkennbaren 
Merkmalen arbeiten und unter kiinstlicher Entfernung aller .storen
den« Bedingungen der Umgebung die Natur zwingen, uns auf eine 
einzelne Frage Antwort zu geben. 

Damit ist man aber meines Erachtens noch nicht am Endziel 
angelangt, wenn die Experimente auch sicbtbare praktische Vorteile 
gezeitigt haben. Dem Ziichter genligen diese Erfolge, der Biologe 
ist aber noch vor die weit scbwierigere Aufgabe gestellt, in der 
unberlihrten N atur die Regein der Vererbung aufzusuchen, 
die ibn die Versuche gelebrt baben. J etzt lOst die Beobachtung das 
Experiment ab, und wenn Baur sein sebr anschauliches Buch .Ein
flihrung in die experimentelle Vererbungsiebre« schlieBt: • Viel mebr 
Experimentieren und weniger Theoretisieren ist die Parole flir die 
nachste Zeit«, so wird es clann beiBen: und noch viel mehr Beob
achtung! 

Und claIm, wenn wir Pflanze oder Tier wieder in der Umwelt 
betrachten konnen und nicht mehr im Gewachsbaus oder Kafig, dann 
konnen wir auch ein Verstandnis daftir gewinnen, aus welchen Zweck
maBigkeitsgrlinden sich gerade diese Eigenschaft bei dieser Form 
vererbt, bei der anderen aber nicbt. 

Auch in dies em Kapitel will ich das stets Betonte wiederholen, 
daB die Frage nach der ZweckmaBigkeit einer Vererbungsform das 
Forschen nach den kausalen Bedingungen in keiner Weise beein
trachtigt, die kausalen Ergebnisse aber zu einem biologischen Gesamt
bild zu erganzen fahig ist. Handelt es sich z. B. darum, zu erkennen, 
weshalb ein Merkmal sich gerade bei einer Form vererbt, bei einer 
anderen nicht,· so gibt uns die bisherige Bebandlung del' Frage die 
Antwort, daB die eine Form einen bestimmten Vererbungsfaktor be
sitzt und deshalb die Eigenschaft weitergibt, wahrend eine andere, 
der diesel' Faktor fehIt, sie nicht vererben kann. Abel' wesbalb es 
sich nun bei diesen beiden Arten gerade so mit der Vererbung ver
halt und nicht umgekehrt, das kann uns erst die Beobachtung der 
Arten in ibrer Umwelt Iehren, die uns liber die Nlitzlichkeit del' 
Merkmale A uskunft gibt. 

Denn Nichterblichkeit ist fur den Organismus von dem 
gleichen Wert wie Erblichkeit, und damit kommen wir zu 
unserem eigentlichen Thema der finalen Betrachtung der Vererbungs
erscheinungen. Wir fragen erstens nach der 
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Vom Ntitzlichkeitsstandpunkt aus betrachtet ware es am ein
fachsten, wenn schadliche Merkmale sich nicht vererbten, 
niltzliche dagegen terblich waren. So einfach ist freilich das 
Verhalten nicht. Abel' fiir einen Fall trifft das doch zu, namlich 
fiir Verletzungen und Krankheiten. 

Eine del' Hauptstreitfragen del' Erblichkeitslehre war die, 0 b 
erworbene Eigenschaften sich vererben oder nicht. So heftig 
fiir und gegen diese' Frage Stellung genommen wurde, darin stimmen 
doch alle Forscher tiberein, daB Verletzungen nie tibertragen werden. 
Die oft behauptete Vererbung von Narben wurde in das Reich der 
Fabel verwiesen, und die Versuche von Weismann sind bekannt, 
in denen Generationen von Mausen der Schwanz abgeschnitten wurde, 
ohne daB die Schwanzlange bei den Nachkommen irgendwie sich ver
ringerte. Gerade das letzte Beispiellehrt, daB sich ungtinstige Eigen
schaften nicht vererben; Waldmause konnen ihren Feinden ja oft 
dadurch entgehen, daB sie ihnen die abgerissene Schwanzhaut tiber
lassen; den hautlosen Teil beiBen sie sich dann abo Derartige kurz
schwanzige Exemplare findet man haufig. Sie zeigen sich infolge des 
Mangels des Steuers ungeschickt und werden besonders leicht von 
Hunden gefaBt, wie ich aus eigener Erfahrung weiB, denn main 
Airedale bringt mil' nul' kurzschwanzige, nicht frisch autotomierte 
Mause. Diese Kurzschwanzigkeit ist also schadlich und vererbt sich 
trotz Verstiimmelung in vielen aufeinander folgenden Generationen 
nicht. 

Dasselbe gilt von anderen Verwundungen, die ja durchaus als 
unzweckmaBig zu bezeichnen sind. 

Auch Krankheiten werden nicht tibertragen. Horen wir tiber 
dies en Punkt Godlewski; er betont, »daB die Krankheiten als 
solche, d. h. als Komplex gewisser pathologischer, im individuellen 
Leben erworbener Eigenschaften, nie vererbbar sind. DaB man 
so oft von der Vererbung del' Krankheiten hod, das hat seinen Grund 
nul' darin, daB man dies en Begriff in wesentlich anderem Sinne als 
die Biologen und nicht kritisch genug gebraucht. Es kann doch da
von keine Rede sein, daB sich Z. B. del' Komplex von Symptomen, 
welche das Bild der Tuberkulose zusammensetzen, hereditar, also ver
mittelst del' Geschlechtselemente, tibertrage! 

Anders ist es mit del' Disposition zu einer gewissen Krank
heit.. Dariiber spateI'. Versttimmelungen und Kran kheiten, 
diese schadlichen Merkmale, werden also nicht vererbt. 

'Peter, Die Zweckma2igkeit in der Entwicklungsge3chichte. 16 
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DaB dies nicht fiir ane »erworbenen Eigenschaften« gilt, zeigt 
sich, wenn wir uns zu niitzlichen Oharakteren wenden. Auf 
welche Weise diese Oharaktere iibertragen werden, welches der Mecha
nismus der Vererbung ist, das wird meist eingehend erortert; wir 
halten uns hier nur an die Tatsachen. Die wichtigsten hierher ge
hOrigen Versuche stammen von Kammerer. Ich greife einige spe
zielle Falle heraus. 

DaB Salamandra maculosa bei Wasserman gel V ollsalamander 
gebiert wie Sal. atra, ist eine sehr zweckmaBige Anpassung, da die 
Jungen gleich aufs trockene Land abgesetzt werden konnen, ohne 
Wasser zur Entwicklung zu brauchen. Nachkommen solcher Voll
salamander legten auch nach AufhOren der umandernden Bedingungen, 
also der Wasserarmut, Larven ab, die weiter entwickelt waren, als 
die normal geborenen. Das erst erworbene langere Tragen der Em
bryonen im Mutterleib hatte sich also vererbt. 

DaB der pigmentlose Olm, wenn er seine dunklen Aufenthalts
orte veriaBt, eine graue Farbe annimmt, ist als eine Schutzanpassung 
aufzufassen. Kammerer fand nun: »Olme, die durch Lichtwirkung 
eine dunkle Farbe angenommen haben, geben . . . meist einer eben
falls dunkelfarbigen Nachkommenschaft das Leben, mag diese nun 
aus Eiern oder aus bereits fertig entwickelten J ungen bestehen. c 

Interessant sind auch die Experimente desselben Forschers iiber 
Vererbung beim Feuersalamander, dessen Farbenkleid kiinstlich be
einfluBt werden kann, Veranderungen, die ebenfalls auf die Nach
kommen iibertragen werden. Leider wissen wir noch wenig iiber die 
biologische Bedeutung der verschiedenen Farb- und Zeichnungsformen; 
hOchstens ware eine Beziehung zwischen »gelber und dunkler Farbe 
des Bodens einerseits,' gelber Zeichnung und schwarzer Grundfarbe 
del' Salamander anderseits« zu erwahnen, die sich experimentell als 
zutreffend herausgestellt hat, »soweit es das Mengenverhaltnis der 
Pigmente betrifft«. In dies em Falle ware an eine Schutzfarbung zu 
denken. 

Niitzliche erworbene Eigenschaften vererben sich also 
in man chen Fallen. 

Diese beiden Beispielsgruppen der Nichtvererbung schadlicher 
und der Vererbung niitzlicher Merkmale kraftigen unsere Vermutung, 
daB bei den Vererbungsvorgangen ZweckmaBigkeitsmomente mit
sprechen. Ihnen stehen aber viele Falle entgegengesetzter N atur 
gegeniiber, in denen niitzliche Eigenschaften nicht, wohl aber schad
liche iibertragen werden. 

Beginnen wir mit der Nichtvererbung niitzlicher Oha
raktere. 
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Allgemein wird angenommen, daB die Vererbung in jedem Falle 
ein giinstiger Vorgang ist. Dem ist aber nicht so; selbst fur nutz
Hche N euer:werbungen kann Nichterblichkeit fiir den Be
stand der Form vorteilhafter sein, als Vererbung. Es scheint 
dies paradox, laBt sich aber an einem fiktiven Beispiel doch durch
fiihren. 

Ich stiitze mich dabei auf die Wahrscheinlichkeit eines Wechsels 
. der AuBenbedingungen. Die Veranderungen, die die Umgebung er
leidet, sind doch nicht immer fortschreitend. Wenn ein' J ahr be
sonders heiB war, so ist das nachste wahrscheinlich nicht noch 
heiBer, sondern wieder kiihlerj wenn ein Schiidling plOtzlich in groBer 
Menge erscheint, so wird seine Anhaufung nicht bleiben, sondern die 
Anzahl wird bald zur Norm zuriickgefiihrt werden, - kurz, man 
darf nicht verges sen, daB die Lebensbedingungen nicht stetig fort
schreiten, sondern in gewissen Grenzen schwanken. Selbstverstand
lich andern sie sich in groBen Ziigen eine Zeitlang in einer einge
nom men en Richtung. 

Nun ware es sehr unvorteilhaft fiir eine Art, wenn die neuen 
Eigenschaften, die sie z. B. in dem heiBen Jahr angenommen hat, 
sofort auf die N achkommen iibertragen wiirden, denn diese wiirden 
im nachsten kiihlen Jahr nicht so voll an die Umwelt angepaBt sein, 
als wie die nicht umgeanderten Individuen. 

Auch zahlenmaBig laBt sich dies ausdriicken. Nehmen wir irgend
ein meristisches Merkmal, z. B. die Skelettbildner (primaren Mesen
chymzellen) der Seeigellarven und nehmen (an, daB deren Zahl von 
20-40 schwanke, eine Zahl, die sich bei Temperaturen, die inner
halb der Behaglichkeitsgrenze der Tiere liegen, findet, doch so, daB 
die Exemplare mit .einer groBen Menge von Zellen besser del' Warme, 
solche mit geringerer besser der Kalte angepaBt sind. In einem 
besonders heiBen Jahre gehen alle Tiere mit 20-35 Skelettbildnern 
zugrunde und nur die mit 35-40 Zellen bleiben erhalten. Vererbt 
sich diese Zahl auf die N achkommen, so besitzen nun aHe Gastrula 
35-40 Skelettbildner. Tritt dann ein Umschlag in dem Klima nach 
der anderen Seite ein; so daB nur Larven mit 20-30 Mesenchym
zellen lebensfahig sind, so stirbt die Art aus, da infolge der streng 
normierten Vererbung nur solche mit 35-40 Zellen vorhanden sind. 
Vererben sich die Zahlell dagegen nicht so streng, so daB auch Kul
turen mit 20-30 oder 35-40 Skelettbildnern immer wieder Larven 
mit der Ursprungszahl 20-40 hervorbringen, so bleibt die Art be
steheJ,lj denn auch unter den Nachkommen der Seeigellarven mit 
35-40 Zellen finden sich immer solche mit 20-30, die auch der 
kiihlen Temperatur gewachsen sind. 

16* 
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Noch viel eher wird das Aussterben der Art erfolgen, wenn die 
Variabilitat erblich und fortschreitend ist, so daB Exemplare 
mit 35-40 Skelettbildnern solche mit 37-45, die mit .20-25 ent~ 
sprechend solche mit 15-23 hervorbringen. Dann kann flir den 
Fall, daB die Ritze, die mehrere Generationen lang herrschte,· die 
Zahl der Mesenchymzellen sehr hochgeschraubt hat, selbst bei einer 
Ruckkehr zu den frliheren Temperaturverhaltnissen kein Exemplar 
mehr mit 20-40 Zellen vorhanden sein, das die Art erhalten konnte. 

In diesem FaIle ist also Nichterblichkeit del' Erblichkeit uber
legen. Moglicherweise beruhen auf dies en Verhiiltnissen die viel aus
gedehnteren nichterblichen Veranderugen del' Pflanzen, die ja auf 
auBere Bedingungen so auffallend stark reagieren, wahrend die be
weglichen, verschiedeneren Bedingungen angepaBten Tiere weniger 
auffallig derartige Variationen zeigen. 

Diese Betrachtungen solIten dartun, daB nichterbliche Varia
tionen keine unnutze Spielerei der Natur sind, sondern daB ihnen 
eine hohe biologische Bedeutung zukommt. Sie sind vernachlassigt 
worden, weil sie fur die Deszendenz fur wertlos erachtet wurden, 
verlangen aber doch gebuhrende Berucksichtigung. 

Nun haben uns ja abel' die interessanten Versuche Kammerers 
gezeigt, daB erworbene Merkmale sich vererben konnen, daB labile 
Oharaktere, die bei einem Wechsel der auBeren Verhaltnisse wieder 
zurucksinken, durch Wirkung auf viele Generationen stabil und ver
erbbar werden konnen. Von unserem Standpunkt del' Nutzlichkeit 
aus ist dieses Verhalten leicht zu verstehen; so lange eben die neuen 
Bedingungen nurmehr auf wenige Generationen ihren EinfluB aus
ubten, erreichten sie auch ohne Erblichkeit stets das gleiche gun
stige Resultat durch Auslese del' variableren Art. Da die Verhiilt
nisse leicht wieder umgestimmt werden konnten, so war eine Erb
lichkeit, wie wir eben sahen, kein Vorteil. Erst eine lange Einwirkung, 
die einen Ruckgang unwahrscheinlich machte, flihrte zur Erblichkeit, 
die jetzt beim Bleiben odeI' Fortschreiten del' neuen Bedingungen 
von N utzen ist. 

Wir sehen also, daB nicht nur eine Nichtvererbung 
schadlicher, sondern auch eine Nichtvererbung nutz
licher Mer kmale z we ckmaBig sein kann. 

Nun erhebt sich abel' die Frage, wie wir uns zu del' sichel' vor
kommenden Erblichkeit schadlicher Merkmale zu stellen 
haben. 

Erblich sind z. B. viele der angeb'orenen MiBbildun:gen, 
die wie Oligodaktylie, Syndaktylie, Spalthand und ahnliche sicher 
keine zweckmaBigen Eigenschaften des Tragers darstellen. 
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DaB wir die Erblichkeit derartiger Deformitaten verfolgen konnen, 
beruht nur darauf, daB wir sie ziichten. Ein Mensch mit Spalthand 
kann sich in unserem Kulturleben ebenso behaupten, wie einer, dem 
dmell einen Dnfall Arm oder Bein verstiimmelt worden ist. Nicht 
moglich ware dies aber im rein en Kampf urns Dasein in freier Natur. 
Ein Tier - abgesehen von den Haustieren - geht mit einer ahn
lichen MiBbildung gewiB eher zugrunde, als daB es Nachkommen 
zeugen und seinenLeibesfehler ihnen iibertragen kann. Die N atur 
sorgt also fiir Ausmerzung dieser Individuen, so daB es vollig gleich
giiltig ist, ob das schadliche Merkmal sich vererbt odeI' nicht. 

Das gleiche gilt fiir die Dispositionen zu Krankheiten, 
zu Konstitutionsanomalien, die sich vererben. So zeigt ja die ent
setzliche Bluterkrankheit, die Haemophilie, einen eigenartigen, fest nor
mierten Vererbungstypus. Auch solche schadliche Eigenschaften 
konnen in der freien Natur, in dem schweren Kampf urns Leben, 
nie die Ausbreitung erlangen, wie im Menschenstaat; sie werden 
trotz ihrer Erblichkeit in wenigen Generationen ausgerottet werden. 

Aus diesen Betrachtungen folgt, daB die Erblichkeit an 
sich nicht die ausschlieBlich heI'I'schende Wichtigkeit 
in der Natur besitzt, die man ihr gern zuschreibt; sie ist in 
vielen Fallen indifferent, indem sie - bei schadlichen Merkmalen -
gar nicht in Erscheinung treten kann, in anderen ist sie sogar der 
Nichterblichkeitunterlegen .. 

1m vorhergehenden wurden Erblichkeit und Nichterblichkeit als 
Gegensatze behandelt. Sie sind das aber keineswegs, sondern durch 
Ubergange miteinander verbunden; die Starke del' Vererbbar
keit schwankt in weiten Grenzen. Auch diese Erscheinung 
kann biologisch verstanden werden. 

Stark vererbbar sind, wie Godlewski betont, besonders die 
konservativen Merkmale einer Generation, die als Sippen-, Rassen
oder Familiencharaktere geIten. Diese Eigenschaften werden oft als 
indifferent bezeichnet, wir haben aber im 3. Kapitel ausgefiihrt, daB 
sie wohl als zweckmaBig anzusehen sind, und zwar sind sie als An
passungen an die Dmwelt gewissermaBen in wei ten Grenzen aufzu
zufassen, so daB sie auch bei leichteren Veranderungen derselben 
sich noch als niitzlich erweisen konnen. Diese ihre weitgehende 
ZweckmaBigkeit bedingt ihre relative Konstanz und erklart auch die 
hochstehende Vererblichkeit. 

Schwacher vererbbar sind Neuerwerbungen. Besonders gering 
scheint das zu sein bei ganz frisch erworbenen Eigenschaften, wie 
sie Kammerer seinen Tieren aufzwang. Die Schwache der Uber
tragung zeigt sich in zwei Richtungen, und es ergibt sich (nach 
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Kammerer 1913) die Unterscheidung einer Intensitats- und 
Dauerenergie der Vererbung. »Es kann vorkommen, daB eine 
Veranderung sich bei den Nachkommen fast im vollen Umfange er
halt, aber nur in einer oder wenigen Generationen, dann sehr rasch 
verschwindet, und umgekehrt kann eine Veranderung schon in der 
nachsten Generation sehr abgeschwacht wiederkehren, aber dann sehr 
lange, vielleicht durch viele Generationen erhalten bleiben.« Es ist 
leicht verstandlich, daB sich eine jlingst erworbene Eigenschaft nicht 
sofort in ganzer Intensitat dauernd vererbt, da dies, wie oben dar
gelegt, flir die Art gefahrlich sein kann. Erst wenn der die Ver
anderung bestimmende Faktor lange Zeit ingleicher Starke einwirkt, 
ist anzunehmen, daB kein Rlickschlag mehr in die alten Bedingungen 
stattfindet. Dann ist die Festigung der Vererblichkeit erst erwlinscht 
und vorteilhaft. 

1m allgemeinen wissen wir gar zu wenig von dem Nlitzlichkeits.
wert der Eigenschaften, die wir auf ihre Erblichkeit hin untersuchen 
konnen; wir sehen aber, daB die finale Betrachtung der Vererbung 
doch ihre Berechtigung hat und auch einige Erscheinungen derselben 
zu erkHiren vermag. 

Noch auf einen zweiten Punkt konnen wir unsere finale Betrach
tungsweise anwenden, namlich auf 

B. Die· verschiedenen Formen der Vererbung. 
Es mag auffallen, wenn ich hier von verschiedenen Formen der 

Erblichkeit rede, zu einer Zeit, in der die alternative Vererbung das 
Problem in seiner ganzen Ausdehnung beherrscht und die Experi
mentatoren fast auschlie£lich beschaftigt. In manchen die Vererbungs
frage behandelnden Blichern finden daher die anderen Arten gar 
keinen Platz oder werden nur ganz nebenher aufgeflihrt. Besonders 
gilt dies flir Botaniker, aber auch bei Zoologen findet man diese 
Ansicht. So halt es Przibram fiir moglich, .daB schlieBlich die 
alternative Vererbung als die alleinvorkommende sich erweisen wird«. 

Uns kommt es aber auf die Erscheinungsformen der Erb
lichkeit an, auf das Aussehen des Nachkommen, und in diesem Sinne 
kann man drei Formen der Vererbung unterscheiden, die 
intermediare, die alternative und die Mosaikform. Allen drei 
Arten ist eine erhebliche Verschiedenheit der beiden Eltern eigen, 
deren differierende Eigenschaften dann in verschiedener' Weise in 
den N achkommen wieder auftreten. 

Flir die Verhaltnisse der freien N atur muB aber berlicksichtigt 
werden, daB diese Verschiedenheiten nicht immer vorzuliegen brauchen. 
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Andert sich die Umwelt in irgendeiner Weise, so werden die meisten 
erhaltenen Exemplare einer Art sich in der gleichen Richtung den 
neuen Bedingungen anpassen, - die einen vielleicht etwas starker 
als die andern. Dann kommt es darauf an, daB dieses neue, Vater 
und Mutter gleich zukommende Merkmal vererbt wird, und es ist 
vollig gleichgliltig, auf welche von den drei Formen diese Ubertragung 
vor sich geht. Der Effekt wird ganz der gleiche sein, ob die Nach
kommen das Mittel aus den Oharakteren von Vater und Mutter, oder 
diese mosaikartig verteilt, oder nur das Merkmal eines Elters in ganzer 
Ausdehnung tragen; da die Eltern die neue Eigenschaft beide in 
gleicher Weise zeigen, so werden die N achkommen in jedem FaIle 
gleich aussehen. 

Die Bastardierungsversuche, die uns hauptsachlich liber die Ver
erbungsformen unterrichten, werden in der freien Natur nur selten 
oder in sehr abgeschwachtem MaBe vorkommen. Wir wollen aber 
doch die Formen und einige der Regeln der Erblichkeit betrachten. 

Ich schicke eine kurze Orientierung liber die drei Vererbungs
formen voraus. 

a) Die gemischte intermediare Form der Vererbungs
richtung .beruht darauf, daB in ein und demselben Individuum, 
ja sogar in denselben Organen des Individuum die vaterlichen und 
mlitterlichen Oharaktere gemischt erscheinen .... Es entsteht dabei 
etwas, was zwischen der Intensitat des vaterlichen und des mlitter
lichen Merkmales in del' Mitte steht, was einen durchschnittlichen 
Oharakter in dieser Beziehung bildet.. (Godlewski.) 

Zeigen die Eltern also eine neue Eigenschaft, aber in ver
schieden starker Ausbildung, so wird die nachste Generation sie in 
mittlerer Starke tragen, etwas mehr hervortretend als wie bei dem 
einen Elter, etwas weniger als wie bei dem intensiv abgeanderten, -
also vielleicht in dem flir die neue Umwelt besonders glinstigen 
Grade. 

b) Die Mo saikform der Vererbungserschein ung »be
steht darin, daB sowohl die vliterlichen, wie die oft antagonistischen 
mlitterlichen Merkmale gleichzeitig an einem und demselben Nach
kommenorganismus del' ersten Generation oft dicht beieinander her
vortreten konnenc. (Godlewski.) Auch bei dieser seltenen Ver
erbungsart gehen Eigenschaften beider Eltern sichtbar auf die Nach
kommen liber, aber zum Unterschied von der vorigen nicht in mitt
lerer, durchschnittlicher Daseinsform, sondern in voller Ausbildung 
nebeneinander, so daB z. B. die Haut gescheckt die vaterliche oder 
mlitterliche Farbe aufweist, oder ganze Korperteile bald dem Vater, 
bald der Mutter gleichen. Dieser seltene Vererbungstypus braucht 
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von uns nieht besonders beriieksiehtigt zu werden; faBt ihn doeh 
Plate als eine besondere Form der alternativen auf (1913 § 21). 

c) Die alternative Vererbungsform »beruht darauf, daB 
in dem Naehkommenorganismus die Merkmale erseheinen, welehe nur 
einen elterliehen Organismus eharakterisiert haben, wahrend die des 
anderen elterliehen Teiles in dem Naehkommen iiberhaupt nieht auf
treten, resp. in ihm in latentem Zustand bleiben«. Doeh konneIi 
diese latenten Merkmale in spateren Generationen wieder siehtbar 
werden. 

Diese Form unterseheidet sieh von den beiden and ern also da
dureh, daB die Naehkommen in dem betreffenden Merkmal ganz dem 
Vater oder der Mutter gleiehen, wahrend sie bei den anderen Ver':' 
erbungsarten keinem EIter ganz gleieh waren, sonderD. ein neues 
Aussehen trugen. Diese haufigste, naeh einigen Autoren einzige 
Vererbungsform miissen wir auf einige besondere Punkte hin noeh 
bespreehen. 

Vorher abel' noeh einige Worte tiber das Verhaltnis der 
drei Arten zueinander .. Sie sind nieht immer scharf vonein
ander zu seheiden, sondern dureh Ubergange miteinander verbunden. 

Einmal konnen sie einandel' im Weehsel der Generationen ab
lOsen; so zeigen beim Zea-Typus der alternativen Vererbung die von 
zwei verschiedenen Eltern geziichteten Bastarde das Durchschnitts
aussehen, spalten aber doeh im weiteren Verlaufe Individuen ab, die 
nul' dem Vater odeI' nur del' Mutter gleichen. 

Dann sind Ubergange in der Art zu finden, daB die Eigen
schaften des einen EIters nicht immer vollstandig die des anderen 
unterdriieken, nicht rein »dominant« sind, so daB die Bastarde eine 
liiekenlose Reihe yom Aussehen des einen Elters bis zur Mittelstel.;. 
lung bilden konnen (Ubergang des alternativen zum intermediaren 
Typus). In gleieher Weise kanri bei einer Mosaikvererbung stellen
weise Versehmelzung der beiden Merkmale eintreten an Stelle rein
lieher N ebeneinanderstellung, also ein Ubergang zum intermediaren 
Typus. 

Weshalb in dem einen Falle der Typus der intermediaren, 
im anderen der der alternativen Vererbung eingesehlagen 
wird, das ist nns noeh unerfindlieh. Weder kausal noeh final laBt 
sieh eine Antwort auf diese Frage geben. ZweekmaBigkeitsgriinde 
miissen aber vorhanden sein, da die Formen der Erbliehkeit sieh auf 
versehiedene Charaktere verteilen. 

Am auffallendsten ist dies, wenn sieh in einem Bastardorga
nismus, wie dies Lang bei seinen Sehneekenkreuzungen fand, einige 
Merkmale gemiseht, andere alternativ vererben. Ja selbst an ein 
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und demselben Organ lieB sich dies beobachten: am Liebespfeil zeigte 
die Lange, das Profil der Kreuzleisten intermediares Aussehen, die 
allgemeine Form des Pfeiles, der Hals dagegen· glich ganz dem Pfeil 
des einen Elters. Hier kann man vielleicht am ehesten eingreifen 
und die einzelnen Merkmale auf ihren. Nutzlichkeitswert hin stu
dieren, um dann wieder die ZweckmaBigkeit der Vererbungsform zu 
erkennen. 

Interessant ist weiterhin, daB sich gemischte Vererbung mehr 
bei den Bastarden zwischen distinkten Arten findet, wahrend alter
native typisch ist fiir die Nachkommen bastardierter Rassen oder 
Abarten. Eine biologische Erklarung fiir dieses Verhalten ist vorder
hand nicht zu geben. 

Leichter verstandlich ist, daB alte atavistische Merkmale, die in
folge starker oder langer einwirkender Reize reaktiviert werden konnen, 
gleich mit der alten Stabilitat auftreten, also dem alternativen Typus 
folgen, wahrend »unlangst neu hervorgerufene odeI' ans sonstigem 
Grunde nicht im dynatnischen Gleichgewicht befindliche Merkmale ... , 
die erblich noch nicht vbllkommen fixiert sind« (L ang) intermediar 
vererbt werden. Denn die erst genannten Oharaktere sind gewisser
maBen erprobt, sie haben sich unter Verhaltnissen, die friiher be
standen und experimentell jetzt neu hergestellt wurden, bewahrt. Da 
kann auch gleich die alternative Vererbnng einsetzen und das Merk
mal unabgeschwacht in der friiher als zweckmaBig befundenen Starke 
erscheinen lassen. Wird dagegen eine ganz neue Eigenschaft her
vorgerufen, - undderartige Vorgange werden in der freien Natur 
eine groBe Rolle spielen - so muB erst, menschlich gesprochen, die 
richtige Mischung der Mer~male beider Eltern erprobt werden; ist 
ein EItel' besonders stark umgebiidet, sodaB er gewissermaBen iiber 
den zweckmaBigen Grad hinaus organisiert ist, so wiirde er bei al
ternativer Vererbung diese unglinstige Eigenschaft ungeschwacht den 
N achkommen weitergeben und diese dadurch ungeeigneter im Kampf 
ums Dasein machen. Intermediare Vererbung mildert dagegen die 
neue Eigenschaft und fiihrt sie vielleicht zur zweckmaBigen Starke 
zurlick. Sie konnte hier im Gegensatz zur alternativen viel zur Er
haltung der Art beitragen. 

Viele Fragen drangen sich auf, wenn wir die hochinteressantell 
Vorgange der gut durchgearbeiteten alternativen Vererbung, des 
Mendelns, betrachten. Man kann da gleich erst einmal dem Pro
blem nachgehen, wie es zur Entstehung del' Dominanz eines 
Merkmals libel' das andere gekommen ist. Wie dies phylogene
tisch zu denken ist, haben wir hier nicht zu erol'tern; ich denke mil', 
daB sicoh diese Vererbungsform allmahlich aus der intel'mediaren en t-
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wickelt hat. Dafiir spricht, daB wir, wie oben angedeutet, viele 
allmahliche Ubergange zwischen beiden Typen finden, ja, es wird 
von den in dieser Richtung arbeitenden Forschern angegeben, daB 
eine reine Dominanz etwas sehr Seltenes ist. (Go dlewski, S. 65.) 
Schritt fiir Schritt hat sich das Uberwiegen des einen Merkmals ein
gerichtet, hat in .verschiedener Ausbildung Halt gemacht, wo es 
notig war, oder sich zur vollkommenen Reinheit herausdifferenziert. 
Es hat den Anschein, als ob reine Dominanz den Endgrad der Ent
wicklungsreihe darstelle. 

Final kann man diesen Vorgang vielleicht betrachten als einen 
AbkiirzungsprozeB wahrend des Ablaufens einer neuen 
Anpassung. 1m Gegensatz zu dem oben geschilderten Vorteil del' 
intermediaren Vererbung iibergibt del' veranderte EIter sein neues 
Merkmal dem Nachkommen gleich in voller StarIH~, so daB Gene
rationen gespart werden, die die Individuen erst zu der dem einen 
Vorfahren eigen gewesenen, zweckmaBigen Hohe gebrachthaben wiirden, 
wie es bei gemischter Vererbung nur moglich ware. 

Es ist mir nicht entgangen, daB das eben Gesagte in einem ge
wissen Gegensatz zu den oben besprochenen Vorziigen der inter
mediaren Vererbung vor del' alternativen steht. Es liegt mir eben 
nur daran, anzudeuten, in welcher Richtung wir die ZweckmaBigkeit 
eines Vererbungstypus zu such en haben. Ein Vergleich von ver
schiedenen Vererbungserscheinungen wird lehren, in welchen Fallen 
die Vorteile der einen oder anderen Form iiberwiegen.-

Die ZweckmaBigkeit der Erscheinung der Dominanz eines Merk
mals wird besonders deutlich, wenn wir an die gut begriindete Pre
sence-Absence-Theorie Batesons (der Autor nennt sie richtiger 
Hypothesis) denken. N ach dieser stehen sich bei der Vererbung zwei 
Merkmale gegeniiber (Batesons AUelomorpha), von denen eines, das 
dominante, .bei den Nachkommen den Sieg iiber das andere, das 
rezessive, davontragt. Diese Paare bestehen nun stets aus einem 
vorhandenen, positiven und einem fehlenden, negativen Oharakter, 
z. B. rote Farbe, - keine rote Farbe. Das positive Merkmal domi
niert fast immer iiber das negative. Das ist verstandlich, wenn man 
bedenkt, daB es meist die neue Anpassung darstellt, die bald aus
geschaltet wiirde, wenn sie rezessiv ware. 

Auch nach PIa t e sind im allgemeinen die progressiven erblichen 
Variationen dominant, und der Niitzlichkeitswert dieses Befundes er
gibt sich aus einem Gedanken, den Plate in seinem vorziiglichen 
Buch iiber Erblichkeitslehre entwickelt: »So begiinstigt die alter
native Vererbung die ansteigende Entwicklung der Organismen, vor
ausgesetzt, daB die neue Form etwas besser angepaBt ist.« 
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Betrachten wir nun einige Erscheinungen der alternativen 
Vererbung vom finalen Standpunkt. Vielleicht erhalt man da Ant
wort auf wichtige Fragen. Warum ist z. B. ein Merkmal manchmal 
beim Mannchen dominant, beim Weibchen rezessiv? Warum erhalt 
das Mannchen das dominante Merkmal leichter, als das Weibchen? 
Beruht diese letzte Erscheinung vielleicht darauf, daB das Mannchen 
zum Aufsuchen des Weibchens intensiver im Kampf urns Dasein steht 
und daher gewissermaBen leichter im Annehmen eines neuen Charakters 
sein muB, als jenes? Dafur sprache die weitgehendere Differen
zierung der Mannchen im allgemeinen, die doch auBer Zweifel steht. 
Es ware da nachzuforschen, bei welchen Arten diese Bevorzugung 
des Mannchens angetroffen wird. 

Weiter: Wie ist die Verkoppelung und die AbstoBung 
von E r be i n h e i ten zu verstehen? 1st irgend ein ZweckmaBigkeits
grund dafur einzusehen, daB einige Eigenschaften sich abstoBen, 
andere sich anziehen? Sicher gilt dies fur die Verkoppelung zu
sammengehOriger Eigenschaften zu einem , biologischen Radikal« 
(Plate § 15). Bei Formen mit Generationswechsel z. B. bilden aIle 
die Eigimschaften, die eine Generation von der anderen unterscheiden, 
ein solches biologisches Radikal; sie treten immer in einer Generation 
latent, in der folgenden aktiviert ituf. Diese Merkmale mussen na
turlich in einem engen Zusammenhange stehen, und ihre Zusammen
gehOrigkeit, ihre »Verkoppelung« ist biologisch leicht verstandlich. 

Eine andere wichtige Erscheinung hat die Vererbungsforschung 
ans Licht gezogen: daB namlich die Dominanz keine absolute 
Eigenschaft eines Merkmals ist, sondern eine relative. 

Einmal kann ein Merkmal sich einem zweiten gegenuber als 
dominant, einem dritten gegenuber aber als rezessiv erweisen. Dann 
kann die Dominanz wahrend des Lebens des 1ndividuums oder wahrend 
seiner Phylogenese wechseln. Bei einigen Schneckenkreuzungen fand 
z. B. Lang erst gelb dominieren, das erst spater durch rot ersetzt 
wird (weitere Beispiele bei Plate 1913 § 34). Pr zibram flihrt ein Bei
spiel der phylogenetischen Entwicklung der Dominanz eines Merkmals 
an: Rattenkreuzungen lieferten im Jahre 1865 ein anderes Ergebnis 
als 1909; in den ersten Versuchen entstanden zur Halfte schwarze, 
zur anderen Halfte graue Nachkommen, spater bei den gleichen 
Bastardierungen nur schwarze, was ,auf den Ubergang auch der 
Weibchen zur Homocygotie in Schwarze hindeutet (Przibram, S. 140). 

Dieser Umschlag der Dominanz (Valenzwechsel) einer Eigen
schaft spricht dafur, daB auch bei diesen Erscheinungen finale Ge
sichtspunkte eine Rolle spielen. Ich vermute, daB der Wechsel im 
Aussehen z. B. der oben erwahnten Schnecken eine biologische Be-
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deutung besitzt. Die entwicklungsmechanische Forschung versucht 
ein~ kausale Erklarung dieser Befunde, aber auch ihren Niitzlich
keitswert solIte man beriicksichtigen und das Suchen nach diesem 
nicht von der Hand weisen. 

Es wurden nur einige wenige Erscheinungen der alternativen Ver
erbung erwahnt. Man kann aber alle die vielgestaltigen Ergebnisse 
der Mendelschen Vererbungsforschung final betrachten; vieHeicht 
wird da mancher Vorgang verstandlicher. 

Die eben besprochenen Erscheinungen sind Resultate von Ex
perimenten, die den Vorgangen in der freien N atur nicht gleich Zll 

setzen sind. 
Die Versuchsergebnisse lassen aber auch erkennen, welche Erfolge 

die alternative Vererbung in heier Natur bei Panmixie, bei 
freier Vermis chung aller Individuen, haben wird. Flir uns hand~lt 
es sich fast durchaus um allogame Organismen, die sich nicht durch 
Selbstbefruchtung fortpflanzen. N ach beliebig vielen Generationen 
wird in diesem FaIle die Nachkommenschaft gerade so zusammen
gesetzt sein, wie in der zweiten Generation und wird, wenn wir eine 
Vererbungsform haben, in der die Heterozygoten nicht intermediar 
aussehen, ganz den Stammeltern gleichen, die ja der Umwelt ange
paSt sind. Erst bei Kreuzungen mit neuem Blut und Ausschaltung 
von Kategorien durch Selektionsprozesse andert sich das Anfangs
verhaltnis. Die ZweckmaBigkeit auch dieser Erscheinung liegt auf 
der Hand. 

Wir haben gesehen, daB die Erscheinungen der Vererbung sehr 
vielgestaltig sind; es findet sich nicht eine Form del' Erblichkeit, 
sondern mehrere in allen moglichen Abstufungen und Durchmischungen. 
Und diese Variabilitat des Vererbungsvorganges solI uns dazu ver
anlassen, diesen Verschiedenheiten auf den Grund zu gehen. Bio
logische, finale Betrachtung wird uns in vielen Fallen ein Verstand
nis fiir diese Mannigfaltigkeit aufgehen lassen. 
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Zwolftes Kapitel. 

Die Erscheinungen der Variabilitat. 
Variabilitat ala solche niitzliche Erscheinnng. Variabilitat und Variation. 

Priifung von Eigenschaften der Variabilitat anf ihre ZweckmaJ3igkeit. A. Die 
GrllBe der Variabilitat unahhangig von der Entwicklnngsgeschwindigkeit und 
vom Mittelwert. 1. 1st fUr jede Art charakteristisch. Konstante und variable 
Formen. Eutelie und ihre biologische ErkJarung. GrllBe der Variabilitiit pro
portional der Verschiedenheit der Lebensbedingungen. 2. 1st fiir jedes Merk
mal charakteristisch. Variable und konstantere Merkmale. Variabler sind neue 
Eigenschaften, konstant altererbte. 3. 1st fUr jedes Entwicklungsstadium cha
rakteristisch. Ansicht, daB jiingere Stadien variabler seien, als .iiltere, nicht 
haltbar. B. Die Veranderlichkeit der Variabilitiit. Erb1lhung bei Veriinderung 
der Lebensbedingnngen. 1. Beobachtnngen: Sperling, Schnecken. 2. Versuche: 
Seeigel, Aszidienlarven. Erh1lhung durch jede Art del' Veriinderungen der Ent
wicklungsbedingungen. Koloradokiifer: Tower, Chilomonas: Pea r I. C. Das 
weit.ere Schicksal der larvalen Variabilitat. Variabilitat aus inneren Ursachen 
wirkt nicht auf weitere Stadien ein, wohl abel' solche aus anBeren Ursachen. 
Biologische Erkliirung. 

Wenn wir uns dazu wenden, die Variabilitat auf ihre Zweck
maBigkeit hin zu untersuchen, so konnen wir dieselben W orte an 
die Spitze stellen, die das vorige Kapitel einleiteten. Denn wie die 
Erblichkeit, so ist die Variabilitat eine nUtzliche, dauerfordernde 
Eigenschaft der Organismen, die zur Anpassung an wechselnde Ver
haltnisse und damit zur Erhaltung der Art notwendig ist. Darauf 
solI auch hier nicht eingegangen werden. 

Dagegen muB ich an bereits im 3. Kapitel (8. 53 ff.) gemachte 
AusfUhrungen erinnern, in denen dargelegt wurde, daB die Ver
schiedenheit der Individuen einer Art an sich auch fUr den 
gegenwartigen Artbestand selbst von groBem Vorteil ist, 
in dem sie sich der Uberall in der Organismenwelt herrschenden 
Variabilitat anpaBt; die zahllosen Arten mit Schutzfarbung und 
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Schutzgestaltung sind in ihrer indi viduellen Verschiedenheit ihren 
stark variierenden Vorbildern ahnlicher und daher geschlitzter, als 
wenn sie unverandert gleichartig nur eine bestimmte Form nach
ahmten. 

Wir wollen hier, wie es im vorigen Kapitel bei Besprechung 
der Erblichkeit geschehen ist, die Erscheinungen der Variabili
tat auf ihren Nlitzlichkeitswert hin ins Auge fassen, und zwar 
ohne Rlicksicht auf ihre Ubertragbarkeit auf die Nachkommen, da 
dieser Gesichtspunkt schon im vorhergehenden Abschnitt zur Sprache 
gekommen ist. 

Ich muB noch betonen, daB ich mich hier durchaus auf die 
Va ria b ili tat beschranke, deren Eigenschaften im allgemeinen 
wenig beachtet werden, wahrend die der Variation von anderen 
Autoren fast ausschlieBlich berlicksichtigt und auch in ihrer Zweck
maBigkeit gewlirdigt werden. Urn kein MiBverstandnis aufkommen 
zu lassen, will ich noch kurz den Unterschied zwischen diesen beiden 
Erscheinungen prazisieren. 

Variabilitat ist Veranderlichkeit der Organismen, Va
ria tion ihre V eran derung, Variabilitat nach D uncker, .der Aus
druck flir die Wahrscheinlichkeit, unter einer gegebenen Anzahl von 
Individuen individuelle Verschiedenheiten der Merkmale anzutreffen«, 
Variation dagegen der • Vorgang, dessen Resultat innerhalb del' 
Spezies individuelle Verschiedenheiten der einzelnen Merkmale sind«. 
Die Variation ist groB, wenn die Abweichungen eines oder mehrerer 
Individuen vom Mittel oder von ihren Vorfahren sehr bedeutende 
sind, wenn also z. B. irgend ein Merkmal bei einer Art von 2 bis 
30 schwankt, wahrend das Mittel 15 ist. Die Veranderlichkeit, die 
Variabilitat dagegen ist groB, wenn bei einer gegebenen Anzahl von 
Individuen viele vom Mittelwert abweichen, wenn also von 100 In
dividuen, die in einem Merkmal von 11 bis 20 variieren, nul' wenige 
den Mittelwert 15 aufweisen, viele dagegen irgendeine del' anderen 
Zahlen 11, 12 usw., d. h. wenn die Streuung groR ist. Die GroBe 
der Variabilitat wird durch den Variabilitatsindex c (auch Haupt
abweichung 11 oder Standartabweichung (J genannt), ausgedri'tckt. 

Auf den Unterschied der GroBe von Variation und Variabilitat 
bin ich eingegangen, weil es auf diesen Begriff hier besonders 
ankommt. Die GroBe der Variabilitat ist ihre wichtigste 
Eigenschaft. Ihr habe ich zwei experimentelle Studien gewidmet, 
bin ihren Ursachen nachgegangen und habe sie biologisch zu ver
stehen gesucht. In diesen Arbeiten findet man genaueres liber diesen 
Punkt. Meine Untersuchungen beziehen sich allerdings nicht auf 
erwachsene Tiere, sondern auf Entwicklungsstadien; aber es ergab 
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sich beim Vergleich mit in der Literatur niedergelegten Befunden, 
daB die Variabilitiit der embryonal en Formen durchaus den gleichen 
Gesetzen folgt) wie die der entwickelten Organismen, sodaB unsere 
Ergebnisse auch auf diese iibertragen werden konnen. 

Zwei Erscheinungen der Variabilitiit wollen wir auf ihre Zweck
miiBigkeit hin priifen: ihre GroBe und ihre Veriinderlichkeit. 
Zum SchluB wird noch auf das weitere Schicksal embryonaler 
Variabilitat eingegangen. 

A. Die GroBe der VariabiUtat. 
Es ist allbekannt, daB es konstante und variable Arten und 

Merkmale gibt; neuerdings hat man Tierformen gefunden, die aus 
einer bestimmten Zahl von Zellen bestehen, von denen jede sich an 
ihrem bestimmten Platze befindet; andererseits gibt es Arten, wie 
z. B. den Lindenschwiirmer, die so veranderlich sind, daB es schwer 
halt, von ihrem Aussehen eine fiir aIle Individuen giiltige Beschrei
bung zu liefern. Das gleiche wird weiter unten flir Merkmale aus
gefiihrt werden. 

Worauf beruht nun diese Verschiedenheit in der GroBe 
der Variabilitat? Man hat aHe moglichen Beziehungen zu 
anderen Oharakteren der Tiere herzustellen versucht, aber mit Unrecht. 

So sollten sich schneller entwickelnde Organe und Tiere 
eine groBere Veriinderlichkeit besitzen, als langsamer wachsende. 
Ich selbst hatte bei meinen ersten Versuchen geglaubt, daB be
schleunigte Entwicklung die Variabilitat eines Merkmales erhohe, bis 
ich durch weitere Experimente zu dem Ergebnis gelangte, daB diese 
Beeinflussung auf veranderte Lebensbedingungen iiberhaupt und nicht 
auf die Wachstumsgeschwindigkeit als solche zuriickzuflihren sei. 
Schon bei nahe verwandten Arten zeigt sich, daB die Variabilitat 
nicht mit der Entwicklungsschnelligkeit wachst; die Larven des See
igels Echinus entwickeln sich bedeutend schneller, als die von SphaeT
echinus, und doch variiert die Zahl der Skeletbildnerzellen bei der 
ersten Art nicht mehr, als bei der zweiten, ist nach meinen Ver
suchen sogar ein wenig konstanter; der Variabilitatsindex 8 betragt 
flir Echinus 5,01, flir Sphaerechinus 6,13. 

Noch auffallender wird das Resultat, wenn wir die Aszidie 
Phallusia zum Vergleich heranziehen. Ihre Larven entwickeln sich 
auBerordentlich schnell, so daB man die Ohordazellen schon nach 
12-24 Stunden zahlen kann. Trotzdem schwankt die Zahl der 
Ohordaelemente nur wenig um 40, und den Variabilitatskoeffizienten 
berechnete ich im Jahre 1905/06 auf 0,735, im Jahre 1910 sogar 
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auf 0,18. Die Variabilitat ist bei diesem sich rapid entwickelnden 
Tier demnach viel kleiner als bei den langsamer wachsenden Seeigel
larven. 

Schon diese Beispiele, die sich beliebig vermehren lieBen, lassen 
erkennen, daB die GroBe der Variabilitat von der Schnellig
keit der Entwicklung odeI' des Wachstums vollig unab
hangig ist. 

Von manchen Seiten wurde der Satz aufgestellt, daB die Varia
bilitat abhangig sei von del' Rohe der Mittelwerte; so ver
mutet Martini, daB »die Zahlenvarianten bei Runderten von Zellen 
Mher sein werden, als bei wenigen~. Auch diese Beziehung !aBt 
sich nicht erkennen, diese Vermutung ist falsch. Ein Beispiel aus 
unseren Versuchen moge zum Beweis genligen: Die Gastrula von 
Sphaerechinus besitzen im Mittel 42 Skeletbildnerzellen, die von 
Echinus dagegen 56; trotzdem ist der Variabilitatsindex fiir die Zahl 
diesel' Zellen bei Sphaereehinus Mher (6,13) als bei Echirtus (5,01). 
1ch konnte also Dunckers Satz voU bestatigen: »Die Rohe del' 
Mittelwerte steht ... in keinerlei Beziehung zur GroBe ihrer Raupt
abweichungen« . (= Variabilitatsindex). 

Feste Beziehungen zu irgendwelchen Merkmalen lassen sich 
also flir die GroBe del' Variabilitat nicht aufstellen, und da taucht 
schon die Vermutung auf, ob es nicht ZweckmaBigkeitsgrlinde 
sind, die bestimmend fiir diese Erscheinung sind. Nlitzlichkeitswerte 
lieBen sich fiir die eben angefiihrten angenommenen Beziehungen 
jedenfalls nicht herausfinden. 

Verwandschaft von Arten, Zusammengehorigkeit von Merkmalen, 
Aufeinanderfolge von Entwicklungsstufen, all dies beeinfluBt auch in 
keiner Weise die Rohe del' Variabilitat; jede Art, jedes Organ, jedes 
Entwicklungsstadium hat seine bestimmte Variabilitat und diese 
scheinbare Regellosigkeit notigt uns, nach einer ErkIarung zu suchen, 
die sich fiir einige Falle auch schon geben laBt. 

Es ist sehr wichtig, sich diese Verhaltnisse vor Augen zu halten, 
darum miissen wir auf sie etwas naher eingehen. 

1. Die Variabilitat ist ftil' jede Art charakteristisch. 

DaB die Variabilitat zu del' Verwandtschaft del' Arten keine 
Beziehung hat, ist oft schon betont worden. »It often happens« 
schreibt Bat e son in seinem groBen Variationswerk, »that in parti
cular genera or in particular species, a considerable range of Meristic 
Variation is found, while in closely allied forms there is little or 
none. « So sind die Geophiliden variabler, als die iibrigen Ohilo-
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poden I soschwankt die Anzahl der Beine bei den neotropischen 
Arten von Peripatus, wahrend sie bei P Balfouri konstant ist. 

Final betrachtet konnte man auch nicht einsehen, weshalb nahe 
verwandte Formen stets die gleiche Variabilitat aufweisen sollten, 
wahrend es wohl zu verstehen ist, daB eine Art nicht stark zu vari
ieren braucht, wahrend eine sehr nahe stehende diese Eigenschaft 
bei ihrer anderen Lebensweisll im hohem Grade notig hat. 

Somit kann man von variablen und konstanten Formen 
sprechen, oder besser von stark und wenig variablen, da eine abso
lute Konstanz wohl nicht beobachtet ist. 

Das Endglied in diesel' Reihe stellen die von Goldschmidt 
und besonders von Martini studierten Formen dar, die ~Euteliec 

zeigen, d. h. aus einer bestimmten Anzahl von Zellen zusammen
gesetzt s·ind. Diese Konstanz kann einen erstaunlichen, geradezu 
grotesken Grad erreichen. So schreibt Martini von dero von ihm 
genau untersuchten Radertier Hydatina senta: es .findet sich unter 
den 959 Zellen (oder besser Kernen) des Tieres nicht eine, die be
liebig fehlen konnte oder sich manchmal wesentlich andel's als sonst 
verhielte. Sie Hegen alle hiibsch an dem ihnen gesetzlichen Platz 
mit ihrer typischen Form, Bau und Funktionc. 

Zu diesen End£ormen fiihrt eine ununterbrochene Reihe von 
Arten, indem auch bei eutelischen Tieren sich geringe Verschieden
heiten zeigen konnen. Martini· fand selbst zweimal in 20 Fallen 
in der zentralen Platte des Magens von Fritillaria eine Zelle zuviel, 
unter 100 Fallen fand sich einmal das sechste Ganglion des Riicken
stranges statt aus drei aus vier Zellen zusammengesetzt, und was 
solche UnregelmaBigkeiten mehr sind. Kurz, eine geringe Variabili
tat zeigen diese Arten auch, und ob bei Hydatina senta del' Variabili
tatskoeffizient (3 = 0,000 ist, ist moglich, kann abel' erst durch 
Untersuchung von vielen Individuen erwiesen werden. 

Was ziehen diese Tiere fiir einen Vorteil aus ihrem Au£bau aus 
einer bestimmten Zellzahl? Martini sieht den Nutzen darin, daB 
sie als .moglichst einfacher Organismus mit den sparsamsten Mitteln, 
aber pr:azisester Arbeit . . . .. schnell zur Geschlechtsreife (oder 
einem sonst fiir die Spezies besonders wichtigen Stadium) ge£ordert< 
werden. 

Das ist ohne Zweifel zuzugeben. Aber warum treffen wir die 
Eutelie nur bei einiger Formen, und weshalb variieren einige Arten 
stark, andere weniger? 

lch glaube, daB del' schon anderwarts ausgesprochene Gedanke 
Berechtigung hat, daB Tiere, die in wechselnden Bedingungen 
leben, val'iabler sein miissen, als solche in gleichmaBiger 

Peter, Die ZweckmaJligkeit in der Entwicklungsgeschichte. 17 
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U m w e It. Erstere mussen sieh eben verschiedenen Verhaltnissen an
pass en konnen und bedurfen einer groBen Veranderlichkeit, wahrend 
letztere in enger gespannten auBeren Bedingungen leben und da
her eine einseitige Anpassung und keine weitgehende Variabilitat 
brauchen. 

Einen interessanten Beweis fur diese Vermutung liefern Mon t
gomerys Berechnungen. Diese ergaben namlich, daB die Wander
vogel Nordamerikas starker variieren, als Standvogel, und unter den 
ersten Formen wieder die Arten mehr, die ausgedehnte Wan de
rungen unternehmen, wahrend Arten, die nur klein ere Reisen machen, 
etwas konstanter sind. Nun ist es doch klar, daB die Bedingungen 
um so mannigfaltiger sind, je groBer das Areal ist, das die Vogel 
bestreichen. Wir finden hier also ein genaues Verhaltnis zwischen 
del' GroBe del' Variabilitat und der Verschiedenheit der Lebensbe
dingungen. 

Sehen wir uns nun die Formen an, bei denen Zellkonstanz ge
funden wurde, so gehOren sie entweder den Darmparasiten (Nema
to den) oder den Planktonorganismen (Oikopleura, Fritillaria, Hyda
tina) an. Die ersteren leben in ganz eng begrenzten Verhaltriissen 
und sind, wenn sie ihren Wirt gefunden haben, von der Sorge um 
den Kampf ums Dasein befreit. Ebenso sind die Lebensbedingungen 
im Plankton sehr gleichmaBig. Somit konnen wir verstehen, wes
halb sich die merkwurdige Eigenschaft der Eutelie, die eine ganz 
besonders geringe Variabilitat bedeutet, sich bei diesen Tieren findet, 
die in so gleich bleibender Umwelt leben. 

Interessant ware es, nahe verwandte Arten, die verschiedene 
Variabilitat zeigen, auf ihre Lebensbedingungen hin zu untersuchen. 
Tower hat den Koloradokafer Leptinotarsa decemlineata als eine 
sehr variable Form beschrieben, wahrend eine andere Art L. sig'l'l,a
ticollis das andere Extrem der Konstanz darstellt. Auf der ersten 
Tafel des klassischen Werkes, das die geographische Verbreitung 
der Leptinotarsa-Arten wiedergibt, finde ich L. decemlineata in der 
Tat uber einen groBen Bezirk der sud lichen vereinigten Staaten verbreitet, 
wahrend L. signaticollis nur auf einem klein en beschrankten Gebiet 
Mexikos lebt. Auch hier scheint also Verschiedenheit der Lebens
bedingungen mit groBer Veranderlichkeit zusammenzufallen, und um
gekehrt. 

Ich glaube mich durch diese Beispiele berechtigt· zu dem Satze, 
daB eine groBe Variabilitat mit wechselnden Lebensbe
dingungen, eioe schwache mit konstanteren zusammen
fall t, eine Erscheinung, dereo ZweckmaBigkeit obeo erlautert 
wurde. 
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2. Die Variabilitat ist fiir jedes Merkmal charakteristich. 

Wenn wir oben stark und schwach variable Arten unterschieden 
so ist dies nicht so aufzufassen, als ob die Tierein allen Merkmalen 
eine groBe oder geringe Veranderlichkeit aufwiesen, es bezieht sich 
dies nur auf eine groBere Anzahl von Charakteren; die Intensitat 
der Variabilitat erstreckt sich durchaus nicht in gleicher Weise auf 
aHe Organe eines Tieres. 

Bei den meisten Tieren kann man konstante und variable 
Eigenschaften unterscheiden. (Der Einfachheit wagen wahle ich 
diese Bezeichnungen, die aber relativ verstanden werden. wollen und 
genauer wenig und stark variabel bezeichnen sollen.) So unterscheiden 
Friese und W agn er bei Hummeln variable Merkmale (Qualitat, 
Dichte, Farbung und Zeichnung des Haarkleides, Farbung der Beine 
und Flligel, Flugzeit der Koniginnen) und konstantere (Beschaffen
heit des Kopfes, der Mundwerkzeuge, des mannlichen Geschlechts
apparates und des allgemeinen Habitus.) Auch bei meinen Seeigel
larven fand ich einige Merkmale, z. B. die SkelettbildnerzeHen, sehr 
variabel, wahrend die GroBe der Gastrula viel konstanter war und 
in gar keinem Verhaltnis zur Zahl oder Masse der eben genannten 
ZeHen stand. Es zeigen also die verschiedenen Merkmale eines 
Tieres ganz verschiedene Variabilitat. 

Handelte es sich hier um verschiedene Merkmale eines Individuum, 
so konnen wir auch die Variabilitat eines Charakters bei 
verschiede nen Tierformen untersuchen. Auch diese ist nicht gleich
maBig, sondern wechselt anscheinend regellos. Brewsters Unter
suchungen gipfeln geradezu in dem Satze, daB ein Charakter, welcher 
bei den Individuen einer Gruppe variabel ist, in anderen Gruppen 
sich ganz anders verhalten kann. lch verweise auch auf das oben 
gegebene Beispiel von Peripatus. 

Fragen wir uns nun nach der Ursache dieser Verteilung der 
GroBe der Variabilitat, so verfligen wir bereits liber einige Unter
suchungen, die uns einen Fingerzeig flir die Bedeutung der schwanken
den Verschiedenheit geben. 

Brewster fand bei seinen Untersuchungen die Merkmale, die 
die einzelnen Arten innerhalb einer Gruppe unterscheiden, schwanken
der als die, welche verwandten Gruppen gemeinsam sin~. So unter
scheiden sich z. B. die Nager Zapus insignis und Z. hudsonianus 
durch die Lange des Ohres, zwei Arten einer anderen Nagergattung 
Sitomys durch die Lange des Schwanzes: infolgedessen ist der Varia
bilitatskoeffizient in der ersten Gattung am groBten flir die Ohr
lange, der den der Schwanzlii.nge libertrifft, wahrend bei Sitomys 

17* 
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der Koeffizient der Schwanzlange groBer ist als der flir die Ohr-: 
lange. 

Field kam bei seinen Messungen am Vorderfliigel des Sphingiden 
Thyreus abbottii zu ahnlichem Ergebnis. Dieser Schmetterling unter
scheidet sich von seinen Verwandten durch einen verlangerten und 
gezackten AuBenrand der V orderfliigel, und diese spezielle Eigen~ 
schaft variiert starker als die anderen Oharaktere des Vorderfliigels, 
ihr Variabilitatskoeffizient iibertrifft den der Lange und Breite. 

Ein ahnliches,wichtiges Resultat lieferten Pearls (1907) Unter
suchungen iiber die Variationen einer Krabbe ( Cambarus propinquus); 
das scherentragende Bein, das am meisten differenzierte,' variierte 
mehr als eins der anderen, und an diesem wieder am meisten der 
differenzierteste und spezialisierteste Abschnitt, die groBe chela. Die 
am meisten differenzierten Teile variieren also am starksten. 

Die Ergebnisse dieser Arbeiten stimmen darin iiberein, dan die 
Eigenschaften, die seit langer Zeit fixiert sind und somit 
allen Arten einer Gruppe zukommen, konstanter sind, wah
rend solche, die erst spater sich herausbildeten, als die 
einzelnen Arten aus der gemeinsamen Stamm form hervor
gingen, starker schwanken. 

Das ist biologisch gut zu verstehen. Einmal haben wir im 
Auge zu haben, daB die Gruppeneigenschaften mehr allgemeiner 
N atur sind, daher fiir verschiedene AuBenbedingungen angepaBt, 
denen sie dann ohne zu variieren gerecht werden konnen, wah
rend die Arteigentiimlichkeiten sich an spezielle Verhaltnisse an
zupassen haben, die leicht schwanken konnen und daher auch eine 
entsprechende Variabilitat der differenzierten Merkmale verlangen. 
Dementsprechend variiert auch bei der Krabbe der spezialisierteste 
Beiuteil am starksten. Dann ist zu bedenken, daB Gruppencharak
tere meist viel friiher entstanden sind, als Artmerkmale und die 
zweckmaBigste Gestalt sozusagen schon gefunden haben, die bei jenen 
noch nicht herausmodelliert ist. 

1m allgemeinen laBt sich also sagen, dan Variabilitat sich 
bei Merkmalen dort findet, wo sie biologisch notwen
dig ist. 

3. Die Variabilitat ist fur jedes Entwicklnngsstadinm 
charakteristisch. 

Allgemein findet man die Ansicht verbreitet, daB die Varia
bilitat im Laufe der ontogenetischen Entwicklung abnehme. Jiingere 
Embryonen sollen variabler sein, als altere, diese wieder verschieden
artiger, als erwachsene Tiere. Vernon spricht direkt von einem 
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»Gesetz<: .The variability of a developing organism diminishes re
gularly with its growth«. K. E. v. B a er hat diese Beobachtung in 
.seinem klassischen Werke iiber Entwicklungsgeschichte niedergelegt, 
und der Augenschein giebt ihm Recht, wie diese Tatsache auch 
vielfach bestatigt worden ist; jeder, der die ganze Entwicklung eines 
Tieres in vielen Individuen studiert hat, gewinnt denselben Eindruck. 
Es fragt sich nun, ob diese Behauptung zu Recht besteht, oder ob 
hier ein Irrtum vorliegt. 

Da ist gleich im Anfang zu beach ten: die groBere Verschieden
heit junger Embryonen ist zum Teil nur scheinbar. Junge Keime 
zeigen namlich leicht jedes Detail im Oberflachenbild; sie sind flach 
ausgebreitet, durchscheinend und besitzen iiberhaupt wenig Einzel
heiten. Da wir dieselben nun bei starkeren VergroBerungen zu 
durchmustern pflegen, so faUt die geringste Verschiedenheit zweier 
Embryonen sofort ins Auge. Anders bei alteren Stadien: hier bieten 
sich dem Beobachter nur wenige Organe im Flachenbild dar, das 
demnach nur einen kleinen Teil des Organismus enthUllt; Uber die 
Ausbildung der inneren Organe belehrt uns erst die Schnittserie. 
GroBere Embryonen betrachten wir Ubrigens mit schwacheren Linsen 
und werden daher geringere Verschiedenheiten schwerer gewahr. 
Ein Plus oder Minus von zwei Urwirbeln fallt bei jUngeren Keimen 
sofort auf, ist aber bei alteren nur nach eingehender Untersuchung 
zu erkennen. Kurz, es drangen sich die individuellen Unterschiede 
bei jUngeren Keimen mehr auf als bei alteren. 

Exakt laBt sich diese Beobachtung schwer ausdriicken. rch 
habe bei meinem Eidechsenmaterial die Embryonen, die einem Mutter
tier entnommen worden waren oder entstammen, auf die Zahl ihrer 
Ursegmente hin untersucht und die Variabilitat dieser Geschwister
embryonen festgestellt. Dabei ergab sich, daB die jiingeren Stadien 
durchaus in den gleichen Grenzen schwankten, wie die alteren, also 
nicht variabler waren. FUr Embryonen von 0-20 Ursegmenten be
trug die Differenz in der Zahl der Somiten 2, 0, 1-2, 2, 2, 2, 4, 1 Ur
segmente, ihre Zahl schwankte also urn 2. Bei solchen von 30 bis 62 
Urwirbeln betrugen die Differenzen 3-4,3,8, 0-1,0, 2, 1, 2,0, 3-4, 
also im Durchschnitt ebenfalls 2, waren sogar etwas groBer, als im 
ersten Falle. Die Zahlen geben zwar die Variationsbreite an; da 
der Variabilitatskoeffizient aber von dieser abhangig ist und bei der 
geringen Anzahl der Tiere nicht berechnet werden konnte, so mUssen 
wir uns mit diesen Angaben begnUgen. 

Die Untersuchung bestatigte den oben angefiihrten Satz n i ch t 
und lehrt: die Variabili tat in der Zahl der U rsegmente ist 
bei jiingeren Stadien nicht groBer, als bei alteren. 
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In der Literatur :linden sich mebrere Falle verzeicbnet, die das 
gleiche Resultat ergeben. 

So scbreibt Sob 0 tta, daB von der zweiten Halite des sechsten 
Tages an an den Keimblasen del' Maus, die vorher ziemlich gleichmaBig 
gebaut waren, eine groBe Variabilitat Platz greift. Am siebenten 
sind aber »die Mannigfaltigkeiten der Keimblase iiberbaupt ganz 
enorm. Selbst die GroBe ist eine im gleicben Entwicklungsstadium 
auBerordentlich schwankendec. 

Eine ahnlicbe Erhobung der Variabilitat wahrend der Entwick
lung war mir bei den Untersucbungen von Eidechsenembryonen auf
gefallen, indem sie zur Zeit der Anlage der Ursegmente groBere 
Verschiedenheiten aufwiesen, als friiher. 

Ebenso stellte Weldon durch Messungen fest, daB sicb bei 
Tascbenkrebsen eine Periode wahrend des Wacbstums :lindet, in der 
die Hau:ligkeitder Abweichungen yom Mittel groBer ist, als friiher 
und spater. 

Endlicb zitiert Vernon selbst eine Angabe von Bowditch, der 
beim Menscben eine sichtbare ErhObung der Variabilitat kurz vor 
und wahrend der Pubertat bei Knaben, in geringerem Grade auch 
bei Madchen fand, die dann wieder zuriickging. 

Diesen Daten stehen die Messungen Fischels an Enten
embryonen verschiedenen Alters gegeniiber. Fischel verglich Em
bryonen mit der gleichen Urwirbelzahl auf ibre GroBe und die Aus
dehnung einzelner Teilstrecken ihrer Lange hin und fand: »Die 
individuellen Variation en sind nun durchaus nicht an allen Strecken 
und in allen Stadien gleichmaBig und in gleicher GroBe vorhanden; 
vorwiegend wurden sie vielmehr in den jiingsten Stadien gefunden.« 
Hier handelt es sich urn Variation, doch lassen sich diese Satze auch 
auf die Variabilitat iibertragen. 

~s ist natiirlich nicht zu leugnen, daB ein Merkmal in friiberen 
Altersstufen starker schwanken kann, als in spateren; das spricht 
nur fUr unseren Satz, den die angefiihrten Beispiele bewiesen, daB 
namlich die Variabilitat fiir jedes Entwicklungsstudium charakteristisch 
ist und nicbt mit dem Ablauf del' Entwickhing abnimmt. 

Nun fragt sich noch, wesbalb einige Stadien besondere Varia
bilitat aufweisen, andere nicht. Icb glaube, daB man auch fiir diese 
Differenzen ZweckmaBigkeitsgriinde annehmen kann, wenn sie 
uns auch wegen del' schwer verstandlichen Biologie des Embryo noch 
nicht bekannt sind. Darauf weisen schon die Angaben Sobottas 
und Bowditchs hin. Die Variabilitat des Mauseeies wird . enorm 
groB, wenn das Uterusepithel degeneriert und die Keimblase direkt 
an die ernahrende Schleimhaut grenzt, also bei einem offenbaren 
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Wechsel der Entwicklungsbedingungen, bei dem wir auch eine solche 
ErhOhung erwarten dUrfen. Ahnliches gilt fUr die Pubertatsjahre, 
in den en Bowditch die Variabilitat vergroBert fand, die ja durch 
den Eintritt der Geschlechtsreife auch einen eingreifenden Wechsel 
in den Lebensbedillgungen bedeuten. 

Die Variabilitat ist also fiir jede Art, jedes Merkmal 
und jedes Entwicklungsstadium charakteristisch, und zwar 
entspricht ihre Rohe den biologischen Anforderungen, die 
an die Variabilitiit gestellt werden. 

B. Die Veranderlichkeit der Variabilitat. 
Wir haben eben gesehen, daB die Variabilitat nach Art, Merk

mal und Entwicklungsstadium sehr wechselt und konnten wahrschein
lich machen und fUr einige FaIle auch beweisen, daB dies in Uber
einstimmung steht mit den verschiedenen AuBenbedingungen, die 
wechselnde Anforderungen an die Variabilitat eines Organismus oder 
eines seiner Teile stellen. Es scheint also, daB die GroBe der Varia
bilitat von der Umwelt abhangt. 

Da nun die Bedingungen, unter denen ein Tier lebt, nicht gleieh
bleiben, so ergibt sich der SchluB bei Annahme obigen Zusammen
treffens, daB auch die Variabilitat z. B. eines Organs keine starra, 
fest normierte GroBe ist, sondern daB auch ihre Intensitat schwan
ken muB. 

Verlangt wiirde theoretisch eine VergroBerung der Varia
bilitat bei Veranderung der Lebensbedingungen. 

In unveranderter Umwelt brauchen die Organismen sich nicht 
zu verandern, sie sind ihr eben angepaBt. Sobald sie aber wechselt, 
tritt auch die Notwendigkeit an das Tier heran, mit den Verande
rungen gleichen Schritt. zu halten und sich mit ihr in passender 
Weise zu verandern. Dann wird also eine Umbildung notig. 

Man mag sich den Wert der Selektion vorstellen, wie man will, 
das wird jeder zugeben mUssen, daB eine ErhOhung der Variabilitat 
(wie auch der Variation) der Selektion einen besseren Angriffspunkt 
bietet. Ein Diagramm, das ich einem in Vernons Buch enthaltenen 
nachbilde, macht dies klar. In Fig. 49.A ist eine Variationskurve fUr 
284 Individuen dargestellt, dienur in geringer Anzahl (geringe Vana
bilitat) und in geringem Grade (geringe Variation) vom Mittelwert 0 
abweichen. Die Abweichung betrifft nur 9 Einheiten, und 40 Exem
plare besitzen den Mittelwert O. Der Variabilitatsindex I> betragt flir 
dieses Beispiel 3,174. Fig. 49B zeigt dagegen eine Variationskurve 
fUr dieselben 284 In dividuen , aber mit erhOhter Variation (die Ab-
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weichung vom Mittel betragt hier bis 15 Einheiten) und Variabilitat 
(es weichen viel mehr Exemplare vom Mittelwert ab, der sich nur bei 
14 Individuen findet): der Variabilitatsindex betragt fiir diese viel 
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flachere Kurve 13 = 6,705, ist also mehr als 
doppelt so groB, als fiir die steile Kurve 
Fig. 49A. 

Der Vorteil der flachen Kurve der hohen 
Variabilitat fiir die Wirkung der Auslese 
liegt auf der Hand. 

Ist die Variabilitat sehr gering, die 
Kurve also sehr steil (Fig. 49 A), so werden 
bei einer Veranderung der Bedingungen nicht 
mehr die vielen dem arithmetischen Mittel 
nahestehenden Exemplare, die vorher am bes
ten angepaBt waren, die lebensfahigsten sein, 
sondern andere, z. B. mit dem Merkmal8 oder 
9, die yom Mittel mehr oder weniger entfernt 
stehen, deren es aber in der steilen Figur nur 
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Fig. 49. Variationskurven von 2S4 Individnen bei schwacher (<l9A) nnd starker (49B) Variabilltilt 
nnd Variation. Bei 0 liegt der Mittelwert, von dem sich die Variant en urn 9 (in 49A) oder l1i (in 

49 B) Einheiten entfernen. 

wenige (3) gibt. Eine flachere, starkere Variabilitat zeigende Kurv~ 
dagegen wird bei gleicher Individuenzahl von den letzteren viel mehr 
(21) enthalten, daher werden bei hOherer Variabilitat mehr Tiere er
halten werden konnen. Wahrend die erhOhte Variabilitat die Kurve 
abflacht und so fiir die Auslese giinstigere Bedingungen schafft, breitet 
die erhohte Variation sie aus und erzeugt neue, starker abweichende 
Varianten, die der Selektion neue Angriffspunkte bieten konnen. 

Sehen wir einmal zu, ob unsere Forderung zu Recht besteht, ob 
also eine Art auf Veranderung ihrer Lebensbedingungen 
mit einer Erhohung der Variabilitat reagiert. 
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Wir konnen uns hier auf Beobachtungen wie auf Versuche 
stiitzen: Beobachtungen, die Tierformen, die in neue Lander einge
fiihrt wurden, verg1eichen mit der Stammform, und Experimente, in 
denen wir kiinstlich die Bedingungen der Tiere verandern. In beiden 
Fallen muB die Variabilitat der Art im Mutterlande bzw. der unter 
norma1en Verhaltnissen kultivierten Tlere derjenigen der Art im neuen 
Land, bzw. der in experimentell modifizierten Bedingungen geziich
teten gegeniibergestellt werden. Beide Kategorien haben ihre Vor
teile: die Beobachtungen werden an einem Material angestellt, mit 
dem gewissermaBen die Natur experimentiert hat~ in den Versuchen 
ist es dagegen moglich, die AuBenbedingungen in sehr verschiedener 
Weise zu verandern und damit zu ergriinden, ob eine bestimmte Ver
anderung eine besondere Wirkung auf die Variabilitat ausiibt. 

1. Beobachtungen. 

Die Beobachtung in der Natur 1ehrt, daB veranderte Lebens
bedingungendie Variabi1itat erhohen. Dies ist der Fall bei 
eingefiihrten Arten, die sich den neuen Verhaltnissen anbequemen 
miissen. 

Dies gilt fiir den in Amerika eingefiihrten Sperling (Bumpus, 
zitiert nach Vernon), dessen Eier von 18-26 mm in der Lange 
variieren, wahrend sie in England 18,5-25 mm lang sind. »Ameri
can eggs' are considerably more variable both in shape and size, 
than english eggs«, schreibt Vernon. Auch Helix nemomlis hat 
nach Oockerell (s. Vernon 1903, S. 315) nach ihrer Einfiihrung 
von Europa nach Virginia auBerordentliche ErhOhung der Variation 
gezeigt. 

Ein weiteres eigenartiges Beispiel erwahnt Bumpus (1898, zitiert 
nach Duncker). Die Schnecke Littorina littorea war seit etwa 
50 J ahren in das atlantische Kiistengebiet der Vereinigten Staaten 
eingefiihrt worden und hatte dort nicht nur eine Reihe von Form
veranderungen erfahren, sondern auch die Variabilitat der Spezies 
ist durch den Aufentha1tswechsel beeinfluBt worden. Hinsichtlich 
des Variationsumfanges U stehen die eng1ischen Formen stets hinter 
den nordamerikanischen zuriick. Duncker (1898) berechnete aus den 
Tabellen der Originalarbeit auch den Variabilitatsindex des Quotienten 
von Breite zu Hohe der Schale und fand dense1ben bei den ameri
kanischen Formen stets hoher, als bei den eng1ischen j bei jenen 
betrug der Index 13 2,4849-3,0340, bei diesen 2,3024-2,3775, die 
neu eingewanderten Formen variieren demnach an Breite und In
tensitat starker, als die Stammformen. Dabei schein en die Lebens-
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bedingungen, die an den einzelnen amerikanischen Fundorten 
herrschten (felsigeKiiste, steiniger oder weicher Grund usw.), keinen 
nennenswerten EinfluB auf die Variabilitat der neuen Lokalform 
auszuiiben. 

Diese Beobachtungen beweisen zahlenmaBig die Erhohung der 
Variabilitat bei einem Wechsel der LebeJ:lsbedingungen. 

Wenden wir uns nun zu den 

2. Versnchen. 
Ich hatte mir die Beantwortung der Frage, ob veranderte Lebens

verhaltnisse die Variabilitat erhohen, als Hauptaufgabe fiir meine in 
N eapel ausgefiihrten Versuche gestellt und priifte diese Idee an zwei 
weit auseinander stehenden Tiergruppen, an Seeigeln und Ascidien. 
Als leichter zu bearbeitendes Material zog ich die in Masse zu er
haltenden Larven dieser Tiere vor und benutzte als zahlenmaBig 
auszudriickendes Merkmal die Skelettbildner (primaren Mesenchym
zellen) der Seeigel (Sphaerechinus granularis, Echinus micro tuber
culatus und Strongylocentrotus lividus). Bei der Monascidie Phal
lusia mammillata zahlte ich die Ohordazellen. Die Formen boten 
noch den Vorteil, daB die beiden Merkmale in sehr hohem Grade 
verschieden variierten, ja selbst die Seeigelarten differierten in dieser 
Hinsicht, so daB die Ergebnisse zugleich fiir eine der Art nach ge
ringe oder hohe Variabilitat gelten und somit eine weitere Bedeu
tung erlangen. 

Besonders verwendbar sind ja die Seeigellarven, die ich ver
schiedenen abnormen Bedingungen aussetzte und die sehr gut auf 
solche Einfliisse reagierten. Ich ziichtete sie in Warme oder Kalte, 
in Wasser, das von dem Golfwasser in seiner Zusammensetzung ab
weicht, wie Aquariumwasser, oder solchem mit Zusatz von Ohloroform, 
Natronlauge oder Salzsaure, endlich in ungiinstigen Bedingungen, 
wie kleinen SchiiJchen mit wenig Wasser. Stets wurde das Er
gebnis erhalten, daB die Variabilitat der beeinflussten I. .. ar
yen hoher war, als die der III normalen Verhaltnissen ge
lassenen. 

Ich fiige eine Tabelle bei, in der meine Versuche verzeichnet 
sind; in der ersten Reihe ist die Nummer des Experimentes an
gegeben, in der zweiten die verwendete Art, in der dritten ist der 
Variabilitatsindex fiir die normale Kultur berechnet, in der 
vierten der Index der unter abnormen Bedingungen gehaltenen. 
In der fiinften endlich ist die Art der abnormen Bedingungen ver
zeichnet. 
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Variabilitat der Skelettbildner nnter normal en nnd abnormen 
Bedingnngen. 

Versuch Art 

33 Echinus 
45 -
74 -
65 Strongyloc. 
- -
67 -
13 Sphaerechin. 
14 -
20 -
21 -
39 -
54 -
56 -
- -
57 -
- -
59 -
- -
- -
61 -
- -
62 -
- -
63 -
- -
64 -
69 -
78 -
79 --
80 -
Durchschnitt fUr 

Sphaerechinus 

Knltur nnter 
normalen 

Bedingnngen 

7,40 
2,61 
4,688 
4,970 
-

5,625 
5,58 
5,7 
5,6 
5,3 
8,1 
2,847 
5,019 
-

4,446 
-
-

4,126 
-

5,223 

-
3,865 
-

4,610 
-

4,387 
4,312 
3,007 
9,850 
5,186 

5,13 

Kultur nnter 
Art der abnormen abnormen 

Bedingnngen Bedingnngen 

15,4 Warme 
11,92 

" 5,685 
" 4,508 
" 5,551 Kalte 

8,093 Warme 
12,84 

" 11,6 
" 12,27 
" 13,5 
" 13,2 
" 6,180 kleine Schale 

7,110 Aquariumwasser 
8,714 

" 
kl. Schale 

10,895 Warme 
5,973 Chloroform 
7,063 Kalte + Aqnarinmwa8ser 
6,953 kl. Schale + 

" 6,572 Aquariumwasser 
5,883 Natronlauge 
5,640 Salzsaure 
6,091 Natronlauge 
6,173 Salzsaure 
3,625 Kalte 
2,468 Chloroform 

10,336 
" 5,463 Kalte 

8,634 Warme 
10,184 

" 9,020 
" 

7,90 

Die Tabelle lehrt, daB die Variabilitat bei Veranderungen der 
Entwicklungsverhaltnisse sofort roit ErhOhung ihres Index reagiert. 
Dabei ist es vollig gleichgultig, auf welche Weise diese Veranderung 
geschieht. Dies ist besonders zu beachten, denn die Verschieden
artigkeit der Versuche gestattet nicht, einen besonderen Faktor, wie 
Wiirme oder Ohloroform, fUr das Resultat verantwortlich zu roachen j 
das gleicheErgebnis gestattet nur, die Veranderung als solche als 
Ursache fur die ErhOhung der Variabilitat anzusehen~ Die wenigen 
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abweichenden Zahlen sind erklarbar (s. die spezielle Arbeit) und be
einflussen das Gesamtergebnis nicht. 

Ais Mittel fiir aIle Versuche ergab sich flir Sphaerechinus aine 
Erhohung des Variabilitatsindex um mehr als die Halfte seines 
Wertes. 

Zugleich mag hier bemerkt werden, daB diese ErhOhung um so 
ausgiebiger ist, je starker die Bedingungen verandert wurden, so daB 
sie proportional der GroBe der Veranderung der Umwelt ist. Ge
naueres hier anzugeben, wiirde zu weit fiihren; ich verweise da auf 
meine speziellen Arbeiten. 

Viel konstanter als die Zahl der Skelettbildner ist die der Ohorda
zellen von Phallusia. 

Mit Phallu81:a stellte ich flinf Versuche an, in vieren beeinfluBte 
ich die Entwicklung durch Warme, in einem durch Ziichtung in 
einem Uhrschalchen. AIle flinf Experimente ergaben flir die Kulturen 
in abnormen Bedingungen einen erhohten Variabilitatsindex, der, ob
wohl sehr klein, in normalen Kulturen 0,360, dennoch fast urn das 
Dreifache, bis auf 1,02 stieg. 

Variabilitat der Chordazellen von Phallusia unter normalen 
und ahnormen Bedingungen. 

Kultur unter KuItur unter 
Versuch normalen abnormen Art der abnormen 

Bedingungen Bedingungen Bedingungen 

34 0,8 1,77 Warme 
38 0,28 0,55 

" 40 1,18 1,33 
" 42 0,14 0,91 
" 55 0,00 0,533 Uhrschalchen 

Mittel E= I 0,360 1,02 

Die Versuche mit Phallusia fiihrten also zu ganz dem gleichen 
Resultat, wie die mit den Seeigeln. Daher kann man ihr Ergebnis, 
daB Veranderung der Lebensbedingungen die Variabilitat 
erhoht, wohl verallgemeinern, zumal es mit den Resultaten der Ex
'perimente anderer Autoren gut iibereinstimmt. 

Ein besonders reiches Material bieten die schon friiher heran,. 
gezogenen ausgezeichneten Versuche von Tower. 

Tower hat Arten des Koloradokafers zu Temperatur- und 
anderen Experimenten benutzt und die Farbveranderungen dieser 
Kafer, verglichen mit den Farben der Elterntiere und unbeeinfluBter 
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Kontrollversuche, festgestellt. Dabei zeigen seine Tabellen haufig 
eine ErhOhung der Variabilitat bei den Versuchstieren, und zwar so
wohl den Eltern, als auch der Kontrollzucht gegenuber. 

Allerdings hat er nicht die Variabilitat selbst berechnet, da seine 
Unter'suchungen nicht auf diesen Punkt ausgingen. Um so bewei
sender sind die Zahlen fur uns, wenn die ErhOhung der Varia
bilitat sich aus den Tabellen herausrechnen laBt. Ich habe dies fur 
zweiTabellen von Leptinota1'sa signa#'collis getan und finde den Index 
fur die durch Warme beeinfluBte Kultur (c) hOher als fur die Eltern
tiere (a) und die Kontrollzucht (b). Fur Tabelle 91 fiude ich 8& 1,163, 
eb 1,111 und 8 C 1,256. Dieselben Werte betragen fur Tabelle 100: 
1,168, 1,110, 1,521. Kaltezucbten ergaben gleiche Resultate, wie 
Tower bemerkte. 

Lep#'notarsa decimlineata ist viel variabler als die andere Art. 
Auch hier ergeben die meisten Tabellen, daB die Versuchskultur 
variabler ist als Kontrollzucht oder Eltern. DaB dies nicht in allen 
Fallen zutrifft, beruht wohl auf der Ungunst des benutzten Merk
mals, das nicht meristisch war, sondern in Farbungsgruppen, nach 
ihrer Helligkeit angeordnet, bestand. Die Differenzen zwischen diesen 
einzelnen. Klassen sind wohl verschieden groB, - daher vielleicht 
einige abweichende Resultate. 

1m ganzen kann man aber sagen, daB Towers Tabellen unser 
Ergebnis voll bestatigen, daB Tiere ihre Variabilitat erhOhen, wenn 
sie in andere Bedingungen gebracht werden, gleich, welcher Art 
diese sind. 

Auch Vernon (1896) hat neben der Bestimmung der Verande
rung von Seeigellarven durch veranderte Lebensbedingungen in seiner 
g!oBen Arbeit die Variationsstatistik nicht vernachlassigt. Seine 
Versuche beziehen sich auf die Veranderung der GroBe der Plutei 
und ihrer Arme. Auf S. 608 konstatiert er, daB die Variabilitat der 
unter normalen Bedingungen angesetzten Kulturen 23,0, die der ab
norm en aber 25,7 ist. Er schlieBt daraus, wie wir sehen, mit Recht: 
.Is may thU:s be looked upon as probable that change in the con
ditions of environment from the normal tends to increase somewhat 
the limits of variation in the size of the larvae.« Speziell erwahnt 
Vern 0 n eine geringe Variabilitat fur Zuchten, die zwischen 18 und 
20° gehalten worden waren (22,2); bei hOherer Temperatur ist sie 
groBer (24-26,3) entsprechend unseren Ergebnissen. 

Endlich waren noch die Versuche Pearls zu erwahnen, der 
seine Ghilomonas-Kolonien teils in gunstigen, teils in ungunstigen Be
dingungen zuchtete und im letzteren FaIle eine geringe ErhOhung 
der Variabilitat feststellen konnte. 
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Zusammenfassend ist also aus diesen Versuchen der SchluB zu 
ziehen, daB veranderte Lebensbedingungen die Variabilitat 
einer Art erhohen, und zwar ist es dabei gleichgliltig, in welcher 
Hinsicht diese Veranderung vor sich geht. J e normaler die Verhalt~ 
nisse sind, denen die Form angepaBt ist, desto geringer ist die Varia
bilitat, erhOht sich aber proportional der GroBe der Veranderung der 
Umwelt. Damit werden, wie oben ausflihrlich dargelegt, flir die ein
setzende Selektion die notwendigen neuen Angriffspunkte geschaffen, 
so daB sich die Art in Ubereinstimmung mit den neuen Bedingungen 
umgestalten kann. 

Zwei Erscheinungen der Variabilitat wurden im vorstehenden 
auf ihren biologischen Wert hin untersucht. Es waren Stichproben, 
in denen gezeigt wurde, daB eine finale Betrachtung der Variabilitat 
wohl gerechtfertigt ist. Aber auch andere, imPrinzip wohl aHe 
Eigenschaften dieser Variabilitat konnen von dies em Standpunkt aus 
beleuchtet werden. lch mochte zum SchluB nur noch auf ein Er
gebnis eingehen, das mir meine Versuche zeitigten: 

C. Das weitere Schicksal larvaler Variabilitat. 
Sehr wichtig ist die Frage, ob die Variabilitat fruher Entwick

lungsstadien auch in spateren Phasen nachklingt oder ob diese un
abhangig .von jenen ihre eigene Verschiedenheit bewahren. Beides 
finden wir bei unseren Seeigellarven, und beide Falle sind als zweck
maBig wohl zu verstehen. 

Diese Frage ist schon oHers aufgeworfen worden; so teilt R a b 1 
die Verschiedenheiten, die er in der Entwicklung der Linse fand, 
ein in »solche, welche im weiteren Verlaufe der Entwicklung durch 
regelnde Einflusse oder V orrichtungen, wie vor aHem durch die Kor
relation der sich entwickelnden Organe, wieder ausgeglichen wurden, 
und zweitens solche, welche keine Ausgleichung erfuhren, sondern 
durch aHe folgenden Stadien bestehen blieben und auch im fertigen 
Zustande zum Ausdruck kamen«. Mit Recht betont er, daB die 
ersteren in phylogenetischer Hinsicht belanglos, die letzteren dagegen 
sehr wichtig sind; immerhin sind diese doch fur das betreffende Sta~ 
dium von biologischer Bedeutung. 

Eine auffallende Verschiedenheit in dieser Hinsicht b()ten nun 
die Variabilitat aus inneren Ursachen, die das Keimplasma 
betrifft und blastogener Natur ist, und die aus auSeren Ursachen, 
die durch auBere Verhaltnisse bedingt nur das Soma, den Korper 
affiziert. 



Schicksal larvaler Variabilitat. 271 

Die erste Art der Variabilitat driickt sich in der Verschieden
heit von Kulturen verschiedener Elterntiere aus, die unter gleichen 
Entwicklungsbedingungen gehalten werden, wahrend die andere Art 
sich bei Zuchten von den gleichen Eltern nndet, die sich entweder 
uuter normalen (Kontrollkultur) oder abnormen Bedingungen (Wlirme, 
Ka1te, Ohloroformzusatz usw.) entwickelten. 

Untersucht wurde einmal die Anzahl der Skelettbildnerzellen im 
Gastrulastadium, und dann das· Skelett der sich aus diesen en~ 
wickelnden Pluteus-Larven, bei denen die Zahl der Analarmwurzeln 
vermehrt sein kann, und die Anzahl solcher Varianten das MaB der 
Variabilitat angab. 

Hat nun die Variabilitat der Gastrula einen EinfluB auf die der 
Plutei? 

Bei Variabilitat aus inneren Ursachen ist dies.nicht der 
Fall. ~iinf Versuche bewiesen mir, daB beide Stadien in bezug auf 
ihre Varia~ilitat vollig unabhangig voneinander sind. Insbesondere 
stellte sich vft heraus, daB beim Vergleich zweier Kulturen die mit 
dem hOheren Koeffizient der Skelettbildnerzahlen den niedrigeren 
der Skelettvariabilitat besaB; z. B. betrug im Versuch 71 der Varia
bilitatskoeffizient sder Mesenchymzellen der Kultur a: 17,672, der 
Kultur c dagegen nur 3,116. Und doch fanden sich in ersterer 
unter"lOO Pluteis nur 2 abweichende Variant en, in c deren 3; Kultur c 
zeigte eine groBere Variabilitat zur Zeit des Pluteusstadiums,· wahrend 
sie als Gastrula konstanter war als die unter den gleichen Be
dingungen gehaltene, aber anderen Elterntieren entstammende 
Zucht a. 

Die Variabilitat der primaren Mesenchymzellen 'nOl'
malere Kulturen, aus inneren Ursachen, ist also eine in der 
Ontogenese voriibergehende Erschei lung und iibt keinen Ein
fluB auf die Variabilitat des Skeletts selbst aus. 

Ganz anderl'l bei Variabilitat aus auBeren Ursachen. mer 
lehren 4 Versuche in iibereinstimmender Weise, daB die durch ver
schiedene Mittel kiinstlich erhohte Variabilitat der Zahl der Skelett
bildner auch eine vermehrte Variabilitat der Wurzeln der Analarm
stabe bedingt. Auf welche Weise diese erworbene ErhOhung der 
Variabilitat hervorgerufen wurde, ist dabei gleich: ob sie durch 
Aquariumwasser, durch Kalte, durch Zusatz von Salzsaure bedingt 
war oder durch Ziichten in kleiner Schale, die Plutei waren variabler 
als die der .normalen« Kontrollarven. 

Ein Beispiel: in Versuch 59 ziichtete ich Larven yon SphaeT
echinus unter normalen Bedingungen (a) und in Kalte (b). Der 
Variabilitatsindex der Skelettbildner betrug in a 4,126, in b war er 
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sebr boch, 7,063. Unter je 100 Pluteis fand ich abel' in Kultur a 
nul' 11 abweichende Varianten, in b dagegen 84! 

So ist der SchluB erlaubt, daB die erworbene Erhohung der 
Variabilitat der Skelettbildner mit einer ebensolchen des 
Skelettes selbst einhergebt, daB sie also nicht voriibergehend 
ist und ausgeglichen wird, sondern spat ere Stadien beeinfluGt. 

Einwiirfen, die in der Richtung gemacht werden konnten, daB 
sich hier die erhohte Variabilitat des Skelettes erst nach der Gastru
lation eingestellt batte, so daB sie nicht als Nachwirkung des Gastru
lationsstadiums aufzufassen ware, begegnete ich durch besondere Ver
suche, die diesen Faktor ausschalteten. lch brachte kiinstlich variabel 
gemachte Zuchten nach der Gastrulation in normales Wasser und 
fand, daB sie die hohe Variabilitat beibehielten. 

Das merkwiirdige Ergebnis dieser Versuche lautet also, daG die 
Variabilitat der Skelettbildner aus inneren Ursacben keine 
bleibende ist, daB sie im Verlaufe der Entwicklung aus
geglichen wird, wahrend die erworbene, auf auGeren Ur
sachen beruhende spatere Entwicklungsphasen beein
fluCt. 

Biologisch kann man dieses eigentiimliche Verhalten vielleicht 
durch die folgende Betrachtung verstehen. 

Die durch auG ere Ursachen erhohte Variabilitat wurde als Anpas
sung an die veranderten Lebenbedingungen aufgefaBt. Diesen miissen 
sich aber nicht nur die Gastrula, sondern auch die spateren Stadien, 
wie die Plutei, anpassen. Wenn diese nun auch, wie bewiesen wurde, 
selbstandig die Fahigkeit besitzen, ihre Variabilitat bei veranderten 
Verhl:iJtnissen zu erhohen, so ist es doch gewissermaBen eine Erleich
terung, wenn die individuellen Verschiedenheiten friiherer Entwick
lungsphasen einen EinfluB auf die spateren ausiiben in dem Sinne, 
daB - in unserem Beispiel - groBere Variabilitat der Gastrula 
eine gleiche der Plutei bedingt, geringere eine geringere. Diese 
Nachwirkung der Rohe der erworbenen'Variabilitat ist also von Be
deutung und selbst auch als Anpassung aufzufassen; denn es' werden 
sich in der kurzen Zeit, die zwischen den beiden Entwicklungsperioden 
liegt, die Lebensbedingungen kaum so schnell verandern, daB jedes 
dieser Stadien eine andere Variabilitat notig hat. 

Anders die Variabilitat aus inneren Ursachen. Diese ist ja auch 
bei gleichen Lebensbedingungen verschieden. Wenn aber diese nicht 
wechseln, so ist eben eine erhohte Variabilitat in und eine N achwir
kung auf spatere Stadien nicht notig; in unveranderten Verbaltnissen 
braucht sich die Variabilitat des Plutei nicht zu erhOhen. Daher 
fehlt hier diese Beeinfiussung vollig. 
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Damit 8011 aber nicht gesagt sein, daB die auf inneren Ursachen 
beruhende Variabilitat der Gastrula wertlos iet; vielleicht ist sie 
erblich und somit phylogenetisch bedeutungsvoll; sie beschritnkt sich 
aber eben auf diebetreffenden Stadi~n und bildet eventuell diese 
allein UID, ohne auf spatere weiter zu wirken. 

Die Darlegungen dieses Kapitels lassen wohl erkennen, daB sich 
die verschiedensten Erscheinungen der Variabilitat final verstehen 
lassen, und daB man diesen Standpunkt auch in die Lehre von der 
Variabilitat hineintragen darf. 
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Dreizehntes Kapitel. 

Das biogenetische Grundgesetz. 
Stellung zum biogenetischen Grundgesetz. A. Die Tatsachen des bio

genetischen Grundgesetzes. Definition. Ansichten von Keibel, O. Hertwig, 
Ebner, Hensen, Kranichfeld. Geltung des Gesetzes. B. Erklarung des 
biogenetischen Grl1ndgesetzes vom finalen Standpunkt. C. Seine Bedeutung fUr 
die individuelle Entwicklung. 1. Die Veranderung der Ontogenese durch ceno
genetische Einfiiisse. a) Schwinden alter Charaktere und Stadien. b) Auftreten 
neuer Charaktere und Stadien. c) Veranderungen palingenetischer Gebilde durch 
cenogenetische Einfiiisse. Veranderungen der Anlage und spateren Stadien in 
bezug auf a) Art, (J) Ort und y) Zeit. Keibels und Mehnerts ErkI1irung fUr die 
Heterochronieen. 2. Unterscheidung von palingenetischen und cenogenetischen 
Merkmalen. Verteilung der FliigeUosigkeit bei den Weibchen der Schmetter
Hnge. Primordialkranium der Wirbeltiere. 3. Die Bedeutung des biogenetischen 
Grundgesetzes bei der ErkHirung embryonaler Merkmale. 

Jede Arbeit, die sich eingehend mit den embryonalen Organen 
und Vorgangen befallt, mull Stellung zum biogenetischen Grund
gesetz nehmen. Auch fur uns gilt dies. Denn wir erklaren diese 
Gebilde und Prozesse, insbesondere die Riickbildungen, nicht aus 
ihrer Phylogenese, sondern durch die Notwendigkeit ihres Vorkom
mens in der Ontogenese selbst. Das biogenetische Grundgesetz ver
steht die Ontogenese aber durch die Phylogenese, und da erhebt sich 
die Frage, ob es von unserm finalen Standpunkt aus verworfen werden 
mull, oder ob wir es beibehalten konnen. 
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Das biogenetische Grundgesetz, von J. F. Meckel zuerst er
kannt, von Fritz Muller in seiner beriihmtenSchrift »Fiir Darwin« 
genau durchgearbeitet und von Haeckel in seiner genetellen Mor
phologie der Organismen in kurze bequeme Form gegossen, - lau~tl~ 
in seiner alten Gestalt: »Die Ontogenesis ist die kurze und schnelle 
Rekapitulation der Phylogenesis . . . das organische Individuum ... 
wiederholt wahrend des raschen und kurzen Laufes seiner .individu
ellen Entwicklung die wichtigsten von denjenigenFormveranderungen, 
welche seine V oreltern wahrend des langsamen und langen Laufes ihrer 
palaontologischen Entwicklung ... durchlaufen habenc (Haeckel). 
»Die in der Entwicklungsgeschichte erhaltene geschichtliche Urkunde 
wird allmahlich verwischt, indem die Entwicklung einen immer ge
raderen Weg vom Ei zum fertigen Tier einschlagt, und sie wird 
hliufig gefalscht d"urch den Kampf ums Dasein, den die freilebenden 
Larven zu bestehen habene (Fr. Muller). 

Diese neuauftretenden »falschenden e Merkmale bezeichnet 
Haeckelals cenogenetisch und stellt ihnen die palingenetischen, die 
die Phylogenese wiederholen, gegenuber. 

Das in diesen Satzen ausgesprochene Gesetz hat seit der Durch
dringung der Biologie durch den Deszendenzgedanken im Mittelpunkt 
des wissenschaftlichen Interesses und Streites gestanden. Es hat 
sich durchgreifende yr andlungen gefallen lassen mussen, ist oft vollig 
verworfen, dann von anderer Seite wieder hervorgeholt und in sein 
Recht eingesetzt worden, kurz es hat eine reiche" Literatur hervor
gerufen. Wahrend es von Zoologen meist anerkannt wird, wird es 
von der Mehrzahl der Embryologen und Entwicklungsmechaniker ab
gelehnt, und auch die Forscher, die das biologische Moment mehr 
in den Vordergrund stellen, sind sich iiber seine Geltung nicht einig. 

Es kann unsere Sache nicht sein, der Entwicklung dieses Ge
dankens historisch nachzugehen. Bis zum Jahre 1897 ist diese in 
klarer Weise in Keibels Zusammenfassung »das biogenetische Grund
gesetz und die Cenogenesec dargestellt worden. Wir werden die stark 
voneinander abweichenden Ansichten der Biologen nur soweit an
fiihren, als sie unser Gebiet beriihren, werden besonders ihre der 
Embryologie entnommenen Gegengriinde besprechen und uns natiirlich 
ausfiihrlicher mit den Autoren beschliftigen miissen, deren biologische 
Anschauungen sich den unseren nahern. 

Bei unserer Besprechung miissen wir drei Fragen getrennt be
antworten: 

A. Bestehen die Tatsachen, die das biogenetische Grundgesetz 
zusammenfaBt, zu recht, und kann dieses unverandert iibernommen, 
oder muB es verandert oder gar verworfen werden? 

18* 



276 Das biogenetische. Grundgesetz. 

B. Wie sind von unserm finalen Standpunkt aus die Tatsachen 
des biogenetischen Grundgesetzes zu erkHiren? 

O. Welche Folgerungen ergeben sich aus un serer Auffassung 
des biogenetischen Grundgesetzes flir das Verstandnis der. Vorgange 
der Ontogenese? 

Wenden wir uns erst zu den 

A. 'ra.tsa.clten des biogenetisclten Grundgesetzes. 
Zuerst haben wir uns also dariiber klar zu werden, ob die Onto~ 

genese wirklich als eine, wenn auch, wie es Mehnert kurz ausdrlickt, 
modifizierte Phylogenese zu betrachten ist. 

Die veraltete Auffassung, daB in der individuellen Entwicklung 
die einzelnen in der Stanimesentwicklung durchlaufenen Stadien wie
der auftreten, daB man also bei Saugetierembryonen ein Fisch-, ein 
Amphibien-, ein Reptilienstadium unterscheiden konnte, haben wir 
natlirlich fallen zu lassen. Davon kann keine Rede sein, daB ein 
Saugetierembryo im Ganzen wahrend seiner Entfaltung erst einem 
Fische ahnlich sei, dann einem Amphibium usf. 

Das fordert aber das biogenetische Grundgesetz selbst in der 
alten von H a e c k e I prazisierten Form gar nicht. Die cenogenetischen 
Prozesse greifen eben so gewaltig in das Rad der Entwicklung ein, 
daB keine einzelne Phase von ihnen unberUhrt bleibt. 

Wir mUss en also in unseren AnsprUchen bescheidener werden 
und darnach forschen, ob einzelne Organe wahrend ihrer Ent
wicklung phylogenetische Stadien durchlaufen. Ob sie diesen 
mehr oder weniger ahnlich sind, spielt dabei keine Rolle, denn nie
mand wird verlangen, daB ein Organ eines im Mutterleib lebenden 
Saugetierkeimes in allen Einzelheiten die Gestalt wiederholt, die es 
bei den freilebenden Vorfahren besessen hat; dazu sind die AuBen
bedingungen eben gar zu verschieden. Und solche. Wiederholungen 
phyletischer Stufen finden sich in der Organogenese auf Schritt und 
Tritt - ich erwahne nur die Schlundspalten der Reptilienembryonen. 

Wenn wir also flirs erste einmal den Tatsachenkomplex des 
biogenetischen Grundgesetzes ins Auge fassen, so finden wir auf je
dem Stadium eines sich entwickelnden Organism us wie auch beim 
Erwachsenen ererbte und durch Anpassung neu entstandene Eigen
schaften vor. Wir finden dann weiter: daB Organe, die bei manchen 
Tierformen nur in frlihen Embryonalstadien erscheinen und eine 
geringe Ausbildung erfahren, sich bei anderen Klassen weiter ent
wickeln und bei noch anderen sogar im erwachsenen Zustand eine 
wichtige Tatigkeit zu iibernehmen haben. 
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Bleiben wir bei unserem so oft herangezogenen Beispiel des 
Schlundapparates, derja stets ein Musterbeispiel fiir Erorterung liber 
das biogenetische Grundgesetz bildet, so haben wir gesehen, daB. die 
Viszeraltaschen bei Saugetieren nicht . zum Durchbruch gelangen, 
bei Reptilienembryonen sich nach aullen offnen, bei wasserlebenden 
Anamniern noch die Atmungsorgane der Kiementragen und bei 
Perennibranchiaten undFischen zeitlebens· im ausgebildeten Zustand 
verharren. 

Nun hat uns die Palaontologie· gelehrt, daB diese Tierklassen 
um so friiher auf der Erde erscheinen, je ausgebildeter ihr Schlund
apparat ist: Fische treffen wir schon im Silm undDevon, Amphibien 
im Karbon, Repitilien im oberen Karbon, Saugetiere erst in der Trias. 

Diese Ahnenformen mUssen wir auf die Entwicklung ihres Viszeral
apparates hin untersuchen und konnen die jetzt lebenden Vertreter 
ihrer Familien, die sich in den in Rede stehenden Organen nicht 
prinzipiell verandert haben, vorsichtig zum Vergleich heranziehen. 
Dann }ronnen wir sagen: J edes Tier besitzt wahrend seiner Eht
wicklung Eigenschaften und Organe, diebei ihm wahrend der On
togenese schwinden, aber bei Formen, die frUher gelebt haben und 
als ihrE. Ahnen anzusehen sind, im erwachsenen Zustand vorhanden 
warenund mit einer wichtigen Funktion betraut waren. Aus GrUnden, 
die spater zur Sprache kommen werden, erhielten sich die Organe 
in Resten bei· den Embryonen der N achkommen, so daB wir sagen 
konnen, daB die N achkommen wahrend ihrer individuellen 
Entwickluug in einzelnen Organen Stadien durchlaufen, die 
frlihere phylogenetische Stu fen wiederholen. 

lch gJaube, die diesem Gesetz zugrunde liegenden Tatsachen 
sind zu auffallend und von zu grundlegender Wichtigkeit, als daB wir 
auf eine zusammenfassende Formulierung verzichten dUrfen; belassen 
wir also dem kurzgefaBten Ausdruck fiir dies en Tatsachenkomplex 
den eingebUrgerten Namen des biogenetischen Grundgesetzes. 

lch stehe also vollig auf dem Standpunkt von E. Schultz, der 
schreibt: »Mehr als das Faktum, daB in der Ontogenie phyletische 
Stadien wiederholt werden, will auch das Gesetz nieht besagen«. 

Aueh Keibel leugnet nieht »die Erfahrungsreihen, welche in 
dem sogenannten biogenetisehen Grundgesetz . .. kondensiert sind. 
Zweifellos sind dureh die Veret'bung bedingte Spuren des Weges, 
welehen die Phylogenie genommen hat, in der Entwieklungsgeschichte 
der Sauger vorhandenc. Wenn Keibel dann durch die starken Ver
sehiebungan, die die Entwicklung der Organe in der Ontogenese er
leidet, dazu geflihrt wird, das biogenetische Grundgesetz fUr Sauger 
nicht gelten zu lassen, so kann ich ihm hierin nieht folgen. Einen 
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kurzen knappen Ausdruck ftir die Erfahrungsreihen, die Keibel 
selbst zugibt, muB die Wissenschaft haben, um mit dies em wichtigen 
Begriff arbeiten und auf ihm weiter bauen zu konnen, und das ist 
eben die oben gegebene Formulierung dieses Gesetzes, die gar mchts 
aussagt tiber den Grad der Veriinderung, den die cenogenetischen 
Vorgange an der Phylogenese hervorbringen; theoretisch konnte in 
einem bestimmten Falle die ganze Ontogenese cenogenetisch modi
fiziert werden; dann wiirde der eine Faktor, der palingenetische, 
unendlich klein, der cenogenetische unendlich groll. Die Gtiltigkeit 
des biogenetischen Grundgesetzes in der Tierwelt wtirde meines Er
achtens durch dies en extremen Fall nicht aufgehoben werden. 

Ausfiihrlicher mtissen wir uns mit der Auffassung von O. Hert
wig beschaftigen, der sich in verschiedenen Schriften eingehend mit 
dem biogenetischen Grundgesetz befaBt und eine Umpragung des
selben vorgenommen hat. So sehr man seinen Ausfiihrungen bei
pflichten wird, so liegt doch kein Grund vor, unseren oben zitierten 
Schultzschen Satz zu verandern. Hertwig betont mit Recht, daB 
von einer Wiederholung der Ahnengeschichte in der Ontogenese dem 
Wesen der beiden Prozesse nach keine Rede sein kann, insofern, 
als z. B. die Eizelle eines Tieres nie gleich ist dem einzelligen Wesen, 
das am Anfang seiner Ahnenreihe stand. Die Eizelle z. B. eines 
Vogels unterscheidet sich von jenem durch aHe die Anlagen, die es 
ermoglichen, einen Vogel aus sich zu entwickeln; sie ist auch soweit 
in ihrer Spezialisierung gelangt, daB sie eben nichts anderes als einen 
Vogel bilden kann. »Etwas anderes als in der Eizelle als Anlage 
enthalten ist, kann durch den EntwicklungsprozeB auch nicht aus 
ihr hervorgebracht werden, abgesehen von den geringftigigen, durch 
auSere Einwirkungen hervorgerufene Modifikationen.. Ebensowenig 
ist z. B. die Gastrula eines Seeigels mit der des Amphioxus vergleich
bar, trotz auBerer Ahnlichkeiten, denn sie enthalten entweder die 
Anlagen eines Seeigels oder eines Lazettfischchens in sich. 

Dieser Hertwigsche Gedanke von der »Artzelle. ist natiirlich 
richtig; es kann aus einem Froschei nur ein Frosch, aus einem 
Hiihnerei nur ein Huhn entstehen, insoweit sind sie spezialisiert 
und weder untereinander noch mit dem einzelligen Wesen, von dem 
sie abstammen, vergleichbar. Fragen wir uns aber, ob damit das 
biogenetische Grundgesetz fiillt. 

Wir gehen da am besten von sichtbaren Spezialisierungen der 
Eizellen aus, wie sie sich in dem verschiedenen Dotterreichtum zeigen. 
Ein Hiihnerei z. B. unterscheidet sich unendlich weit von dem ein
zelligen Wesen, das am Anfang der Ahnenreihe des Huhnes stand; 
hier ein mehrere Zentimeter groBes Gebilde, dort ein wahrscheinlich 
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mikroskopisch kleines Wesen. Der so ins Auge fallende Unterschied 
beruht auf dem reichen Nahrmaterial, das der Huhnereizelle mitge
geben werden muB, um das junge Huhnchen bis zum Ausschlupfen 
zu ernahren. . Es handelt sich also urn eine Anpassung, einen ceno
genetischen Charakter. Palingenetisch geblieben ist aber die Ein
zelligkeit des befruchteten und entwicklungsfahigen Eies, 
und in dieser Hinsicht ist die Huhnereizelle mit der Ausgangszelle 
vergleichbar, und in dieser Hinsicht wiederholt die Ontogenese 
die Phylogenese. 

Ganz ebenso verhalt es sich mit den fur uns nicht sichtbaren 
unendlich· reichen Anpassungen des Huhnereies, die die Anlagen der 
befruchteten Zelle darstellen; sie sind auch cenogenetischer Natur 
und direkt vergleichbar mit den Dotteranhaufungen. Und auch hier 
ist zu wiederholen, daB diese Anlagen die Einzelligkeit des Keimes 
in keiner Weise beeintrachtigen, daB also in dieser Einzelligkeit 
trotz Beigabe von Dotter und unsichtbaren Anlagen das befruchtete 
Htihnerei die erste phylogenetische Stufe des einzeUigen Ur
wesens wiederholt. 

Wir haben dies hier fur die erste Entwicklungsstufe ausgeftihrt, 
nattirlich gilt dies in gleicher Weise entsprechend flir die Blastulations-, 
Gastrulations- usw. sta"dien. 

Noch einen anderen Einwand-, der von histologischer Seite, von 
V. v. Ebner in einer geistvollen Rede entwickelt wurde, muB ich 
besprechell. 

Die cenogenetischen Veranderungen der Embryogenese beschran
ken sich naturgemaB nicht nur auf die Gestalt der Organe, sondern 
auch auf ihren feineren Bau, auf ihre Gewebe. 

Ein Organ, das ein Urahn in geschlechtsreifem Zustand getragen 
hat, besteht aus ganz anderen Geweben, als im Embryo, der in Ei
htillen oder Mutterleib geschutzt liegt; dort war es fester und wider
standsfahiger, hier ist es zart und zu weiteren. Umbildungen fahig. 

Die Gewebe sind besonders anpassungsfahig und behalten nur 
selten ihren palingenetischen Charakter. Man wird daher Ebner zu
stimmen, wenn er schreibt: ,.Eine direkte Anwendung des biogene
tischen Grundgesetzes, daB die individuelle Entwicklung eine abge
kurzte Wiederholung der Stamniesgeschichte sei, scheint fUr dieGe
webeentwicklung von vornherein ausgeschlossen; denn wir konnen 
z. B. uns unmoglich vorstellen, daB es jemals Wirbeltiere gegeben habe, 
deren Sttitzgewebe nur aus mesenchymatischem Gallertgewebe der 
embryonal primaren Bindgewebsform bestanden hatte«. 

In dem histologischen Ban verwischen also die nenen Anpassnngen 
die alten Eigenschaften in besonders einschneidendem MaBe. Trotz-
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dem andert dies nichts an unserer Auffassung von der Gliltigkeit des 
biogenetischen Grundgesetzes, da wir es nur deskriptiv fassen· und 
eine· Erklarung desselben nicht in die Definition einschlieBen. Daher 
konnen wir uns auch der Zuriickweisung eines Forschers, der diesem 
Gesetz die Berechtigung zur ErkHirung embryonaler Gebilde ab
sprechen und damit es selbst nicht geIten lassen will, nicht an
schlie£en. 

Rensen hat, wie friiher ausgefiihrt, ahnliche Vorstellungen von 
der ZweckmaBigkeit embryonaler Organe, wie sie in diesem 
Buche entwickelt wurden. Von diesem ausgehend schreibt er dann 
weiter: 

,Das biogenetische Grundgesetz sagt aus, daB del' Entwicklungs
gang eingeschlagen worden sei, weil er sich von unseren palaontolo
gischen Ahnen her auf uns vererbt habe ... Unsere Erklarung der 
Entwicklung ist im allgemeinen also die, daB erstens dieselbe zur 
Bildung der elterlichen Form flihren muB, weil die Geschlechtspro
dukte nach den.selbenRegeln sich entwickeln miissen, Idenen nach 
Aufbau und Mischung die zugehOrige Spezies unterworfen ist; zweitens 
die, daB wir den vorhandenen Entwicklungsgang als den richtigsten 
und einzig moglichen anerkennen mUssen. Haeckels Grundgesetz 
firidet daneben keinen Platz.« 

Rensen verfaIlt in den von uns im ersten Kapitel geriigten 
Fehler; daB er die phyletische Erklarung des Entwicklungsganges, 
wie ihn das biogenetische Grundgesetz bietet, mit seiner finalen·Er
klarung zuriickweist. Das neben ersterer Raeckels Gesetz keinen 
Platz fande, ist ein Irrtum; finale und genetische Erklarung schlieBen 
einander nicht aus, sondern gehen nebeneinander her und erganzen 
sich. Bei aIler Anerkennung von Rensens biologischer Erklarung 
der· Entwicklungsprozesse lasse ich doch das biogenetische Grundge
setz in unserer Fassung geIten. 

Auch Kranichfelds Bedenken beriihren unseren Satz nicht. 
Wenn er meint, .daB aIle Wirbeltierklassen den Schlundapparat von 
unbekannten Vorfahren in gleicher Weise als eine noch indifferente 
Bildung ererbt, und daB sie sich von hier aus nach verschiedenen 
Seiten entwickelt haben«, so ist dies eine spezielle Vorstellung von 
der Ausbildung des Schlundapparates, die aber auch annimmt, daB 
es sich hier urn ein von den Vorfahren iibernommenes palingenetisches, 
in der Ontogenese wieder auftretendes Gebilde handelt. 

Wie gesagt, fassen wir das biogenetische Grundgesetz rein de
skriptiv auf und sind zu dem Satze berechtigt: Die Ontogenie 
ist eine durch cenogenetische Vorgange stark beeinfluBte 
und verkiirzte Phylogenie. 
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B. Erklarung des biogenetischen Grundgesetzes. 
Bisher haben wir uns nur mit den Tatsachen des biogenetischen 

Grundgesetzes befaBt, nun miissen wir dies auch von dem flnalen 
Standpunkt erklaren. Denn einer Erklarung bedarf es; ich kann 
nichtmit Jensen die Ahnlichkeit zwischen Keimesentwicklung und 
Stammesentwieklung z. B. del' Saugetiere auf Grund zweier Tat
sachen allein ganz verstandlich flnden: »Beide Entwlcklungsprozesse 
gehen von einer einzelnen Zelle aus, und beide fUhren zu dem 
gleichen Ergebnis, namlich dem fertigen Saugetierkorper. DaB abel' 
schon dieses gleiche Entwicklungsergebnis nicht ohne eine weitgehende 
Ahnlichkeit del' beiden Prozesse erreicht werden kann, ist 
einleuchtend. c Die Ahnlichkeit kann durch sekundare Anpassungen, 
wie oben bemerkt, vollstandig verwischt werden, so daB die ganze 
Ontogenese cenogenetisch wird; aus dem gleichen Anfangs- und End
punkt der beiden Entwicklungsreihen ist also meines Erachtens noch 
gar nicht auf eine Ahnlichkeit der Zwischenperioden zu schlieBen; 
infolge dessen bedarf das Gesetz nocheiner Erklarung. 

Diese ist vom ZweckmaBigkeitsstandpunkte leicht zu geben: 
Von den Eigenschaften der Ahnen hat sich das erhalten, 
was den neuen Verhaltnissen noch angepaBt ist und daher 
fiir das Individuum (oder die Art) niitzlich, dagegen ist all das 
geschwunden,was iiberflUssig odeI' schadlich werden konhte. 
Auch erhaltene Organe sind soweit zugrunde gegangen, als sie un
niitz gewesen waren, und nur die zweckmaBigen Teile oder Stadien 
treten auf. 1m einzelnen kann dies hier nicht erlautert werden; be
sondel'e Beispiele sind im siebenten bis neunten Kapitel ausgefiihrt, 
in denen auch diesen palingenetischen Merkmalen ein physiologischer 
Wert zugesprochen wurde. 

Diese Annahme eroffnet uns auch ein Verstandnis flir die sonst 
unerklarliche Tatsache, weshalb gerade die betreffenden Gebilde er
halten geblieben sind, wahrend andere, die den Vorfahren nicht 
weniger wichtig gewesen sind, vollig aus der Ontogenese ausgemerzt 
wurden, ferner weshalb sich die Merkmale bei der einen Art nur 
bis zu dem bestimmten Grade, bei einer anderen bis zu einem an
deren entfalteten. Aus Nutzlichkeitsgriinden erhielten sie sich· eben 
nur bei den Arten, fUr die sie zweckmaBig waren, wahrend sie bei 
anderen, die sie nicht brauchten, zugrunde gingen, und blieben nur 
in der Ausbildung, die gerade den BedUrfnissen entsprach. 

Bleiben wir bei unserem Gedankengang, so mUssen wir annehmen, 
daB es eine yollig reine Wiederholung der Phylogenese in del' Onto
genese gar nicht geben kann. 
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Da ich eine Entwicklung der Organismenwelt aus inner en Ur
sachen heraus leugne und die Weiterbildung nur auf Grund von 
Veranderungen in der Umwelt geschehen lasse, so wiirde das ein
zellige Urwesen keinen Grund zu einer Umwandlung in einen mehr
zelligen Organismus gehabt haben, wenn die AuBenbedingungen voll
standig gleichartig, geblieben waren. Mit der Notwendigkeit einer 
sol chen Entwicklung begann die Ontogenese; das mehrzellige Tier 
nahm von der Eizelle seinen A usgang und wiederholte in ihr den 
friiheren einzelligen Zustand. Die veranderten Bedingungen wirkten 
nun auf das Endstadium ebenso ein, wie auf die Entwicklungsphasen. 
Die Veranderungen des fertigen Wesens muBten in der Keimesge
schichte vorbereitet werden und veranderten deren Ablauf in ceno
genetischer Weise. Aber auch direkt modifizierte die neue Umwelt 
das sich so entfaltende Tier. Somit traten schon bei dem ersten Ur
an£ang einer Ontogenese cenogenetische Vorgange auf, die eine reine 
Wiederholung der Phylogenese in der Ontogenese unmoglich machten. 

Mit dem weiteren Ausbau der Tierwelt und der komplizierteren 
Gestaltung der ontogenetischen Prozesse hauften sich notwendiger
weise die cenogenetischen Einfliisse erheblich, und es ist zu ver
wundern, daB die Stammesentwicklung immer noch, wenn auch nur 
in kiimmerlichen Resten, in der Keimesgeschichte kenntlich bleibt. 

In welchem Verhaltnisse Palingenese und Cenogenese sich in die 
V organge der Ontogenese teilen, das solI nun noch genau besprochen 
werden. 

c. Die Bedeutung des biogenetischen Grundgesetzes 
fur die individuelle Entwicklung. 

Wir konnen in dies em Abschnitt wieder unseren finalen Stand
punkt in drei Teilprobleme hineintragen: 

1. In welcher Weise modifizieren cenogenetische Einfliisse den 
palingenetischen Verlauf der Ontogenese? 

2. Wie sind palingenetische und cenogenetische Gebilde und 
Vorgange in der Keimesentwicklung zu erkennen? 

3. Kann das biogenetische Grundgesetz von sich allein aus em
bryonale Gebilde erklaren? 

1. Die Veranderungen der Ontogenese durch cenogenetische 
Einfliisse. 

Die cenogenetischen Prozesse, die die phylogenetische Entwick
lung in der Ontogenese verschleiern oder falschen, konnen in drei
facher Gestalt auftreten: 
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a) Es ~onneD alte Oharaktere oder Stadien schwinden, 
b) es konnen neue auftreten. 
c) an den Anlagen altererbter Oi-gane konnen Veranderungen 

eintreten, die Art, Ort oder Zeit der Entwicklung modifizieren. 

a) lScnwinden alter Charaktere nnd Stadien. 

Die Phylogenese wird in . der ontogenetischen Entwicklung er
heblich dadurch verandert und abgekiirzt, daB Gebilde, die die V or
eltern besessen haben, in groBer Zahl vollig verschwinden. Ein Or
ganismus, der die samtlichen Organe seiner Vorfahren, all die in den 
verschiedenen Stufen der Stammesentwicklungerworbenen Anpassungen, 
mit sich herumschleppen miiBte, ist ja ein Un ding. 

Gerade unsere Auffassung, daB sich nur niitzliches erhlilt, er
leichtert die V orstellung, daB unnotiges sofort zu Grunde geht und 
daB somit jeder Organismus restlos aus zweckmaBigen Oharakteren 
aufgebaut ist. Wir verstehen also, welche Gebilde schwinden miissen, 
eben die, die keine Funktion mehr ausiiben konnen. Die landlaufige 
Ansicht, die dem Tier noch so viele unniitze oder gar schadliche 
Eigenschaften belaBt, bleibt uns dagegen die Antwort auf die Frage 
schuldig, weshalb sich diese iiberfliissigen Dinge noch erhalten haben, 
wahrend andere langst aus der Entwicklung gestrichen sind. 

Andererseits erschwert uns unsere Vorstellung erheblich das Er
kennen schwindender Organe bei einem Embryo. Nimmt man namlich 
an, daB ein Organisllus nutzlose Gebilde aufweist, so braucht man 
nur nach solchen zu fahnden; sie mussen ihre Existenz nicht dero 
jetzigen Zustand, sondern friiheren Zeitperioden zu verdanken haben, 
in den en sie noch funktionierten. Also handelt es sich um altererbte, 
infolge ihrer Untatigkeit zugrundegehende Oharaktere. Leugnet 
man hingegen das Vorhandensein unniitzer Bildungen, wie wir es 
tun, dann erklart sich das Bestehen einer jeden Eigenschaft durch 
ihre Funktion, und wir miissen auf Umwegen herauszufinden suchen, 
ob sie etwa im Schwinden begriffen ist. Die Kleinheit eines Organs 
an sich ist daher noch nicht maBgebend fiir ihre Reduktion. Ein 
Organ, das z. B. bei Saugetieren nur in Spuren wahrend des Embryo
nallebens auf tritt, ist deswegen noch nicht reduziert, wenn wir es 
z. B. bei Fischen in hoher Ausbildung finden, denn es kann bei letz.:. 
teren cenogenetisch eine bedeutende progressive Entwicklung durch
gemacht haben. Nur eine genaue kritische Untersuchung der ver
gleichenden Anatomie und besonders der vergleichenden Entwicklungs
geschichte der fraglichen Bildung kann in diesem FaIle AufschluB 
erteilen. Immerhin ist eine Sicherheit nur sehr schwer zu erreichen; 
meist wird man sich mit der Wahrscheinlichkeit begniigl;ln miissen. 
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b) Auftreteu neuer Charaktere mid Stadien. 
Wenige Worte sind notwendig, urn das Auftreten neuer Gebilde 

oder Vorgange in der Keimesgeschichte zu erklaren. 
Wo sich N eueinrichtungen notig machten, da tra ten sie 

eben a uf, in jedem Stadium, in jeder geforderten Ausbildung. Keine 
Entwicklungsphase ist dabei bevorzugt oder benaehteiligt. leh kann 
zur Strass ens Ansicht nicht gelten lassen, daB »in der Stammes
geschichte der Organismen diejenigen Keimplasmaeigenschaften, die 
fiir die Embryogenese verantwortlich waren, im Durchschnitt kon
stanter gewesen sind, als die Bestimmungsgriinde der Endstadien «', 

sodaB etwa friihere Stadien weniger variierten, als spatere. Die Tat
sachen der vergleichenden Embryologie sprechen durchaus dagegen, 
denn z. B. sind die Eier vieler Tierformen schon in ihren groben 
Verhaltnissen versehiedener, als die ausgebildeten Tiere; man ver
gleiche das kaum zwei Millimeter groBe Ei unseres Wasserfrosches 
mit dem fast fiinfmal so groBen der Rana opisthodon von den Salomons
inseln, die ihre Entwicklung im Ei durchmacht. Anch sind die ersten 
Keimesstadien der meisten Saugetiere weit differenter gestaltet, als 
die spateI' sich herausbildenden Embryonen. 

Wo sich also eine Neueinrichtung notig macht, da tritt sie auf und 
kiimmert sich nicht urn das Entwicklungsstadium, So wird schon 
das Ei durch verschieden reiche Mitgabe von Dotter in seiner Ge
stalt verandert, so treten in friihesten Phasen die Anlagen der Em
bryonalanhange auf, Dottersaek, Plazenta, Amnion, Chorion und 
Allantois. 

Diese eenogenetischen Veranderungen durchsetzen also die ge
samte Ontogenese von ihrem Ausgangspunkt an. Doch sind sie, wenn 
auch nicht leicht, zu erkennen und zur Wiederherstellung del' stammes
geschichtlichen Entwicklungsreihe auszuschalten, da ihre Funktion 
meist klar zutage tritt; ein Vergleich mit verwandten Formen zeigt 
ihre Natur als Neuanpassungen. 

c) Veranderung palingenetischer Gebilde durch cenogenetische 
Einfliisse. 

Die Veranderungen, die altererbte Organe in der Keimesent
wicklung durch die Einfliisse cenogenetischer Momente erleiden, sind 
flir uns besonders wichtig und bediirfen einer eingehenden Behand
lung. 'Denn diese Gebilde geben uns allein die Mogliehkeit, die 
Palingenese aus den Vorgangen der Ontogenese herauszuschiilen und 
dann die Phylogenese der Tierform wieder aufzubauen. Dazu 
miissen die Organe aber von aHem cenogenetischen Beiwerk ent
kleidet werden. 
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Die Veranderung an den palingenetischen Organen kann sich 
auf Art, Ort und Zeit der Anlage und der weiteren Ent
wicklung erstrecken. 

a) Art der Anlage. 

Die Art der Anlage und weiteren Ausbildung eines em
bryonalen Gebildes wird machtig beeinfluGt werden konnen. Wir 
haben schon im 8. Kapitel gesehen, daB die GroBe der Anlage 
eines Organs mit seiner Rlickbildung abnimmt, - ein kleines Organ 
braucht auch nur eine kleine Anlage - und ebenso ist anzunehmen, 
daB mit einer VergroBerung auch die Anlage bedeutender wird. Und 
mit der Anlage verandern sich auch die spateren Stadien in der gleichen 
Richtung. Aber nicht nur die GroBe allein kann sich verandern, 
auch alle librigen Merkmale nehmen an der Umbildung teil. Das 
Linsengrlibchen kann bei Raummangel zu einem soliden ZelIklumpen 
werden - um nur ein Beispiel anzuflihren; in den frliheren Kapiteln 
sind viele andere FaIle solcher cenogenetischer Umbildungen be
schrieben worden, auf die ich hier hinweise. 

{I) Ort der Anlage. 
Ortliche Verschiebungen in der Ontogenese sind noch 

nicht genligend zusammenfassend hehandelt worden, worliber auch 
E. Schultz in seinem Blichlein klagt. Sie kommen aber zahlreich 
vor, z. B. in Gestalt' eines Ersatzes einer Anlage durch eine andere, 
die einer fremden QueUe entstammt. So nimmt bei der Bildungdes 
bei Reptilien voUkommen mesodermalen V ornierengangs bei Saugetieren 
das Ektoderm teil. Biologisch sind uns diese Vorgange noch vollig 
unverstandlich. 

r) Zeit der Anlage. 
Genauer durchgearbeitet, hauptsachlich durch Oppel, Keibel 

und Mehnert sind die zeitlichen Verschiebungen in der Onto
genese, die »Heterochronieen«. 

Wir sind auf diese Verhaltnisse schon bei der Besprechung der 
Veranderungen, die ein rlickgebildetes Organ wahrend der Embryo
genese erleidet, eingegangen und haben Mehnert:s Angaben in 
wichtigen Punkten zu korrigieren gehabt. Von dem Tatsachenmaterial 
muB hier aber hervorgehoben werden, daB »Heterochronieen« in der 
Ontogenese in reichem MaGe vorkommen und in der verschiedensten Ge
stalt: alsverfrlihtes Erscheinen der Anlage, als Beschleunigung 
oder Verlangsamung des Wachstumsprozesses oder der Differenzie
rung. Man braucht nur zwei Schnittserien durch Embryonen ver
schiedener Tierformen im allgemeinen gleichen Entwicklungsgrades 
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durchzusehen, um :lU erkennen, wie verschieden weit die Ausbildung 
der einzelnen Organe gediehen ist. 

Eine ErkHirung dieses Verhaltens haben uns Mehnert und 
Keibel gegeben. Beide Deutungsversuche stehen mit vielen Fallen 
im Einklang, lassen sie also gut verstehen, treffen aber doch nicht 
den Kern der Sache, da sie zahlreiche Ausnahmefalle unerklart lassen. 
Auch Schultz weist auf diese Mangel hin. 

Keibel meint: >>In hohem Grade bestimmend fiir das zeitliche 
Auftreten der Organe erscheint die Funktion.« Das wird fiir die 
meisten Organe zutreffen; stellt sich die Funktion zeitig ein, so muG 
das Organ eben zur Zeit fertig gestellt sein, seine Anlage muG friiher 
erscheinen; ob freilich mit dem Nachlassen oder Verspaten des Ein
tritts der Tatigkeit das Erscheinen der ersten Anlage hinausgeschoben 
wird, das ist noch zu ergriinden. Die spate Funktion der Milchdriise, 
der Sinnesorgane harmoniert nicht mit ihrem so friihzeitigen Auf
treten in der Embryogenese. 

Mehnert erklart die Heterochronieen durch die Phylogenese: 
»Jede embryonale Retardation und Akzeleration ist eine direkte 
Folge phyletischer Regressivitat und Progressivitat«. Ein in der 
Sta.mmesentwicklung sich in aufsteigender Linie bewegendes Organ 
entfaltet sich also schneller, ein verkiimmerndes langsamer. Diese An
schauung hangt mit der Keibelschen zusammen, insofern als ein 
kraftigeres und fruher einsetzendes Funktionieren sich hauptsachlich 
bei progressiven Organen finden wird, wahrend regressive sich im 
anderen Sinne verhalten werden. 

Fill' progressive Organe mogen Mehnert's Regeln in den Haupt
ziigen zu Recht bestehen - eine genaue Durcharbeitung dieser Ver
haltnisse ist allerdings ein dringendes Bediirfnis -, fiir regressive 
gelten sie, wie im 8. Kapitel dargelegt wurde, nur ,zum Teil; die Ver
anderungen beschranken sich auf eine Verlangsamung des Wachstums 
und vielleicht des Differenzierungsprozesses, nicht dagegen auf eine 
von Mehnert energisch verfochtene Hinausschiebung del' ersten 
Anlage. 

lch glaube, daB auch fiir diese Heterochronieen Zweck
maBigkeitsgriinde verantwortlich zu machen sind. Eintreten 
werden diese Verschiebungen nur dann, wenn die N otwendigkeit 
dazu vorliegt. Denn sie bedingen eine erhebliche StOrung im Ab
lauf der Ontogenese. Das innere Gleichgewicht des Embryo, die 
Verkniipfung der einzelnen Organe miteinander muB aufgehoben 
werden, um eine Anlage bereits in einem Stadium erscheinen zu 
lassen, in dem von ihr in friiheren Generationen noch nichts zu be
merken war. 



Heterochronieen. 

Diese N 6twendigkeit muB man annehmen. W"Elnn ein Organ den 
Beginn'semer Tatigkeit auf friihereZeitenverlegt; flir dies en Fall 
kann man sieh vorstellen, daB aIle EntwiekluI1gsRtufen gleiehfal1s 
zeitiger durchlaufen werden mtisseti, daB also aueh die Anlage sich 
verfrliht einstellen muB. Dasselbe kann Platz greifen, wenn ein 
Organ sieh phylogenetiseh weiter entwiekelt; da mull mit einer weiter
gehenden Differenzierung die Entwieklung verHingert wPl:'den, und 
das wirdebenfalls ein ZurUeksehieben der Zeit der Anlage mit sieh 
bringen. So k6nnte man flir progrediente Organe Heteroehronieen 
in der Entwieklung wohl verstehen. 

Dagegen liegt meines Eraehtens diese Notwendigkeit fUr zurliek
gehende Organe nieht vor. Kleiner werdende. onp,r spat mit ihrer 
Funktionbeginnende k6nnen ihren Ausbildungsgraa gut erreiehen, 
wenn die Anlage zeitlieh an dem ihr zugewiesenen Platze bleibt; die 
GroBenverhaltnisse allein versehieben sieh, die zeitliGh miteinander 
verknlipften Entwieklungsstadien konnen. unangetastet bleiben. In 
Ubereinstimmung damit steht, daB wir beiRliekbildungen (s. Kapitel8, 
Seite197) kein Hinaussehieben der Anlage feststellen konnten. Aueh 
die Ausnahmen von der Keibelsehen Regel beziehen sieh auf spat 
funktionierende Organe, die frlihzeitig in Erscheinung treten. 

leh glaube also, daB Versehiebungen im zeitliehen Ablauf 
der Organogenese nur bei biologiseher N otwendigkeit ein
treten, und daB diese sieh auf progrediente und zeitig mit 
ihrer Tatigkeit beginnende Organe besehrankt, dagegen 
flir regressive 0 der spat funktionierende Ge bilde nich t 
vorliegt. 

2. Unterscheidung von palingenetischen und cenogenetischen 
Merkmalen. 

Die Unterseheidung zwischen palingenetischen und eenogene
tisehen Merkmalen ist auBerst schwierig, und 'bei der Bestimmung 
muB mit groBer Vorsieht vorgegangen werden. 

Von vornherein kann man von keinem Oharakter und von keiner 
Gruppe von Oharakteren an sich behaupten, daB sie palingenetiseher 
N atur sei. Denn die N otwendigkeit einer cenogenetisehen Verande
rung kann in allen ontogenetisehen Stadien, an allen Merkmalen, 
in jeder denkbaren Starke eintreten, die Umbildung kann in jeder 
geforderten Sehnelligkeit erfolgen. 

Es kann sieh daher eine Eigensehaft als altererbtes Merkmal bei 
einer Gruppe von Tieren ganz konstant verhalten, wahrend sie in 
einer anderen nur wenigen Arten zukommt. Dieselbe Umbildung 
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ka.nn zu sehr versehiedflnenZeiten der Stammesentwieklung vorsiehge
gangen sein, bei einer Gruppe in friihen phylogenetisehen Zustanden; 
als diese sieh abspaltete, wahrend andere Gruppen unverandert blieben, 
und erst weit spateI' dieselbe Veranderung bei einigen Arten notig 
wurde. 

Somit kann dasselbe Merkmal zu ganz versehiedenen Zeiten in 
del' Stammesgesehiehte aufgetreten sein, und an sieh sagt es gar 
niehts aus iiber das Alter seiner Entstehung, das erst dureh sorg
faltigen Vergleieh mit verwandten Formen erkannt werden kann. 

Ein Beispiel wird diese Verhaltnisse klar stellen. 
Die Sehmetterlinge sind urspriinglieh in beiden Gesehleehtern 

gefliigelt. Nun kann es sieh als ein Vorteil fiir gewisse Arten hera us
stellell, daB das Weibehen auf das Flugvermogen verziehtet und da
fiir eine ungleieh groBere Masse von Eiern produzieren kann, als 
sie das gefliigelte Insekt mit sieh herumzufiihren vermoehte. Diese 
Flugunfahigkeit del' Weibehen finden wir nun in ganz eigenartiger 
Yerteilung durehgebildet, indem ganze Familien diese Eigentiimlieh
keit besitzen, wahrend sie in anderen auf einzelne Arten besehrankt 
und in anderen in weehselndem Grade durehgebildet ist. 

Es lohnt sieh wohl, dies em Verhalten etwas naher naehzugehen. 
leh benutze hierzu Seit:z' GroBsehmetterlinge und besehranke mieh 
auf die palaarktische Fauna. 

Fliigellosigkeit fehlt vollstandig bei allen Tagfaltern, Zyganiden 
und Epicopeiden. Bei Syntomiden findet sie sieh nieht selten, viel
fach und in versehiedenen Abstufungen bei Aretiiden. Vorhanden bei 
Lymantriiden (Orgyia), fehlend bei Thaumetopoeiden, selten bei Lasio
eampiden (Ohondrostega), fehlend bei elf folgenden Familien (Lemoni
idae, Europteridae, Bombyeidae, Endromidae, Drepaniidae, OaIliduli
dae, Saturniidae, Brahmaeidae, Sphingidae, Uraniidae, Notodontidae, 
Oymatophoridae). Dagegen sind die Weibehen aIler Megalopygidae 
f1.iigeIlos. Gefl.iigelt sind sie bei den I ... imaeodidae, f1.ugunfahig und 
madenartig bei den Heterogynidae und Psyehidae. Die darauf fol
genden Familien der Thyrididae, Sesiidae und Oossidae haben wieder 
fliegende Weibehen. Bei den Hepialidae tragen die Weibehen grofie 
Fliigel, nul' bei H. pyrenaicus sind. sie verkiimmert. Die Agaristidae 
verfiigen iiber gefliigelte Weibehen, ebenso die Riesenklasse der 
Noctuidae, bei denen sich nur eine Ausnahme befindet, indem das 
'\Yeibehen von Agrotis fatidica nieht zu fliegen vermag. Bei den 
Spannern Geometridae sind die meisten Weibchen mit funktions
tiichtigen Fliigeln versehenJ doch fehlen diese einigen Arten, und in 
verschiedenen Gattungen (Biston) findet man aIle Ubergange von 
groBen Fliigeln bis zu kleinen Stiimpfen. 
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Diese Verteilung ist also hochst merkwtirdig. In manchen Fami
lien sind die Weibchen ebenso oder fast ebenso flugttichtig wie die 
Mannchen, in anderen sind sie madenartig. Bei den Hepialiden und 
Noctuiden finden wir nur je eine Art mit kurzflUgeligen Weibchen und 
bei diesen konnen wir die Ursache dieser Umbildung leicht ver
stehen: Beide Arten leben im Hochgebirge, in dem das befruehtete 
Weibchen bei seinem Fluge nach einer Eiablegestelle leicht von den 
heftigen StUrman erfaBt und in unwirtliche Regionen verschlagen 
werden konnte, in denen eine Aufzucht der Brut unmoglich ware. 
Ebenso sind die Weibchen vieler zur Zeit der Wintersttirme leben
den Spanner (A nisoptel'Yx, Operophtora, Hibernia, Phigalia, Biston) 
flUgellos. 

Dieselbe Eigenschaft der Flugunfahigkeit hat sich also zu 
ganz verschiedenen Zeiten der phylogenetischen Entwicklung der 
Schmetterlinge herausgebildet: bei den Psychiden sehr frtih, bei 
Agrotis fatidica sehr spat; sie ware bei ersteren als ein palingene
tisches, bei letzteren als ein cenogenetisches Merkmal anzusprechen. 
Daraus erkennen wir, daB kein Merkmal an sich etwas tiber seine 
ZugehOrigkeit zur Palingenese oder Cenogeuese aussagt; stets kanu 
uns erst eine genaue Vergleichung tiber seine N atur aufklaren. 

Auch der Grad der Veranderung erlaubt keinen SchluB auf 
die Zeit ihrer Entstehung, da sie langsam oder ·schnell yor sich ge
gangen sein kann. So kann sieh ein Merkmal, das eine Familie 
yon ihren Ahnen geerbt hat, langilam umgestaltet und yon seiner 
Urform bis zu einem gewissen Grade entfernt haben. Die Ahnen
familie besitzt das Merkmal in alter Gestalt. Dann spaltet sich 
eine Gruppe aus ihr ab, die jetzt schnell das Merkmal in ahn
lieher Weise modifiziert, wie die fruh entstandene Familie, aber 
in raseherem Tempo, so daB es noeh we iter umgebildet ist als bei 
jener. 

Ein Beispiel hierftir bietet das Primordialkranium der Wirbel
tiere. Anure und urodele Amphibien besitzen einen gut entwiekelten 
Knorpelsehadel (Fig. 50a), der bei Vogeln und Saugern noeh in der 
Ontogenese wieder auf tritt, aber erheblieh modifiziert und degene
riert (Fig.50c). Noeh mehr ruekgebildet als bei dies en Klassen ist 
er aber bei den Apoden (Fig. 50b stellt ihn yon Ichthyophis dar), 
die ja selbst Amphibien sind und sieh sieher spater yon den Ur
amphibien abgelost haben, als Vogel und Saugetiere. Die Not
wendigkeit eines fest en Grabschadels bedingte bei diesen fuBlosen 
Lurehen ein frtihes Entstehen der Kopfknoehen und damit ein nur 
skizzenhaft angelegtes aus schwachen Balken bestehendes Primordial
kranium. 

Peter, Die Zweckmal3igkeit in der Entwicklungsgeschichte. 19 
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Ein jedes Merkmal kann bei einer Tiergruppe palingenetisch, 
bei einer anderen cenogenetisch sein. Gesetze, die uns angeben, 

a b 

c 

Fig. 00. Dorsalansicht des Primordialkranium von Frosch (,,), I chthllQphis (b) nnd Mensch (e). 
a naeh Gaupp , c nach O. Hertwig. 
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welches Merkmal der einen, welches der anderen Gruppe gebOrt, 
lassen sich nicht aufstellen. Stets wird man die Arten, Ordnungen usw. 
der Tiere auf den Charakter hin vergleichend untersuchen mUssen, 
imlller mit Beriicksichtigung der biologischen Verhaltnisse; erst nach 
solch eingehender und schwieriger Arbeit wird es moglich werden, 
Palingenese. und Cenogenese in der Entwicklung einer Form von
einanderzu trennen und vorsichtig den Versuch eines Stammbaums 
zu machen. 

3. Die Bedeutung des biogenetischen Grundgesetzes fiir die 
Erklarung embryonaler Merkmale. 

Wenn wir die Existenz des biogenetischen Grundgesetzes in der 
angegebenen Beschrankung gelten lassen, so ist 'damit noch nicht 
gesagt, daB wir es als ErkHirungsprinzip fUr Gebilde, deren Vor
handensein wir sonst nicht verstehen zu konnen glauben, gelten lassen. 

Gar oft werden die RUckbildungen in diesel' Weise betrachtet. 
So schreibt Schultz: »DaB ein Organ sich in der Ontogenese an
legt, sich weiter entwickelt und darauf wieder rUckgebildet wird, 
dient als Beweis, daB es ein ursprUnglicbes Gesetz und keine An
pas sung ist, welcbes dieses Wiederauftaucben nun nutzloser Gebilde 
verursacht«, und als dieses Gesetz bezeichnet er kurz zuvor das 
biogenetische Grundgesetz. 

Wir baben im 8. Kapitel aucb die RUckbildungen unter dem 
gleichen Gesichtspunkt betrachtet, wie vorher aIle Organe und Vor
gange des Embryo, und der Zweck des ganzen Bucbes bestebt eben 
darin, den Begriff der N utzlosigkeit oder Scbadlicbkeit den embryo~ 
nalen Erscbeinungen zu nebmen. Jedes Gebilde, jeder ProzeB dient 
den beiden Lebensaufgaben des sicb entwickelnden Organimns, das 
Individuum im Kampfe ums Dasein zu erbalten und bis zur Ge
scblecbtsreife weiter zu bilden (Kapitel 4). 

Dem gleicben Zweck baben aucb die Riickbildungen ibr Dasein 
zu verdanken. Das biogenetiscbe Grundgesetz klart uns iiber die Her
kunlft dieser Gebilde auf, aber nie tiber ibr Vorbandensein selbst, 
- denn dann mtifHe es uns auch sagen, wesbalb so viele andere 
Organe, die die Vorfabren der Tiere besessen baben, aus ihrer Onto
genese ganz ausgefallen sind. 

Diesen Gedanken mtissen wir also ablebnen. Das biogenetiscbe 
Grundgesetz ist del' Ausdruck fUr die Tatsacbe, daB in del' Onto
genie Organe odeI' Stadien wiederbolt werden, die in del' Pbylo
genese den Vorfabren zukamen, aber man dad auf diesem Gesetz 
nicbt weiterbauen und aus ibm beraus das Vorkommen in der Onto
genie restlos erklaren; dies kann nul' die' finale Betrachtung del' Organe. 

19* 
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Ebensowenig darf man dem biogenetischen Grundgesetz eine 
aktive Rolle in der Keimesentwicklung zugestehen, etwa in der Art, 
wie es zur Strassen annimmt, wenn er schreibt, daB der »Mecha
nismus des biogenetischen Grundgesetzes« »den Eintritt embryonaler 
Variationen erschwert oder verhindert und dadurch excessive Ab
weichungen der Somata vermeiden hilftc. 

Wir nehmen an, daB der Embryo aus einem hOchst plastischen 
Material besteht und auBerst fein auf all die unendlich zahlreichen 
Reize, die an ihn herantreten, reagiert. Darauf beruht ja die so 
wunderbal'e Anpassungsfahigkeit des werdenden Organismus. Einen 
Faktor, der sich ihr hemmend entgegengesetzt, anzunehmen, hieBe 
sich blind dieser Wandlungsfahigkeit gegeniiberstellen. Und unlogisch 
ware es, diesen Faktor in einem Tatsachenkomplex zu suchen, den 
man erst selbst aus den V organgen der Keimesgeschichten heraus
gelesen hat. 

1m vorstehenden wurde an mehreren Stellen auf die Schwierig
keit hingewiesen, aus embryologischen Befunden auf den Stammbaum 
einer Tierform zu schlieBen. Die cenogenetischen Prozesse modifi
zieren den alten palingenetischen Entwicklungsgang gar oft bis zur 
Unkenntlichkeit. lch glaube auch, daB Abel recht hat, wenn er 
von einer Uberschatzung der embryologischen Methode zur Auf
hellung der phylogenetischen Zusammenhange spricht. 

Damit will ich natiirlich die Entwicklungsgeschichte in ihrem 
Werte fiir die Erkenntnis der Stammesgeschichte nicht herabdriicken; 
·jch will nur die Schwierigkeiten andeuten, die sich hier in den Weg 
stellen und auf eine ausgiebige Beriicksichtigung der biologischen 
Verhaltnisse dringen; denn erst die Erkenntnis del' cenogenetischen 
Einfliisse gestattet uns, die palingenetischen Momente in der Embryo
genese zu erkennen. Nie soIl man abel' bei dem Versuche der Auf
stellung von Stammbaumen die Embryologie allein zu Rate ziehen; 
nur im Verein mit der vergleichenden Anatomie und der Palaonto
logie werden gesicherte Ergebnisse erzielt werden konnen. 
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Vierzehntes Kapitel. 

Die Zweckma:f3igkeit in der Histologie. 
Anwendung der phylogenetischen,' kausalen und finalen BetrachtungsweiBe 

auf die Histologie. A. Funktionelle Struktur. Stiitzgewebe. Struktur des 
Knochengewebes. Gebhardt: Fibrillenverlauf in den Haversschen Lamellen del' 
Diaphysenkompakta gro.l3er R6hrenknochen. Bindegewebe,. TrommelfelI, Fas
zien, Schwanzflosse des .. Delphins (Roux). Experimentelle Anderung des typi
Behan Verlaufs durch Anderung der Beanspruchung: Tenotomie der Achilles
Behne. B. Topographie nnd Struktur des Epithelgewebes. Ableitung der einzelnen 
Fo~men aus den physiologischen Bedingungen. Notwendigkeit deB einschieh
tigen und vielschichtigen Epithels. Einschichtiges Platten- und Prismenepithel. 
Vielschichtiges Platten- und Prismenepithel. Ubergangsepithel. Verschiedene 
1j'ormen der Verbindung .. mit dem Bindegewebe. Scheinbare Ausnahme: Cornea. 
Bindegewebsleisten im Ubergangsepithel. C. Der Bau der Blutgefa.l3e. Physio
logische N otwendigkeit der drei Haute der Arterien: Intima, Media mit elastischen 
und muskulOsen Elementen, deren Verteilung in den gro.l3en und kleinen Arterien 
auf die Mechanik des Kreislaufs zuriickzufiihren iat, Adventia. 

Die Gebilde der mikroskopischen Anatomie und der 
Histologie, deren Besprechung wir hier noch als letztes Kapitel 
anfiigen wollen, sind unseren drei Fragestellungen in gleicher Weise 
zuganglich, wie alle anderen organisierten Korper. 
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Die Gewebelassensicheinmal vom phylogenetischen Gesichts
punkt aus betrachten. Der sicherste Weg, der sich uns zur Lasung 
der Frage nach ihrer Herkunft bOte, die Untel'suchung del' Tiere ver
gangener Erdperioden, ist uns allerdings verschlossen, da die ver
steinerten Reste uns nul' in sehr geringem Grade (Knochen u.· a. 
Hartgebilde) den Bau del' Gewebe zu studieren ermaglichen. So 
sind wir meist gezwungen, die phyletische Reihenfolge der Gewebe 
aus den Ergebnissen, die uns die vergleichende Histologie liefert, 
herauszulesen, ein Weg, der, wie im vorigen Kapitel ausgefuhrt wurde, 
nur mit graBter V orsicht beschritten werden darf. 

Die kausale Untersuchung der Gewebe sucht die Gesetze 
zu erforschen, nach denen sie sich bilden und :differenzieren, ~ein 

Forschungszweig, der sehr reizvoHe Aufgaben stellt und von der 
Entwicklungsmechanik mit groBem Erfolg durchgearbeitet wird. 

Endlich kann die Histologie vom finalen Standpunkt aus 
beleuchtet werden. Zwei Fragen muss en beantwortet werden, wenn 
wir die Gewebe auf ihre ZweckmaBigkeit hin prufen wollen: 

1. 1st das Gewebe seiner Funktion, seiner Beanspruchung ent
sprechend gebaut? Besitzt es eine, mit Roux zu sprechen, funktio
nelle Struktur? 

2. Nichtprinzipiell verschieden !von diesel' ersten Frage, abel" 
praktisch wohl von ihr zu trennen ist die zweite: weshalb finden sich die 
verschiedenen Formen eines Gewebes immer an bestimmten Stand
orten? Auch fur diese »Topographie c der Gewebsarten muss en 
sich biologische Grunde finden und ihr feinerer Bau sich aus diesen 
ableiten lassen. 

Die funktionelle Struktur del' Gewebe ist ausgiebig be
arbeitet worden; Roux hat uns auch hier mit seinen geistvollen 
Arbeiten einen groBen Schritt vorwarts gebracht. Doch erscheint 
seinem kausalen Denken eine solche Untersuchung nicht das Ietzte 
Ziel der wissenschaftlichen Forschung darzustellen, wie er am SchIuO 
der Einleitung seiner Erforschung der Struktnr der Delphinschwanz
Hosse schreibt, denn nach der anatomischen Beschreibung und ihrer 
funktionellen Bedeutung folgen .als Hauptsache flir unseren Zweck 

die Moglichkeit und Wahrscheinlichkeit del' Entstehung derselben 
aus dem kausalen Prinzipe del' funktionellen Anpassung«'-

Fur uns kommt die Struktur allein in Frage, deren funktio
nelle Bedeutung ohne Rucksicht auf ihre kausale Genese betrachtet 
werden muB. 

Die zweite Frage nach der Topographie der Gewebsformen 
ist meines Wissens noch kaum eingehend berucksichtigt worden. In 
diesel' Beziehung beschranken sich die Lehrbucher meist auf eine 
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aussehlieBliehe Beschreibung der morphologisehen Merkmale der Ge
websformen und ihrer Verbreitung. N ur selten findet man physio
logische Bemerkungen eiBgestreut, ohne daB jedoch die einzelnen 
Formen in unserem Sinne erkHirt wiirden. 

Und doch liegt dies oft so nahe. reh pHege in den Vorlesungen 
sogar die einzelnen GewebsfQrmen aus dem physiologisehen Bediirf
nisse abzuleiten und glaube, sie dadl.lreh den Horern verstandlieher 
zu gestalten, so daB die ode Lernarbeit in wlinschenswerter Wejse 
besehrankt wird. Aueh der feinere Bau der Organe kann /l.US 

ihren Leistungen erklart werden, und daher sehlieBe ich noch emen 
dritten Absehnitt an, der den Bau der Arterien funktionell be
grlindet. 

A. Fnnktionelle Strnktnr. 
Gehen wir erst zur .Bespreehung der funktionellen Struktur der 

Gewebe liber, so erstreekt sieh ihre Erkenntnis hauptsachlich al.lf 
die Stiitzsubstanzen. Muskel- und Nervengewebe lassen die 
Bedeutung ihres Baues klar erkennen. Wenn wir aueh besonders beim 
Nervengewebe die physiologisehe Aufgabe der komplizierten morpho
logischen Merkmale noch nieht entratseln konnen und die Haupt
fragen hier noch nieht gelost sind, so zweifelt doeh niemand, daB 
diese Eigenschaften in engster Beziehung zu der so streng speziali
sierten Tatigkeit des Gewebes stehen, - die ZweekmaBigkeitsfrage 
erscheint hier selbstverstandlich und iiberfiiissig. Ebenso 1St die Niitz
liehkeit des Baues des Epithelgewebes einleuchtend, dessen eng 
aneinander geschlossene Zellen die anderen weieheren Gewebe nach 
AuBenfiaehe und Hohlraumen abzuschlieBen in der Lage sind. 

Beim Stii tzgewe be ersehien nur in vereinzelten Fallen, z. B. 
bei den parallelfaserigen Sehnen, ein zweckmaBiger Bau vorhanden 
zu sein, bei den meisten Formen laufen die Fibrillen anscheinend 
regellos durcheinander. Auch bei ihnen ahnte man, daB der Verlauf 
der Fasern bestimmten Gesetzen gehorehe, doeh' hat man erst in 
jiingster Zeit begonnen, diese Gesetze zu erforschen. 

Den Ansporn zu diesen genauen Untersuchungen gab die Er
kenntnis yom zweckmaBigen Bau der Knochenspongiosa. Aueh 
dieses sehwammige N etzwerk faBte man friiher als· ein regelloses 
Gewirr von Knoehenbalkchen auf. DieZusammenarbeit von H. v. Meyer 
l.lnd Culmann ergab aber zuerst an dem beriihmt gewordenen Bei
spiel des Verlaufs der Spongiosabalkchen am Oberschenkelkopf des 
Menschen einmal die streng gesetzmaBige, in· allen Fallen gleich ge
richtete Lagerung dieser Balkenziige und dann ihren Zusammenfall 
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mit den Linien der starksten Beanspruehung des Knoehens. Der 
Bau der Spongiosa erwies sieh damit als auBerst zweekmaBig, da 
mit einem Minimum von Material ein Maximum von Leistung er
reieht wurde; der Knoehen mit seiner zarten Schwammasse ist gerade 
so leistungsflihig wie ein gleieh groBer solider Knoehen. 

Bier trat zum erstenmal die ,funktionelle Struktur< eines aus 
Sttitzgewebe bestehenden Korpers zutage, die »bloB die Linien 
,starkster' Funktion insubstantiiert, und daher die gegebene Funktion 
mit dem Minimum an Material oder mit dem gegebenen Material 
da.s Maximum an Funktion leistet« (Roux). Dies ist moglieh, wenn 
die Balkehen in der Riehung der Zug- und Drueklinien verlaufen. 

Der Befund der funktionellen Struktur des Obersehenl{elkopfes 
hatte eine weit iiber den speziellen Fall hinausgehende Bedeutung. Er 
lehrte die Gesetze kennen, die die Struktur des Stiitzgewebes be
herrschen. Sie sind mechaniseher N atur. Die Riehtung der 
Druek- und Zuglinien in einem in bestimmter Weise beanspruehten 
Knoehen sind exakt zu bereehnen, - so haben wir hier die ebenso 
seltene wie erwiinsehte Gelegenheit, den Bau eines Stiitzgebildes 
reehneriseh zu verstehen und seine ZweekmaBigkeit mathematiseh zu 
beweisen. 

Abel' noeh ein anderer Vorteil bietet sieh dureh diese Art del' 
Behandlung dar. Wir konnen die ZweckmaBigkeitsfrage nieht nul' 
deskriptiv, sondern auch experimentell lOsen und damit einen Ein
bliek in die Anpassungsfahigkeit der ZweekmaBigkeit gewinnen. Wir 
konnen die 1nanspruchnahme eines Gewebes durch Veranderung del' 
meehanischen Bedingungen in eine andere Riehtung lenken und 
dann untersuehen, ob sieh damit der Verlauf der stiitzenden Ele
mente andert. Auch auf dies em Gebiete hat sieh die Forsehung 
ergebnisreieh betatigt. 

Wollen wir dann den feineren Bau des Stiitzgewebes auf 
seine Niitzliehkeit hin priifen und bleiben wir vorerst einmal bei dem 
Knoehen, so bringen wir von den Errungensehaften friiherer Zeit 
die Erkenntnis mit, daB wir mit meehanisehen Betraehtungen an 
unsere Frage herantreten miissen, daB wir die Krafte aufsuchen 
miissen, die auf die Gewebe wirken, um dann zu erforsehen, ob das 
Gewebe ihnen gemaB gebaut ist. 

DaR diese Krafte nieht die gleiehen sein konnen wie die, die 
den makroskopischen Aufbau der Spongiosa formieren, das ergibt 
sieh aus der Betraehtung der Knoehensubstanz. Bier handelt es 
sich um feinste Fibrillen, die in versehiedener Richtung die Balkchen 
der sehwammigen oder die dicken Ziige der kompakten Substanz 
durehlaufen. 1st aueh deren Verlauf zweekmaBig? 
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Diesel' Frage ist in hOchst exakter Weise del' friih verstorbene 
W. Gebhardt in zahlreichen eingehenden Arbeiten nachgegangen 
und stellt als Hauptergebnis seiner Untersuchungen den Satz auf, 
daB »eine hochgradige Anpassung auch der Mikrostruktur an die 
Funktion besteht.. Der feinere Bau des Knochens ist also 
niitzlich, zweckmaBig. 

Triepel leugnet dies zwar, indem er schreibt, .daB man die 
Annahme von der Niitzlichkeit des Fibrillenverlaufs in den Lamellen 
der Haversschen Kanale nicht aufrecht erhalten kann« (1906). Eine 
andere finale Anschauung setzt er nicht an die Stelle der zuriick
gewiesenen; der Fibrillenverlauf besitzt nach ihm nul' untergeordnete 
Bedeutung, und er versucht seine Entstehung auf Blutdrucksteige
rung in den Knochenkanalchen zuriickzufiibren. Wir finden bier 
wieder eine Vermengung der finalen Betrachtung mit del' kausalen; 
Triepel kann mit seiner Ansicht von der mecbanischen Entstehung 
des Fibrillenverlaufs recht haben, daneben aber Ge bbardt aucb mit 
der finalen Anscbauung von der Niitzlichkeit des Faserverlaufs. Er 
bleibt daber mit Recht bei seiner Meinung und fiihrt in seiner Dis
kussion zu Triepels Vortrag aus, daB die Knochenfibrillen nicbt 
nacb den Gesetzen der grapbiscben Statik angeordnet sein konnen, 
die die Arcbitektur des Spongiosafachwerks beherrscht, daB sie also 
nicht trajektoriell gebaut sind; diese Prinzipien kommen fiir den fei
neren Bau der Knochensubstanz gar nicht in Betracht, sondern hier 
sind die der Festigkeitslehre maBgebend. 

Druck, Zug, Schub, Biegung und Torsion wirken auf die Knochen
substanz ein, und sowohl an den Spongiosabalkchen wie an der KolP
pakta konnte Gebhardt nachweisen, daB sich .eine geradezu iiber
raschende Ubereinstimmung in der Verteilung der Strukturtypen mit 
den jeweils vorhandenen typischen Beanspruchungen ergibt •. 

Diese Beanspruchungen sind nun hOchst mannigfaltig. Einmal 
schon werden sich die verschiedenen Tiere hierin verschieden ver
halten (schwimmende, laufende, fliegende Tiere brauchen ihre 
Knochen in verschiedener Weise), dann wirken die Krafte ver
scbieden ein auf die einzelnen Knochen eines Individuum~ weiterhin 
ist derselbe Knochen nicht an allen Stellen gleich beansprucht, und 
dasselbe gilt sogar fiir das einzelne Haverssche Kanalchen, das in 
seinem Verlaufe in wechselnder Weise verschiedenen Kraftewirkungen 
ausgesetzt ist. 

Daraus ergibt sich eine verwirrende, geradezu schwindeln mlJ.
chende Vielgestaltigkeit der Knochenstruktur, und es ist Gebhardt 
boch anzurechnen, daB er sich durch diese unendliche Mannigfaltig
keit der Erscheinungsformen nicht von seinem Ziele abbringen lieB 
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und an einer groBen Reihe von Beispielen den Zusammenfall von 
Struktur und Beanspruchung nachwies. 

Das Problem, die ZweckmaBigkeit der Knochenstruktur zu e1'
kennen, ist durch die ungeahnte Flille des Gebotenen au Berst kom
pliziert geworden, hat aber an Interesse nicht verloren, cia wir hier 
eben streng mechanisch vorgehen konnen. 

Ich kann mich daher, um die Knochenstruktur als nlitzlich hin
zustellen, nur auf ein ganz spezielles Beispiel beschranken. Ich 
wahle hierzu die Diaphysenkompakta der lang en Extremi
tatenrohrenknochen und hier den Bau der um die Havers
schen Kanalchen in Lamellen angeordneten Knochensub
stanz. 

Die widerstandsfahigen Elementarteile sind hier also konzen
trisch geschichtet. Innerhalb dieser Lamellen sind die Fibrillen 
schraubig angeordnet mit meist alternierendem Rechts- und 
Linksverlauf der Richtungsschraube in aufeinander folgenden La
mellen. 

Derartiger Spiralverlauf ist an und ftir sich schon viel zweck
maBiger als gerade Faserung. Gebhardt zieht als Beispiel das ge
drehte Seil heran, das gegen Langszug besonders widerstandsfahig 
ist, auch nicht in seine einzelnen Fasern auseinandergezogen werden 
kann, wie ein parallelfaseriger Strang. Dabei bietet eine solche 
Torsionsstruktur den groBen Vorteil einer bedeutenden Elastizitat. 

Eine hOhere Biegungsfestigkeit und Langsdruckfestigkeit laBt sich 
dann auf zwei Wegen erreichen: entweder windet man bereits ge
drehte Strange nochmals umeinander zu • Seillitzenc , Torsionsstruk
turen zweiter usw. Ordnung, wodurch auch die Abscheerungsfestig
keit gesteigert wird, oder man schichtet verschieden stark ansteigende, 
schraubig gefaserte Lagen konzentrisch umeinander; dieses letztere 
Mittel ist beirn Knochen angewandt. 

Dieses Ineinanderlegen verschiedener Torsionssysteme 
ist insofern besonders ntitzlich,· weil die einzelnen Lagen von ver
schiedenen Kraften in verschiedener Weise beansprucht werden und 
sich bei Druck nach auBen oder nach innen abwechselnd bald an 
die auBere, bald an die innere Schicht pressen werden. »Aus diesen 
Unterschieden, welche durch die Verschiedenheit der Neigungswinkel 
der Elemente gegen die Achse in bezug auf die Formveranderungen 
bei der Beanspruchung bedingt sind, geht hervor, daB durch die 
geeignete Kombination rohrenformig ineinander gesteckter Systeme 
verschiedener Faserungssteigerung zwischen dies en erhebliche FHi.chen
pressungen bei axialen Beanspruchungen resultieren mtissen, durch 
welchewieder eine hochgradige Widerstandsfahigkeit und zwar bald 



Fnnktionelle Strnktur des Knocbengewebes. 299 

ein mehr elastischer, bald ein mehr starrer Widerstand hervorgebracht 
wird, der die Summe der Widerstande der einzelnen Systeme um ein 
Vielfaches iibertreffen muB.« 

Somit steht zu erwarten, daB auch der Bau der Haversschen 
Lamellen ein wechselnder sein wird, und in der Tat unterscheidet 
Gebhardt nicht weniger als sechs Typen, die aber ineinander iiber
gehen und selbst im VerIauf eines Haversschen Kanalchens sich 
abwechseln konnen. 

Eine sehr hliufige Form ist der Typus 4, der in der volIkom
mensten Weise gegen aIle Arten der Beanspruchung (axialer Zug, 
Druck, Torsion, Biegung) versteift ist. Er bes.teht abwechselnd aus 
Lamellen mit sehr steilem und sehr flach ansteigendem Fibrillen
verIauf, von denen die steilen Richtungsspiralen aIle links, die flachen 
alIe rechts gewunden sind oder umgekehrt. Bei axial em Druck pressen 
• die stark ausgebauchten steilen Systeme sich fest an die zunachst nach 
auBen von ihnen gelegenen Systeme niedriger Steigung an. Bei Zug tun 
sie dies, weil sie sich starker verdiinnen miissen als jene, mit den 
nachst inneren. In beiden Fallen resultiert eine starke Behinderung 
der Querschnittsveranderungen, wodurch nach bekannten technischen 
Satzen eine Versteifung gegen die Beanspruchung erfolgt ... Bei Tor
sion leisten wieder umgekehrt die steilen Systeme die Verhinderung 
der starken Querschnittsveranderungen der flachliegenden, so daB 
auch hier auBerordentliche Versteifung die Folge ist .• 11914. S.465.) 

In ahnlicher Weise werden die Leistungen der iibrigen Typen 
entwickelt. 

Auch die fibrillare Struktur der Spongiosahalkchen erklart Geb
hardt aus den mechanischen Beanspruchungen, und so ist zum 
SchluB nochmals zu betonen, daB die Struktur des Knochen- . 
gewebes eine aullerordentlich zweckmaBige ist. 

Sehr schwierige Untersuchungen, die ein gewaltiges Konnen auf 
clem Gebiete der Mechanik verlangten, haben uns zu dieser Erkenntnis 
verholfen. 

Klarer liegen die Verhaltnisse beim Bindegewebe, und hier 
wurde der funktionelle Bau schon friiher erkannt, hauptsachlich von 
Roux, der eine Reihe von interessanten Beispielen analysierte. 

Die Bindegewebsfaser ist in der Langsrichtung zugfest, in der 
queren druckfest. Fast vollkommen fehlt ihr Biegungsfestigkeit sowie 
Druckfestigkeit in der Langsrichtung. Daraus ergibt sich die An
ordnung der Fibrillen, deren Richtung in der der starksten Dehnung 
verlaufen mull. 

Roux fiihrt als einfaches und klares Beispiel fUr den zweck
maBigen Bau des Bindegewebes das Trommel£ell an, dessen Fasern 
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nur radiar und zirkular verlaufen, also in den Linien, die bei den 
Schwingungen die starkste Dehnung auszuhalten haben. Interessant 
ist, daB im Bereich des dem Trommelfell eingefligten Handgriffs des 
Hammers das radiare System von seiner Richtung abgelenkt ist und 
zwar »in der giinstigsten Richtung zur Ubertragung der Schwingungen 
auf den Fortsatz, also wiederum in der Richtung starkster Span.;. 
nunge. (Roux 1881.) 

Auch in den Faszien sind zwei einander rechtwinklig kreuzende 
Fasersysteme kenntlich, die in den Richtungen starkster Beanspru
chung verlaufen. 

Viel komplizierter ist dagegen der Bau der Schwanzflosse 
des Delphins, der Roux eine besondere, beriihmt gewordene Ab
hand lung widmete. Er suchte und fand in ihr ein bindegewebiges 
Organ von auBerst hochgradig komplizierter Struktur, das seiner 
spezifischen Funktion vollkommen angepaBt ist. 

Die Schwierigkeit bestand hier darin zu erkennen, wie aus dem 
Bindegewebe, dessen Fasel'll jede Biegungsfestigkeit abgeht, ein bie
gungsfestes Organ entstehen kann. .Es war«, wie Roux in der Zu
sammenfassung sagt, »mit Fasern, welchen bIos Zugfestigkeit in der 
Langsrichtung und Druckfestigkeit in dazu rechtwinkeliger Richtung 
eigen ist, beim Fehlen jeder beanspruchbaren Druckfestigkeit in Langs
richtung und jeder Biegungsfestigkeit ein Gebilde hervorzubringen, 
welches gerade diejenige Kombination von Druck-, Zug- und Ab
scheerungsfestigkeit besitzt, durch welche allein Biegungsfestigkeit 
hergestellt werden kann. Diese Aufgabe wurde gelost, indem wir 
immer die Fasel'll mit der Richtung der bezliglichen grofHen Wider
standsfahigkeit in der Richtung del' groBten abgeleiteten Beanspru
chung legten; und es entstand so eine Struktur, welche durchaus 
die Typen del' in del' Flosse gefundenen wiederholte." Diese besteht 
.in ihrem Grundstock aus drei Bindegewebsschichten, jederseits aus 
einer auGeren von bestimmt gebogenen, im allgemeinen radiarem 
Faserverlauf und einer mittleren, aus lauter Lamellen gebildeten, 
deren Lamellen sowohl rechtwinkelig zur Flachenausbreitung del' 
ersteren Schichtung, als in ihrem Verlauf auch zugleich allenthalben 
rechtwinkelig zu der so mannigfach gebogenen Faserrichtung der
selben stehen. Die Lamelle seIber besteht wieder aus zwei recht
winkelig sich kreuzenden· Fasersystemen , deren Verlauf an ver
schiedenen Stellen derselben Lamelle in typischer Weise variiertj und 
zugleich sind diese Lamellen noch in ganz bestimmter Weise durch 
ihnen parallel verlaufende Faserpaare untereinandel' verbunden. 
SchlieBlich muGte noch ein weiteres, gleichfalls zum Teil den La
mellen sich einordnendes Fasersystem unterschieden werden, welches 
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durch eine besondere Beziehung zu den letzten Gliedern der die 
Flosse stiitzenden Wirbelsaule den Oharakter emer gewissen Selb
standigkeit erhalt.« 

Fiirwahr, ein hochst verwickelter ·Aufbau! Und doch gelang es 
Roux, die speziellen Verlaufsrichtungen der Beanspruchungen in 
ihm zu ermitteln und das Ergebnis zu zeitigen, daB in der Tat die 
gefundenen, mannigfaltigen Verlaufsrichtungen der Fasern in der 
Flosse allenthalben den Richtungen »starkster« Beanspruchung ent
sprechen, daB somit die ganze Konstruktion mit dem verwendeten 
Material »das Maximum an Widerstandsfahigkeit leistet, oder daB um
gekehrt die geleistete Widerstandsfahigkeit mit dem Minimum von 
Material erreicht wird.« Das Bindegewebe der Delphinschwanzflosse 
besitztalso in Mchster V 011-
kommenheit eine typische _ _ oSI 

»funktionelle Struktur«. 
Unter Roux' Leitung ist 

dann O. Levy daran gegan
gen, experimentell die Ent
stehung solcher Struk
turen zu studieren. 

Er fiihrte an Kaninchen 
Tenotomie der Achillessehne 
aus, ohne die Stiimp£e zu ver
einigen, und untersuchte das 
N arbengewebe in verschiede
nen Zeiten nach der Opera
tion. In den ersten zehn Tagen 

·ZF 
\ 

Fig. 51. 23 Tage alte Narbe nach Muskelexstirpation 
mit querem Zug, nach Levy. Zwischen dem oberen 
(oSt) und unteren Muskelstumpf (uSt) hat das Narben· 
gewebe (N) durch den queren Zug des Zugfadens (ZF) 
eine quere Faserrichtung angenommen. Ohne diesen 
Zug wtirde es die Richtung der MU8keifasem fortsetzen. 

fand er in sehr komplizierter Weise verflochtene Bundel, die aber 
durchaus in ihrem Verlauf den zeitigen mechanischen VerhlHtnissen 
entsprachen, da die Krafte noch nicht von den isolierten Stumpf
enden angreifen konnen, sondern von den umgebenden Faszien aus
gehen. Spater, wenn der Zug von den Sehnenenden kommt, wandelt 
sich die Struktur um, und es stellt sich eine regelmaBige, parallele, 
langsverlaufende Faserung ein. 

Interessant ist nun, daB Levy bei Ablenkung dieses Zuges 
(s. Fig. 51) mittels eines Seidenfadens (ZF), der in querer Richtung 
zog, auch queren Verlauf der jungen Bindegewebsfasern erreichen 
konnte (N). Somit zeigte sich, daB die Faserrichtung stets den Rich
tungen del' Beanspruchung parallel geht. 

Das Endergebnis dieser Untersuchungen ist also, daB der Bau 
des Stutzgewebes durchaus zweckmaBig ist. Diese Nutzlich
keit konnte hier sogar mathematisch bewiesen werden, da die Rich-
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tung der Fibrillen und ihre Anordnung ausnahmslos mechanischen 
Gesetzen gehorchen uud sich auch verandern mit der A:nderung der 
Beanspruchung. 

B. Topographie und Struktur des Epithelgewebes. 

Die Zweckm:al3igkeit der Gewebsformen tritt deutlich hervor, 
wenn wir z. B. das Epithelgewebe betrachten und dim Bau der 
einzelnen Arten in Beziehung setzen zu ihren speziellen Aufgaben. 

In den Lehrbiichern werden: die verschiedenen Zellformen sowie 
ihre Zusammenfiigung zu ein- oder mehrschichtigen Epithelien be:
schrieben, unddie Orte des Vorkommens dieser Arten werden auf
gezahlt. Mir erscheint es zweckmaBiger, etwa in der folgenden Weise 
vorzugehen. 

Die AuBenfiache der Tiere - ich beschranke mich auf die Verte
braten - sowie ihre Hohlraume bediirfen als AbschluB einer Zell
membran, die geeignet ist, dem unter ihr gelegenen Gewebe einen 
geniigenden Schutz gegen die auBen oder innen befindlichen Stoffe 
zu geben, anderseits aber auch den notwendigen Stoffwechsel zwischen 
dem unter der Hiillschicht befindlichen Gewebe mit seinen Blut
gefiiJ3en und der AuBenwelt bzw. den Innenraumen zu sichern. Hierzu 
eignet sich kein lockeres, zellarmes, zwischenzellsubstanzreiehes, faseri
ges Gewebe wie das Stiitzgewebe - denn Muskel- oder N ervengewebe 
kommen hierfiir nicht in Betracht -, sondern ein solches, das einen 
festen, fiir nieht wiinsehenswerte Stoffe undurehdringlichen Sehutz
wall bildet. Dies tut am besten eine Zellmauer, die aus dieht neben
einander gereihten Zellen besteht, die noch den Vorteil bieten, aktiv 
iliitzliehe Stoffe aussuchen und schadliche abweisen zu konnen, eine 
Fahigkeit, die den weniger tatigen Zwischensubstanzen abgeht; so 
kann den Forderungen des Stoffwechsels am besten Geniige getan 
werden. 

Nun sind die Aufgaben dieser Epithelmembranen an den ver
schiedenen Stellen auch verschiedenartig. 

An einigen Orten, an denen der Austausch zwisehenAuBen
und Innenfiaehe recht energiseh vor sieh gehen solI, muB die Raut 
moglichst diinn sein, darf also nur aus einer einzigen Lage von 
Zellen bestehen. An anderen dagegen, an denen auBere Einwir
kungen die peripherste Zellage fortdauernd schii.digen, zum Absterben 
oder Abschilfern bringen, darf die Hiillschicht nieht aus einer einzi
gen Zellreihe bestehen, da beim Absterben einer Zelle sofort eine 
Liicke im Epithel resultieren wiirde. Hier sind mehrere Lagen 
notwendig, damit die Schutzmembran nicht beim Ausfall einer Schieht 
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gleich durchbrochen wiirde, sondern sofort andere, tiefer gelegene 
Elemente an ihre Stelle treten kannen, und damit ganz in der Tiefe 
geschutzt gelegene Zellen durch Teilung den Verlust ersetzen kannen. 

Somit ergibt sich schon die Notwendigkeit von zwei Epithel
formen, von einschichtigem und mehrschichtigem, und wir 
versteherr, weshalb die Raut, die Schleimhaut del' Mundhahle, der 
groBereb.'Luftwege, der harnleitenden Kanale, die Schadlichkeiten in 
hohem MaBe ausgesetzt sind, mehrschichtiges Epithel tragen, wahrend 
die Innenflache des Darmkanals vom Magen an, der sera sen Haute, 
der GefaBe, die· solchen Fahrnissen entriickt sind, mit einer einzigen 
Zellage'ausgekleidet ist. 

Auch die Elemente des einschichtigen Epithels kannen nicht 
gleichartig sein. 

An einigen Stellen soIl der Stoffweehsel zwischen Bindegewebe 
und AuBenflaehe (oder Lumen) maglichst schnell und intensiv vor 
sieh gehen, und zwar in der Weise, daB der Stoff die Zellen nul' 
passiert, ohne erhebliche Veranderungen zu erfahren, wahrend ander
orts wieder auf dem Wege durch das Epithel eine Verarbeitung des 
durchtretenden Stoffes stattfinden solI, sei es, daB er dem Binnen
raum entnommen und dem Korper einverleibt, sei es, daB er aus 
dem Karper in das Lumen ausgeschieden werden soIl. 

Ersteres trifft z. B. bei den Kapillaren zu, bei denen der Wechsel 
der Gase und Fliissigkeit zwischen Blut und Gewebe nur eine auBerst 
dunne Zwischenschicht zulaBt. Daher finden wir die Wand der 
HaargefaBe nur aus einer Lage platter Endothelzellen geliefert 
(Fig. 52 a). Noeh reicher geht der Gasweehsel in der IJunge vor sieh. 
Sauerstoff einerseits, Kohlensaure anderseits mUssen, um die Blut 
und Luft trennende Wand zu durchsetzen, mindestens zwei Zell
schiehten durehlaufen: das Epithel der Lungenalveolen und das der 
Lungenkapillaren. Um diese Wand magliehst dUnn zu gestalten, 
haben einige Zellen, die die Alveolen auskleiden, sogar ihren Kern 
aufgegeben und sich zu groBen kt)rnlosen Platten ausgebreitet, damit 
selbst die durch den Kern gegebene Verdickung ihres Leibes weg
fant und dem Gaswechsel kein Hindernis bereitet. 

1m Verdauungstrakt dagegen sollen ~die Epithelzellen die aus 
dem Darminhalt aufgenommenen Stoffe noch weiter verarbeiten, ehe 
sie ins Blut gelangen, anderseits aber auch Stoffe ausscheiden, die 
den Darminhalt resorptionsfahig machen. FUr beide Zwecke taugen 
die dUnn en protoplasmaarmen Zellen des Plattenepithels nicht; hier 
werden kleine Laboratorien benotigt, die nur in groBen, hohen, saft
reichen Elementen Platz finden kannen, - deshalb ist der ganze 
resorbierende Darmkanal mit einem einschichtigen Prismen-
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epithel ausgekleidet. Ebensolche Elemente find en sich in der Niere 
(Fig. 52b). 

Auch das mehrschichtige Epithel muB je nach den An
forderungen, die an seine oberste Schicht gestellt werden, verschieden 
gebaut sein. 

Eille Deckschicht, die auBeren Schadlichkeiten besonders stark 
ausgesetzt ist und von einem fiir lebende Gewebe sehr differenten 
Medium, wie z. B. Lufi, umgeben ist, muB nach auBen durch abge
storbene Elemente abgeschlossen sein, durch platte Schiippchen, die 
luftdicht gegen die Unterlage abschlieBen. Deshalb ist die auBere 
Raut, aber auch die oft mechanisch, chemisch odeI' thermisch ver
letzte Bekleidung von Mundh6hle und Speiser6hre mit vielschich
tigem Plattenepithel bekleidet, dessen oberste Zellen platte 
Schiippchen darstellen, die in der Epidermis verhornt sind und den 
Kern verloren haben (s. Fig. 53 a). 

o \) 
o 

a b 

Fig. 52. Einschichtiges Epithel, a Plattenepithel, Quer- und Liingsschnitt durch Kapillaren, uach 
Sobotta, b Prismenepithel, Niere, nach Stohr-Schultze. 

Das Epithel der Luftwege ist dagegen nicht SO intensiven Scha
digungen ausgesetzt; die Luft tritt schon vorgereinigt und vorgewarmt 
in sie ein, somit bediirfen wir bier keines vielschichtigen Platten
epithels. Dagegen miissen die obersten zenen in der Lage sein, ein
gedrungene Staubteilchen aktiv herauszuschaffen. Daher finden wir 
hier als Auskleidung Flimmerepithel (Fig. 53b), das dort, wo die 
Schadlichkeiten noch starker auftreten und einen ausgiebigeren Er
satz der obersten Lage fordern, mehrreihig ist, in den feinsten 
Bronchiolis aber, in denen die schadigenden Einfliisse geschwunden 
sind, nur einschichtig ist. 

Die obersten zenen des vielschichtigen Plattenepithels, die ab
gestorben sind, bediirfen keiner besonderen Ernahrung mehr. W ohl 
aber die sehr arbeitstiichtigen obersten Elemente des mehrreihigen 
Flimmerepithels. Deshalb reichen diese zenen tief nach innen, viel-
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leicht stets bis an die Basalmembran, um dem blutgefaBreichen, er
nahrenden Bindegewebe recht nahe zu sein. Derartiges Epithel ist 
nicht mehrschichtig, sondern vieIleicht stets mehrreihig, d. h. aIle 
Zellen stehen mit ihrem FuB der Basalmembran auf, sie sind aber 
verschieden hoch und reichen nicht aIle bis an die Oberfiache, und 
ihre Kerne liegen in verschiedener Rohe, so daB Mehrschichtigkeit 
leicht vorgetauscht werden kann. A.uch ergibt sich daraus, daB viel
reihiges Prismenepithel nie so hoch sein kann wie Plattenepithel, 
dessen Elemente in richtigen Schichten angeordnet sind, so dan. nur 
die unterste Lage mit der Basalmembran in Beriihrung ist. 

Auch vielschichtiges (oder vielreihiges) Zylinderepithel 
ohne Flim;mern konimt vor, wenn auch an wenigen Stellen: an der 
Oonjunctiva bulbi, in der mannlichen Rarnrohre, in Driisenausfiihr-

a b 

Fig. 53. lIIehrschichtiges Epithel, a Plattenepithel der lIfundhohle, nach Sobotta , b Flimmer
epithel der Nasenhohle, nnch Stohr-Schultze. 

gangen. Die obersten Zellen scheinen hier noch eine sekretorische 
Funktion zu besitzen. Das V orkQmmen von Becherzellen wird in der 
Oonjunctiva bulbi beschrieben. 

Interessant ist endlich die Auskleidung der ableitenden 
H a r n w e g e, die sich weder als Platten- noch als Prismenepithel 
bezeichnen laBt und von Henle »Ubergangsepithel« genannt 
wurde. Das Epithel wird von dem gewebsschadlichen Rarn umspiilt, 
muB also me h r s chi c h t i g s e in, urn die 0 bersten Elemente ersetzen 
zu konnen. Dann aher muB es sich den stark wechselnden FiiIlungs, 
zustanden der Rohlraume anpassen konnen. Deshalh brauchen wir 
als abschlieBende Zellage weder tote, stan'e Plattchen, noch hohe
saftreiche Zylinderzellen, sondern groBe, dehnhare Schollen, die als 
hesonderen Schutz gegen das Eindringen von Drin eine dicke Orusta 
an der freien Flachetragen (s. Fig. 54). 

In dieser Weise laBt sich der feinere Bau der verschie
denen Epithelformen aus den physiologischen A.nforde-

Pet e r, Die ZweckmiHligkeit in der Entwicklungsgeschichte. 20 
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rungen, die an diese Gewebe an den verschiedenen Orten 
gestellt werden, ableiten. 

Aus diesem Bau ergibt sich aber auch weiter das Verstandnis 
fiir die Verschiedenheiten in der Verbindung der Epithelien 
mit dem unterliegenden Bindegewebe. Auch diese Differenzen 
sind physiologisch zu erklaren. Warum ragt das Bindegewebe mit 
BlutgefaBschlingen fiihrenden Papillen in das vielschichtige Platten
epithel ein (s. Fig. 53 a), wahrend die Grenze zwischen beiden Ge
weben beim Prismenepithel (s. Fig. 53b) glatt verlauft? 

Die N otwendigkeit der Papillen bei dem Plattenepithel ergibt 
sich aus zwei Griinden. 

Einmal braucht dieses Epithel einen reichen Ersatz fiir die 
sich in Menge ablosenden obersten Schichten. Die basalen 
Zellagen, in denen allein sich noch Teilungsvorgange abspielen konnen, 
miissen, um diesen erheblichen Verlust zu decken, eine Ausdehnung 

Fig. 54. EpitheJ des Harnieiters, nach v. Ebner. L Bindegewebsieisten. 

besitzen, die die der glatten, auBeren Oberflache um ein Vielfaches 
iiberschreitet; diese Flache wird ihnen durch die eng gestellten Ein
ragungen der Papillen geboten. Bei Zylinderepithel, das der Ab
nutzung weit weniger unterliegt, ist daher eine derartige Ausdehnung 
der regenerierenden unteren Zellschicht nicht notig. Hier geniigen 
die basalen Elemente, die der eben verlaufenden Basalmembran an
liegen, urn die ausgefallenen obersten Zellen zu ersetzen. 

Weiterhin: Epithel ist stets gefaBlos. Das hohe Plattenepithel, 
dessen Zellen mit Ausnahme der oberen abgestorbenen Lagen auch 
noch ernahrt werden miissen, setzt diesem Bediirfnis insofern Schwie
rigkeiten entgegen, als nur die innerste Zellschicht an das Binde
gewebe heranreicht. Der Saftstrom im Epithel wird aber dadurch 
intensiver gestaltet, daB das kapillarendurchwobene Bindegewebe 
sic h in 1 a n g e n Zap fen in d a s E pit h el e i n b 0 h r t , so daB die 
untersten Lagen nicht nur von unten, sondern auch von der Seite 
mit Nahrfliissigkeit versorgt werden konnen. Beim mehrreihigen 
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Flimmerepithel dagegen reicht jede Zelle an die Basalmembran heran, 
kannalso direkt von unten ernahrt werden. In den seltenen Fallen, 
in denen es sich urn ein echtes mehrschichtiges Prismenepithel 
handelt, bei dem die obersten Elemente die Basalmembran nicht er
reichen, ist der Weg 'zwischen ihrem FuB und dem ernahrenden 
Bindegewebe doch so kurz, daB ihre Ernahrung direkt ohne Schwie
rigkeit von der Unterflache des Epithels aus besorgt werden kann. 
Eine Bildung von Papillen eriibrigt sich also fUr mehrschichtiges 
wie fiir mehrreihiges Zylinderepithel, deshalb verlauft auch ihre Ver
bindungsflache mit der Unterlage als platte Ebene. 

Aber das vordere Hornhautepithel! Es besteht aus mehr
schichtigem Plattenepithel und ist doch ohne einragende Bindegewebs
papillen (s. Fig. 55)! Nun, fiir dieses treffen die beiden Forderungen, 
die Papillen benotigen, eben nicht zu: die durch die Lider und die 
Tranenfliissigkeit gut geschiitzte vordere Hornhautflache niitzt sich 
nicht so stark ab, daB eine 
ebene Ersatzflache nicht ge
niigte, urn den Verlust von ab
geschilferten Zellen zu ersetzen, 
und das Bindegewebe unter ihr 
tragt auch keine GefaBe! Die Fig. 55. EpitheJ der Hornhaut, uach Sobotta. 

Ernahrung findet in eigenartiger 
Weise vom Kornealrand aus statt, und der Saftstrom kann auch das 
verhaltnismaBig niedrige Epithel durchdringen und erhalt es lebend. 

Eine ganz eigentiiurliche Verbindung zwischen Epithel und Binde
gewebe weist die Schleimhaut der ableitenden Harnwege 
auf (s. Fig. 54). 

In das sogenannte Ubergangsepithel schickt das Bindegewebe 
feine Leisten und von diesem ausgehend zarte, mit Zellen belegte 
Blattchen (Fig. 54L) und Faden, die aber die Deckschicht nicht er~ 

reichen. Es handelt sich nicht urn echte Papillen, wenn die Leisten 
auch Kapillaren fiihren. Dis s e, der uns diese Kenntnis vermittelt, 
betont mit Recht den physiglogischen Wert dieser innigen Durch
wachsung von Epithel und Bindegewebe: »Durch diese Durchwachsung 
wird eine noch groBere Sicherung des Zusammenhangszwischen Epi
thel und Unterlage erreicht, als durch die Bildung von Quer- und 
Langsleisten; eine moglichst feste Verbindung beider Gewebe erscheint 
aber sehr erwiinscht, weil die Wand des Harnleiters bei den bestan
dig ablaufenden peristaltischen Bewegungen Form und Spannung 
fortwahrend andern mull«. 

In dieser Weise lalH sich die Struktur der verschiede
nen Formen des Epithels und ihre topographische Verteilung 

20~ 
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aus ihren funktionellen Anforderungen able.iten, und es 
ergibt sich dabei die bis ins einzelne durchgeflihrte Zweck
malHgkeit von Bau und Verteilung. 

Ahnlich laGt sich die mikroskopische Anatomie der Organe 
behandeln. Ais Beispiel mochte ich den Bau der BlutgefaGe, 
insbesondere der Arterien, physiologisch entwickeln. 

c. Der Ban der Blntgefai3e. 

Das Fbt muG iri glattwandigen Rohren laufen, um nicht zu 
gerinnen. Deshalb ist die ganze Blutbahn vom Herzen bis zu den 
HaargefaGen innen mit einer geschlossenen, glatten Endothel
schicht ausgekleidet, die dieser Anford~rung voll entspricht. 

Die Kapillaren, del' wichtigste Teil des ganzen Systems, von 
denen aus die Ernahrung der Gewebe besorgt wird, bestehen nur 
aus diesem Hautchen, das Gas- und Fliissigkeitswechsel schnell und 
ausgiebig gestattet. 

Sobald das GefiiG aber groGer wird, geniigt diese Membran nicht 
roehr. Ein starkerer Blutstrom verlangt widerstandsfahigere 
Wande. Auch haben diese Rohren eine andere Aufgabe als die 
HaargefaGe, da sie nicht mehr dem Stoffwechsel dienen, sondern das 
Blut - ich beschranke roich auf die Arterien - vom Herzen an den 
Ort ihrer Bestimmung zu lei ten undo es zur weiteren Verteilung in 
sich aufzubewahren haben. Sie brauchen also nicht die Durchlassig
keit der Kapillaren zu besitzen und miissen andere Elemente heran
ziehen, um ihre Wande zu verstarken. Welcher Natur diese sind, 
laBt sich leicht aus den physiologisch-mechanischen Verhaltnissen des 
Blutstroms herleiten. Sie sind in zwei Gruppen einzuteilen, denen 
verschiedene Aufgaben gesteUt werden. 

Um den Bau der einen Membran, der Media, zu ent
wickeln, miissen wir einen Ausflug in die Mechanik des Kreislaufs 
machen. Ich benutze dazu G. Nicolais Kapitel .Die Mechanik des 
Kreislaufs« im 1. Bande des Handbuchs der Physiologie von Nagel. 

Das Blut muG in einem Rohrenwerke kreisen, um Nahrstoffe 
nach und Abbauprodukte von den Geweben bringen zu konnen. 
Hierzu ist ein Pumpwerk notig, das nur pulsierend seine Aufgabe 
lOsen kann. Der Blutdruck ist also in den Arterien diskontinuierlich. 
In den Kapillaren wiirde ein derartig ungleichmaBiger Blutstrom dem 
Wechsel der Gase und Fliissigkeiten sehr hinderlich sein. Hier 
brauchen wir also einen kontinuierlichen Blutstrom. 

In einem starren Rohre wiirde der Herzschlag bis in die feinsten 
Verzweigungen die Pulsation fortleiten. In einem dehnbaren Rohre 
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dagegen wiirde das Blut in den Kapillaren kontinuierlich laufen, 
denn da »der Druck diskontinuierlich wirkt, kann in der Zwischen
zeit zwischen zwei Systolen jedesmal eine gewisse Quantitat Blut 
durch die Kapillaren abflieBen, getrieben von dem in der Arterien
wand erzeugten bzw. aufgespeicherten Gegendruck. So ist denn beim 
Einsetzen der neuen Systole jedesmal wieder Platz geschaffen, in 
den hinein das Blut stromen kann«. 

Die Gefa13wand muB also, urn den Blutstrom in den Kapil
laren kontinuierlich zu machen, dehnbar sein, und dies verlangt eine 
reiche Einlagerung von elastischen Fasern, die sich in der Tat in 
groBer Menge in den Arterien aller Kaliber £lnden, wenn auch in 
verschiedener Anordnung. So erklart sich die Z w e c k m a 13 i g k e i t 
des elastischen Anteils der GefaGwand. 

AuBel' tiber diese Elastizitat mtissen die GefaGe auch tiber einen 
Ton us verfligen, die ihr Lumen verandern, und dies bewirkt ihre 
glatte Muskulatur. Diese Lumenveranderung (Nicolai S.733) 
bewirkt eine Regulation der Blutverteilung, die bei del' zu verschie
denen Zeiten verschieden machtigen Funktion der Organe sehr not
wen dig ist. Somit ist auch die Ausstattung der GefaBe mit 
glatter Muskulatur verstandlich. 

Aber auch den so differenten Bau der Wand einer Ideinen und 
einer groBen Arterie ist physiologisch als zweckmaBig zu verstehen· 

Die Regulation der Blutverteilung wird .in den kleinen .Asten 
und nicht auch in den groBen vorgenommen, . . . weil die Kaliber
veranderungen in klein en GefaBen sehr viel wirksamer sind als in 
groBen . .. Denn wahrend die Durchstromungsmenge bei weiten Ge
faBen dem Querschnitt proportional ist, ist sie bei engen GefaBen 
dem Quadrat des Querschnitts proportional, woraus hervorgeht, daB 
eine maBige Anderung del' weiten GefaBe belanglos sein muB gegen
tiber prozentual gleich groBen Veranderungen an den klein en Arterien. 
Dementsprechend haben auch die groBen GefaBe eine relativ schwache, 
die kleinen hingegen eine relativ starke Muskulatur, welche die kleinen 
und mittleren Arterien so stark zu verandern imstande ist, daB unter 
Umstanden ihr Lumen verschwindet. (Nicolai). 

So erkIart sich gut die verschiedene Struktm der Wand z. B. 
einer Fingerarterie und der Aorta. Erstere ist auf Muskeltonus 
gebaut, ihre Media besteht fast aus reiner Muskulatur mit nul' 
sparlichen, feinsten, elastischen Fasern, letztere braucht keine erheb
liche Veranderung des Lumens und weist in ihrer Media ein dichtes 
Netzwerk von elastischen Fasern auf. 

Endlich muG jedes GefaB, das sich wegen der wechselnden 
Fiillungszustande gegen die umliegenden Organe verschiebt, mit die-
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sem durch eine lockere Bindegewebslage verknlipft sein, urn bei seinen 
Bewegungen nicht gehindert zu sein. Daraus ergibt sich die Not
wendigkeit einer dritten, auBeren Haut, der A d v e n ti ti a. N ur das 
Herz, das regelmaBige groBe Volumveranderungen durchmacht, hat 
sich eine glattwandige Hohle ausgearbeitet, in der es schlagt, ohne 
durch Zerrungen von der Umgebung gestort zu werden. 

Der Bau der Arterien ist also hochst zweckmaBig und 
laBt sich aus den Anforderungen, die an das GefaB gestellt werden 
verstehen: so wurde als nlitzlich erkannt die Zerlegung der Wand 
in eine glatte Intima, eine muskulos-elastische Media und 
eine bindegewebige Adventitia, dann auch die feinere 
Struktur der Media im einzelnen. 

1m vorstehenden habe ich an einigen geeigneten Beispielen ge
zeigt, daB die finale Betrachtung auch der Histologie und mikro
skopischen Anatomie ihre volle Berechtigung hat. Gerade auf diesem 
Gebiete scheint mir die Frage nach der ZweckmaBigkeit mehr in den 
Vordergrund gerlickt werden zu mlissen, schon allein, urn die unliber
sehbare Menge von Tatsachen, die dieser Spezialzweig der anatomi
schen Wissenschaft bietet, dem Studierenden naher zu rlicken und 
verstandlicher zu machen. Anatomie und Physiologie, die auf den 
meisten Gebieten der Histologie ihre eigenen Wege gehen, mUss en 
sich zu gemeinsamer Arbeit vereinigen und sich erganzen, urn ein 
einheitliches Lehrgebaude zu schaffen. 
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SchluB. 
Der Hauptzweck dieser Schrift war, den in MiBkredit 

geratenen Begriff der .ZweckmaBigkeit c wieder in sein 
Recht einzusetzen. 

Wir versuchten aHe Teile der individueHen Entwicklung wie auch 
verwandte Gebiete auf ihre Niitzlichkeit hin zu durchforschen. Da
durch gewann die Darstellung notgedrungen etwas einseitiges, das 
das Lesen vielleicht erschwert. Auch mir wurde es nicht leicht, mich 
auf den Plltn des Buches zu beschranken j gar oft konnte ich kaum 
der Versuchung widerstehen, kausalen oder genetischen Fragen nach
zugehen; doch habe ich dergleichen Betrachtungen von unserer Schil
derung ausgeschlossen. 

Wie wir gesehen haben, verdankte der Begriff .ZweckmaBigkeitc 
seine MiBachtung einer unlogischen Verquickung mit anderen Fragen, 
hauptsachlich phylogenetischer und kausaler N atur. Von dies en ist 
er abel' vollig unabhangig und beschrankt sie in keiner Weise, son
dern erganzt sie oft. 

Ich halte es fiir berechtigt und sogar erforderlich, bei 
allen Organen und Vorgangen neben der phylogenetischen 
Herkunft und del' kausalen Genese auch nach ihrer Zweck
maBigkeit, nach ihrer biologischen Bedeutung zu fragen. 
Auch hier kann das Experiment zur Losung manchen Problems heran
gezogen werden j allerdings ist es nicht das vornehmste Mittel zum 
Studium, wie bei der Erforschung der Gesetze der Vererbung und 
del' Variabilitat, denn den letzten AufschluB wird uns fiir unsere 
Frage immer die Beobachtung der Tiere in ihrer Umwelt 
geben. 
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Oft genug wird uns hiel'bei unser anthropozentrisches Denken 
auf Irrwege fiihren, oft genug wird eine derartige Forschung infolge 
auCerer Umstande schwierig oder gar unmoglich sein, und wir werden 
gezwungen werden, durch Zusammenstellen und Vergleichen von Be
funden einer Losung naher zu kommen, - doch sollen uns derartige 
Schwierigkeiten nicht von unserem Wege abschrecken. Es ist ein 
hohes Ziel, ein embryonales Gebilde in jeder Hinsicht erklaren zu 
wollen, und dazu gehOrt neben der Frage nach seiner phylogeneti
schen Herkunft und kausalen Entstehung auch die nach seiner physio
logischen Bedeutung, seiner ZweckmaBigkeit. 

Nachtrag zu den Literaturangaben. 

Zu Seite 66: 
1915 (1914). Roux, W., Die Selbstregulation, ein charakteristisches und nicht 

notwendig vitalistisches Verm6gen aller Lebewesen. Nova acta Leop. 
Carol. Acad. Halle. Bd. 100. 

Zu Seite 87: 
1886. Baer, C. E. v., Das allgemeinste Gesetz der Natllr in aller Entwicklung. 

Reden, gehalten in wissensch. Versamml. 2. Ausgabe. 

Zu Seite 138: 
1894. Kupffer, C. v., tiber Monorhinie und Amphirhinie. Sitz.-Ber. math.

phys. Klasse Akad. d. Wiss. MUnchen. 
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- funktionelle ErkIi.irung 19l. 
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Acronycta 76. 
Aegineta 146, 147. 
Agaristidae 288. 
Aglia 79. 
Agrotis 79, 288, 289. 
Allantois 92, 118. 
Allelomorpha 250. 
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Alternative Vererbungsform 246, 2<18 

bis 252. 
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Alytes 113, 117. 
Amblystoma 10l. 
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bryonen 5, 14-18, 132-135. 
Amphibien, primitive Choane 207, 208. 
- Primordialkraninm 289. 
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Amphioxus 12, 21, 126, 139, 152, 153, 

156, 176. 
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Anaehis 150. 
Anaplastische Organe 109, 160. 
Anguis 187. 
Anisopteryx 289. 
Anisotroper Bau des Eies 20. 
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- der Eier 279. 
- des Geruchsorgans 207. 
- des Herzens der Sanger 210. 
- Ort 285. 
- Verkleinerung 199. 
- Versplitung 197-199. 
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Anneliden, doppelte Cirrhen 234. 
- Pharynx 228. 
- RegenerationsvermUgen 219. 
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Anurenlarven, Haftnapfe 112. 
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Arbacia 149. 
Arctiiden 288. 
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Artnnterschiede, Niitzlichkeit 50. 
Arthropoden, Regeneration 222. 
Articnlare 98. 
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Ascaris 149, 150. 
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- Vererbung 249. 
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- Fnnktion 183. 
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- Riickbildung 182-186. 
- Typhlichthys 185. 
Angenbecher, abhangige Entwicklullg 

lOl. 
Ansrottnng von Arten 62. 
Aussterben von Arten 61-65. 
- GrUnde 62. 

Balaeniceps 56. 
Bdellostoma 141, 163, 175. 
Bebaiomorphosen 36. 
Beeinfinssung der Variabilitat 266 bis 

268. 
Beroe' 12, 13, 148. 
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- Tatsachen 276-280. 
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Bombycidae 288. 
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Oarinaria 58. 
Cenogenese 275 f. 
Cenogenetische Merkma.ie, Unterschied 
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Coelenteraten, Regeneration 217. 
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Dermoehelys 179. 
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- Regeneration 222. 
- Schlundapparat 5, 17. 
- Variabilitiit 261. 
Einsiedlerkrebs, Regeneration 223. 
Eizelle, EinzeJligkeit 279. 
ElementarzweckmiiJ3igkeit 36. 
Embryo, Definition 68. 
- Lebensaufgabe 68. 
Embryologie, finale Betrachtungs-

weise 9. 
- - Ausdehnung 11. 
- - Berechtigung 10, 11. 
- kausale Betrachtungsweise 6. 
- phylogenetische 5. 
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Embryonale Organe 5, 111. 
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Embryonale Vorgiinge, Zweckmii13ig

keit 139. 
Endromidae 288. 
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Energie der Regeneration 228. 
Ennomos 50, 53. 
Entwicklung nnter verschiedenen Be-

dingnngen 161 f. 
Entwicklungsmechanik 7. 
Entwicklungsstadien, Va,riabilWit 261. 
Entwicklungsstufen, Unabhangigkeit 

voneinander 164 f. 
Epicopeiden 288. 
Epiphyse 41. 
Epitedeiotes 35. 
Epithelgewebe, Formen 302, 303. 
- Topographie 302-303. 
Epithelkorperchen 41. 
Epithelperlen, Fnnktion 130. 
Epithelscheide, Funktion 102, 103. 
Erbeinheiten, Absto1311ng 2ii1. 
- Verkoppelung 2iil. 
Erblichkeit 238. 
- Schwanken der Starke 245. 
- von Krankheiten 241. 

» Mi13bildungen 244, 245. 
» Verletzungen 241. 

Erhaltung del' Art 69. 
- beim erwachsenen Tier 69. 
- beim siGh entwickelnden Tier 69. 
Erhaltung des Individunms, beim ge· 

schlechtsreifen Tier 74. 
- beim siGh entwickelnden Tier 74 f. 
Erhaltungsfllnktion 91, 111, 119. 
Erworb.ene Eigenschaften, Erblichkeit 

241, 242. 
Eueharis 72, 146. 
Eugonia 50. 
EUfopteridae 288. 
Entelie 257, 258. 
- finale Betrachtnng 257, 258. 
Exzessive Bildungen 57, 109. 
Exkretionssystem der Wirbeltiere, Stu-

fenfolge 181. 

Faitnngen wahrend der Embryogenese 
158. 

Faszien, Ban 300. 
Finale Betrachtung 3, 4. 
- Ausdehnung 11. 
- biogenetisches Grundgesetz 281. 
- Embryologie 9. 
- Entstehung der Dominanz 250. 
- Entwicklung des Nervenrohrs 24. 
- Histologie 294. 
- Neuroporusverdickung 23. 
- Notwendigkeit 10, 11. 
- physiologische Polyspermie 24, 26, 
- prospektive Potenz der Blastomeren 

12, 13, 20, 21. 
- Regeneration 214. 
- Schlundapparat 17, 18. 
- nnzweckma13ige Regenerate 232 bis 

236. 
- Vererbnng 240, 252. 
Fische, Entstehnng der Gliedma13en 47. 
- Regeneration 222. 

Flimmerepithel 303. 
Flossenl!anm 48. 
- der Selachierembryonen 191, 193. 
Flngnnfahigkeit von Schmetterlings-

weibchen 288, 289. 
Fritillaria 257, 258. 
Frosch, Entwicklung des Medullar-

rohres 162. 
Fundulus 154. 
Friihreife 70, 71, 72. 
Funktion nnd Heterochronie 286. 
Funktionelle Struktur 294, ll95-302. 
- cxperimentell hervorgerufen 301 bis 

302. 
- Faszien 300. 
- Knochengewebe 297-299. 
- Schwanztlos~e des Delphins 300. 
- Trommelfell 299-300. 
Funktionswechsel 93-100, 109. 
- GehOrknochelchen 97. 
- Papilla foliata des Menschen 100. 
- Wolffscher Gang 95, 96. 
Fllrchung, determinicrte 166, 167. 
-- Selbstiindigkeit 166. 
- Zweckma13igkeit 167. 

Ganmen, Entwicklung128, 129,130,171. 
- primitiver 131. 
GefaBe, Auswachsen 160. 
Gemischte Vererbung s. intermediiire V. 
Generationswechsel 71. 
Geometra 54. 
Geometridae 288, 289. 
Geruchsorgan, Entwicklnng, final dar

gestellt 206-209. 
Geryonia 146. 
Gesichtsentwicklung, Selbstandigkeit 

der einzelnen Vorgiinge 171. 
Gesichtsfortsiitze 171, 172, 173. 
Gestaitungsfunktion 91, 119, 127. 
Gewebe nnd biogenetisches Grund· 

gesetz 279, 280. 
GJiedma13en, Entstehung 47. 
- Gymnophionenembryonen 193. 
- reduzierte bei Proteus 186. 
- Reptilienembryonen 192, 193. 
Glomeruli der Urniere 198. 
Gnathostomen, nnpaareRiechplakode 21. 
Goldmnll 64. 
Gonionemus 218. 
GroBe'der Variabilitat 255:......263. 
- der Arten 256-258. 
- der Entwicklungsstadien 260-263. 
- der Merkmale 259-260. 
- Ursache 255, 256. 
- Verschiedenheit 255. 
Grottenolm, Augen 185, 186, 
- Biologie 186. 
- Gliedma13en 186. 
Gymnophionen, Extremitiitenstummel 

193. 
- Primordialkranium 289, 290. 
- Urniere 96. 
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Hadena 79. 
Haftorgane der Kaulquappen 112. 
Hasenscharte s. Lippenkieferspalte. 
Haverssche Lamellen 298, 299. 
Helix 265. 
Helodrilus 233. 
Hepialiden 288, 289. 
- Raupen 78. 
Hepialus 288. 
Herz, Entwicklung bei Siiugetieren 

209-211. 
Heterozygoten 252. 
Heterochronie 285-287. 
- Erkliirnng 286. 
Heterogynidae 288. 
Heteromorphose 45. 
Heteromorphosen 233. 
Heterotope Regene!ation 228-230. 
Hibernia 289. 
Hinterkiemer, Regeneration 222. 
Hirudineen, Regenerationsvermogen 

219. 
Histologie, ZweckmiiJ3igkeit 293-310. 
Homozygotie 251. 
Hornhaut, abhangige Entwicklung 101. 
- Bau des Epithels 307. 
Hlihnchen , Schlundapparat, Funktion 

des 31-33. 
Hummeln, Variabilitiit 259. 
Hydatina 257, 258. 
Hydra 218. 
Hydractinia 146, 147, 175. 
Hyla 113. 
Hylodes 86, 1,13, 177, 189. 
Hypogeophis 192, 193, 208. 
Hypophyse 41, 131, 169. 

Jakobsonsches Organ 198. 
Jaspidea 79. 

~chthyophis 192, 193, 208, 290. 
llyanassa 150, 156. 
Indifferente Merkmale 38, 43, 46. 
- Einteilung 44. 
Insekten, Beine 46. 
- Ph;rsiologische Polyspermie 140. 
Intensltatsenergie der Vererbung 246. 
Intermaxillare 171, 173. 
Intermediare Form der Vererbung 246, 

247. 
- bei Artbastarden 249. 
Isotroper Bau des Eies 20. 

Kainogenesis 195, 201. 
Kampfums Dasein beim Aussterben von 

Arten 63, 64. 
- der Embryonen SO. 
- der Entwicklungsstadien 75. 
- der Raupen 79. 
Kapillaren, Bau 308. 
Kataplastische Organe 109, 110, 177, 

178. 
Kausale Betrachtung, Embryologie 6. 

Kausale Betrachtnng, Histologie 294. 
- Neuroporusverdickung 23. 
- Polyspermie 26. 
- pro28~ktive Potenz der Blastomeren 

- Regeneration 213, 214. 
- Schlnndapparat 16, 17. 
- Vererbung 239. 
Kausale Perioden der Ontogenese 106, 

107. 
Keimblattbildung, Beziehung znr Fur-

chung 166. . 
- Beziehung zur Organbildung 168, 169. 
KeimbIatter, raumliche Ausdehnung 

170. 
Kiefergelenk der Sanger 99. 
Kiemen der Amphibien 114. 
- Anpassnng 116-118. 
- Funktion 116. 
- Riickbildnng 189. 
Knochen, feinerer Bau 297. 
KnochenfibriUen, zweckmiiJ3iger Ver' 

Iauf 297-299. 
Knochenfische, Chorda 125. 
- N ervenrohr 23, 24, 162. 
- Regulationsvermogen 154, 156. 
- Urniere 95. 
Knochensubstanz, zweckmaJ3jger Bau 

296f. 
Knorpelskelett, Funktion beim Embryo 

119. 
Koloradokafer, Variabilitat 258, 268, 

269. 
Kompensatorische Regulation 231. 
Konstanz der Arten 257. 
- der Merkmale 259. 
Krabbe, Breite des Stirnpanzers 51, 52. 
Krankheiten, Erblichkeit 241. . 
Krankbeitsprozesse, Beziebung zur Re-

generation 224. 

Lacerta 187. 
Lanice 149, 150. 
Laodice 146. . 
Larr-ale Organe 111, 112f. 
- Ubergiinge zu embryonalen Orga-

nen 113. 
Larve, Definition 68. 
- groBe Verschiedenheiten 76, 77. 
- Lebensaufgabe 68. 
Lasiocampiden 288. 
Lebensan~~aben der Entwicklungs-

stadlen 67, 68, 69. 
- des geschlecbtsreifen Tieres 67-69. 
- gegenseitiges Verhalten 84, 85 .. 
Lebensdauer, Verkitrzung bei Riick-

bildung 202, 204. 
Lederscbildkrlite, Phylogenie 179, lSO. 
Lemoniiden 288. 
Leptinotarsa 258, 269, 274. 
Leptocephalus 86. 
Leucania 79. 

I Limacodidae 288. 
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Linse 131, 161. 
- abhiingige Entwicklnng 100, 101. 
- Entwicklungsarten 162, 163, 285. 
- Maulwnrf 196-202. 
- Regeneration 228. 
- Siiugetiere 198, 200. 
- Variabilitiit 270. 
Lippenkieferspalte, seitliche Entwick-

lung 172, 173. 
Liriope 146. 
Littorina 265. 
Lymantriiden 288. 
Lympho-epitheliale Organe 59-61. 

Mammuth, Sto13zahne 57. 
Manucodia 64. 
Manlwurf, Auge 183. 
- Linse 196-202. 
Mans, Variabilitiit der Keimblasen 262. 
Medusen, Heteromorphosen 234. 
- Regenerationsvermogen 218. 
Megalopygidae 288. 
Melanitis 45. 
Membranipora 142. 
Mend.eln 248, 249 f. 
Metamorphose 86. 
Milchzahne 70. 
Mi13bildungen. Erblichkeit 244, 245. 
Mitrocoma 146, 147. 
Moa 63. 
Molgula 151, 152. 
Mollusca, Prospektive Potenz der Blasto-

meren 150, 151, 155, 156. 
Morphallaxis 231. 
Mosaikeier 12, 19, 142-156, 168, 225. 
Mosaikentwicklnng 12, 20, 143 f. 
Mosaikform der Vererbung 246, 247. 
Mycteria 56. 
Myriapoden 46. 
ll{yxine 177, 182, 18!, 185. 

Nabelblase 93, 178, 189, 190. 
Nachniere 181. 
N asenfortsatze 172, 173. 
Nasenmnscheln 208, 209. 
- Entwicklung der Knorpel 161. 
Nebeneierstock 188. 
Nebenfnnktion 92, 93. 
Nebenniere 41. 
N ematoden, Regenerationsvermogen 

219. 
Neotenie 70, 71. 
Nervenfasern, Auswachsen 159. 
Nervenrohr, Entwicklung, final be-

trachtet 23, 24. 
- Entwicklung, genetisch betrachtet 

23, 24. 
- Knochenfische 23, 162. 
- Verschiedene Entwicklnug 162.163. 
Neuanpassungen der Embryonen 92. 
Neunauge, Auge 183. 
Neuropornsverdicknng 21-23. 
- finale ErkHirung 23. 

Neuroporusverdickung, genetische Er-
kIarung 23. 

- kausale ErkIarung 23. 
Nichterhlichkeit 240. 
- der Erblichkeit iiberlegen 243. 
Noctuiden 288, 289. 
Nonagria 79. 
Notodondidae 288. 
Nlitzliche Eigenschaften, Erblichkeit 

242f. 

Qctopoden, Regeneration 222. 
Okologistische Betrachtungsweise 34. 
- der Embryologie 10. 
Ohr. Entwicklung seiner Teile 173, 174. 
- Muskeln 188. 
OhrbIaschen 174. 
- Abschniiruug 161. 
- Entwicklung bei verschiedenen 

Klassen 162, 163. 
Ohrmuskeln 188. 
Oikopleura 258. 
Oligochaeten, Regeneration 221. 
Ontogenese, Beziehung zur Phylogenese 

276. 
- Beziebung zum biogenetischen 

Grundgesetz 282-292. 
- cenogenetische V..eranderungen 2i9, 

282-287. 
- kausale Perioden 106, 107. 
- Riiekbildungen 194-204. 
- zeitliche Verschiebungen 285-287. 
OperophtoTa 289. 
Ophiosaurus 192. 
Organe, Einteilung 109-111. 
- Entwicklung 168, 169 f. 
- Unabhangigkeit der Entwicklung 

171 f. . 
- Zusammensetzung aus KeimbIattern 

170. 
Organisationsmerkmale 44, 46-50. 
- 1hre ZweckmliBigkeit 46, 49. 
Orgyia 288. 
Orthogenese 57. 

Piidogenese 72. 
Palingenetische Merkmale, Unterschied 

von cenogenetischen 287-291. 
Palingenetische Prozesse 30, 275. 
Panmixie 252. 
Papilio 79. 
Papilla foliata des Menschen, Funktions-

wechsel 100. 
Papillen 306, 307. 
Paradisea 64. 
Paradiesvogel, beschrankte Verbreitung 

64, 65. 
Parietalange. Funktion 186, 187. 
Patella 150, 151, 156, 176. 
Pelobates 86. 
Pennaria 146, 147, 175. 
Perioden im Leben der embryonalen 

Organe 105-107. 
- kausale der Ontogenese 106, 107. 
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Peripatus 257, 259. 
Petromyx,on 21, 140, 153, 156, 163, 177, 

182. 
Pfefferfresser, Niitzlichkeit ihrer 

Schnabel 56, 57. 
Phallusia 152, 176, 255, 266, 268. 
Pharynx der Anneliden, Regeneration 

228. 
Phigalia 289. 
Phoca 190. 
Phoenicoptm"us 56. 
Phytlium 43. 
Phyllomedusa 86, 191. 

Proteus 177, 185, 186. 
Psephophorus 178, 
Psychiden, Fillgunfahigkeit der Weib

chen 288, 289. 
- Raupen 79. 
- sexueller Dimorphismus 75. 

, Pteroglossus 56. 
Pterotrachea 58. 

I Pubertat 262, 263. 
Pygopus 192. 

Quadratnm 98. 

Phylogenese, Beziehung znr Ontogenese I 

276, 280. 
Rana 112, 113, 117, 142, 155, 156, 189, 

284. 
- erkIart Heterochronieen 286. 
Phylogenetische Betrachtung, Em-

bryologie 5. 
- Entstehung der Dominanz 250. 
- Entwicklung des Nervenrohrs 24. 
- Histologie 294. 
- Neuropornsverdickung 22. 
-- Polyspermie 25, 26. 
- prospektive Potenz der Blastomeren 

19. 
- Regeneration 213. 
- Schilmdapparat 5, 15, 16. 
Pipa 177, 178, 189. 
Planarien, Regeneration 234. 
Plattenepithei. einschichtiges 303, 30t 
- Hornhaut 307. 
- mehrschichtiges 304. 
Plica semilunaris, Bede1J,tung 187. 
Podocoryne 175. 
Polycyclie 71. 
Polyembryonie 71. 
PoJymorphismus 45. 
Polypen, Regeneration 233. 
- Regenerationsvermogen 218. 
Polyspermie, physiologische 24-26, 

140-142. 
- finale ErkJarung 24, 26, 140-142. 
- kausale ErkJarung 26. 
- phylogenetische ErkJarung 25, 26. 
Presence-Absence-Theorie 250. 
Primordialkraninm 289. 
Pristiunts 193. 
Processus vermiformis s. Wurmfortsatz. 
Proctotrypidl!n, Polyembryonie 71. 
Proganochelys 180. 
Progenese 69, 71, 72. 
Prospektive Bedeutung 20. 
-- der Blastomeren Hi7. 
- del' Eizelle 80, 81. 
- Unterschied von prospektiver Potenz 

168. 
Prospektive Potenz, Blastomeren 12, 13, 

18-21, 143 f., 168. 
- fiuale ErkIarung 12, 13, 20, 21, 143. 
- genetische ErkIarnng 19. 
- kausale ErkJarnng 20. 
- Unterschied von prospektiver Be-

deutung 168. 

Rattenkreuzungen 251. 
l{aupe, Altersunterschiede 79. 
- BHiuling-e 77. 
- Variabilitat 76, 78. 
Rezessive Merkmale 251. 
Reduzierte Organe 109, s. auch RUck

bildungen. 
Regenerate, unzweckmaJ3ige 232-236. 
Regeneration 212-236. 

, - Energie 228. 
-- finale Betrachtung 213, 214. 
- genetische Betrachtung 213. 
- heterotope Form 228-230. 
- Pharynx der Anneliden 228. 
- kausaJe Betrarhtnng 213, 214. 
--- Schnelligkeit 227. 
- Urodelenlinse 228. 
- Verhalten 220. 231, 232. 
- Verlanf 226-231. 
Regenwurm, Heteromorphosen 232, 234, 

235. 
- Regeneration 45, 221. 
Regulationseier 12, 18, 142-156, 225. 
Regnlationsvermogen, abhangig vom 

Alter 224-226. 
- Eiel' 20, 21, 143 f., 168, 224. 

I - innel'e Organe 223, 224. 
! -- Korpergegenden 221-224. 

- Tierformen 216-220. 
I Reibung, innere, del' Gewebe 157, 161. 

Reichertsche Theorie 97. 
Reihenfolge der Regeneration einzelner 

Teile 226, 227. 
Reine Linien 239. 
Renilla 146, 147, 176. 

I Reptilien, abortive GliedmaJ3en 192. 
- Parietalange 186, 187. 

, - Primordialkranillm 289. 
Restitntionen 45. 
Retardation bei Organentwicklnng 195, 

197. 
Rltinoplax 56. 
Rhynehops 56. 

i Riechgriibchen, Entwicklung bei Wirbel-
tieren 162, 163, 207. 

-- Wachstum 208. 
Riesenhirsch, Geweih 57. 
Riesensaurier 62. 

Pet e r, Die ZweckmilBigkeit in der Entwicklnngsgeschichte. 21 
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Rippenquallen s. Ctenophoren. 
Riickbildong in Ontogenese 202. 
- Schema l:!02, 203. 
Riickbildungen 29, 31,43,177-204,287. 
- Ange 182-186. 
- auBere Kiemen 189. 
- Embryonen 188-190. 
- erwachsene Tiere 182 f. 
-- Larven 188-190. 
- Maulwurfslinse 196-198. 
-- wah rend der Onto genese 194-204. 
- ZweckmiiBigkeit 177 - 204. 
Rudimentare Organe45, 58-61,177,178. 
- Bonnets Definition 109, 110. 

Saisondimorphismus 45. 
Salamander, Farbenkleid 242. 
- Fortpflanzung 242. 
Salamandra 113, 115, 116, 242. 
Saturniidae 288. 
Saugetiere, Aussterben 62. 
- Chorda dorsahs 122, 123. 
-- Cocalbildungen 59. 
- Primordialkranillill 289, 290. 
Scbadliche Merkmale 39, 57. 
- Vererbnng 241. 
Scherenumkehr der Krebse 231. 
SehilddrHse 41. 
- Abschniirung der Anlage 161. 
Schizopoden 46. 
SchlundappaJ'at 5, G, 14-18, 93, 161, 

180, 277. 
- final betrachtet 17, 18, 132-135. 
- Hiihnchen 31-33. 
- kausal betrachtet 16, 17. 
-- phylogenetisch betr-achtet 5, 15, 16. 

Seeigel; Reglllationseier 144, 149, 155. 
- Variabilitat 255, 266-l!69. 
Seekllh, SteHers 63. 
Seesterne, Regeneration 225. 

! Selbstandigkeit der Entwicklungsstufen 
164, 165. . 

! - Zweckmiil3igkeit 165. 
Selbstdifi'erenzierllng 161. 
Selbstentwicklung 156. 
- ZweckmaBigkeit 157. 
Selektion und Regeneration 213. 
- und Variabilitat 263, 264. 
Sesiiden, Ranpen 78. 
Sexuelle Zllchtwahl 75. 
Siphonops 177, 184. 
Siredon 71, 229. 
Sitomys 259. 
Skelettanlagen 201. 
- abortive 194. 
Skelettbildner der Seeigellarven, Erb-

lichk,dt 243, 244. 255. 
- Variabilitat 266-268, 271. 
Solitar 63. 
Somabrachys 77: 
Sperling, Auslese 51. 
- Variabilitlit der Eier 265. 
Sphaerechinu8 255, 256, 266-268, 271. 
Sphingidae 288. 
Spongiosa des Knochens, Bau 295, 

296. 
Squilla 76. 
StirndrUse der Anul'enJal'ven 112, 113. 
Strongylocent1'otus 144, 149, 168, 175, 

266, 267. 
Stufenfolge von Organ en , final erkllirt 

181, 182. 
Stiitzgewebe, zweckmliBiger Bau 295. Schlundspalten der Reptilien und Vogel 

193, 194, 276. Syntomiden 288. 
SchmetteJ'linge, FlugunHihigkeit von , 

Weihchen 288, 289. i Tachygenese 19. 
SchmetterlingsflUgel 44. Tllgfalter 288. 
-. Nlitzlichkeit auffallender Farben 54. Talpa 177, 182. 

55. . Tatusia 71. 
- Riickbildllng 288, 289. ' Teleoergasie 35. 
Schnabel der Vogel 45, 56, 57. Teleomorphose 35. 
Schnecken, Kreuzungen 248, 249, 251. TeJeostei s. Knochenfische. 
- Regeneration 222. Temperatur und Regeneration 232. 
- schalenlose 58. Thais 54. 
- Variabilitiit 265. Thalassemys 178. 
Schnelligkeit dl'r Regeneration 227. Thaumetopoeiden 288. 
Schwiimme, Regenerationsvermogen I Therodontier 98-

219, 222. Thymus 41, 60. 
Schwanzflos~e de~ Delphins, funktionell e Thyreu,8 260. 

Strnktur 300. TODsille 60. 
Schwinden alter Organe in der Onto- - des Darmes 60. 

genese 283. Transitorische Organe 110. 
Scyllium 193. Transplantation, Borns Versnche 161. 
Selachier, Chorda der Embryonen 125. Tremntnden 71. 
- FlossensaumderEmbryonen191,193. Triton 71, 113-116,155,167,175,176, 
- Kiemenapparat 5, 6. 230. 
- Neuroporusverdicknng 22. Trommelfell, Ban 299, 300. 
- Polyspermie 24- 26, 140, 141. Trophoblast 82. 
- Wolffscher Gang 95. Tubular1'a 233. 
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Tnnicata, prospektive Potenz dpl' 
Blastomeren 151, 152, 156. 

Tnrbellarien, Regenerntionsvermogen 
219. 

Typhlichthys 177, 182, 184, 185. 
Typhlops 177, 182-184. 

Ubcrgangsepithel 305-307. 
Unzweckma13ige Regenerate 232-236. 
Uraniidae 288. 
Urniere del' Amnioten 135, 181. 
- Funktion 136. 
- Funktionswechsel 137. 
- Glomeruli 198. 
Urodelen. Regenerationsvermogen 220, 

222. 
- del' Linse 228. 
U1'osalpinx 150. 

Valenzwechsel 251. 
Vanessa, Niitzlichkeit del' Fliigelform 49. 
Variabilitat 253-273. 
- auBere Ursachen 272, 273. 
- Embryonen 261. 
- friihe Entwicklungsstadien 80. 
- GroBe 255-263. 
- inn ere Ursachen 271. 
- kiinstliche BeeinfiuBsung 266 - 268. 
- N utzen 50, 52-54. 
- Raupen 76, 78. 
-- Schicksal bei Lnrven 270 - 273. 
- Schnecken 265. 
- Sperling 265. 
- Veriinderlichkeit 203-270. 
Variatiou 254, 263. 
Veranderte Lebensbedingungen, Einfill13 

auf paliugeuetische Gebilde 284. 
- Einfill13 auf Variabilitat 263f. 
Vererbung 238-252. 
- alternative 246 -252. 
- Dlluerenergie 246. 
- finale Betrachtung 240. 
- Formen 246-252. 
-- Intensitiitsenergic 246. 
- intermediiire 246. 
- kausale Betrachtung 239. 
- Mosaikform 246. 
Vererbungsregeln 240. 
Verkoppelung von Erbeinheiten 251. 
Verkiirzung del' Entwicklllng 196. 
Verlangsamung del' Differenzierung 200, 

201. 
- des Wachstums 199, 200. 
Vel'langsamte Entwicklung 195. 
Verletzungen, Erblichkeit 2U. 
Verletzllngsmoglichkeit, Beziehung zum 

Regenerationsvermogen 217. 
Vermetus 86. 

Verschiedenheiten del' Eier 80, 81. 
- del' ersten Entwicklungsphasen 82, 

83. 
VogeJgefieder 44, 54-56. 
Vollorgane 109, 110. 
V ol'niere 181. 

Wachstnm 85. 
- del' Tiere 68. 
-- VerkUrzung 196. 
.- Verlangsamung 197, 199, 200. 
Wanderung von Organen 159. 
- von Zellen 159. 
Wechselorgane 109, 110. 
Weisheitszahn, Anlage 197. 
W oltlscher Gang 95, 96. 
Wllndheilnng 226. 
Wiirmer, prospektive Potenz del' Blasto-

meren 149, 150, 155. 
- Regenerlltion8vermogen 219. 
Wnrmfortsatz 41, 58-61. 
- Funktion 60, 61. 
- Rtickbildung 59. 

Xenopus 112, 113, 178. 

Zahnentwicklung 131. 
Zapus 259. 
Zea-Typns del' Vererbung 248. 
Zielstrebigkeit 10, 36. 
Zllgrnnde gehende Zellmassen 128 f. 
Zweckma13igkeit, AlIgegenwart 88. 
- Arterienwand 309, 310. 
- Begriff 34. 
- del' Erblichkeit 238, 241, 244. 
- del' Heterochronieen 286. 
- del' individuellen Variabilitl[t 52 bis 

54, 253. 
- del' Nichterblichkeit 240-244. 
- del' Regeneration 236. 
- der Variabilitat 253-256. 
- Fmhryonen 262. 
- Epit.helgewebe 302-308. 
- Formen 39. 
- genetische 35. 
- del' Ontogenese 88, 90 f. 
- primare 36. 
- Reichweite 38f. 
- relativer Begriff 36, 37. 
- sekundiire 36. 

I -- Ursache 35. 
I _ VernachJassigung 89. 

Zwecktatigkeit 10, 35. 
Zwillinge. eineiige des Menschen 72. 
Zwischen kiefer 172, 173. 
Zygaeniden 21<8. 
Zylinderepithel, einschichtig B03. 
- mehrschichtig 305. 
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