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Vorwort.

Asymmetrien in der organischen Natur haben meist — unter
gewissen Voraussetzungen kann man auch sagen: immer — sekun-
diaren Charakter, sie stellen entweder Abweichungen von einer
urspriinglich vorhandenen bilateralen Symmetrie dar (dies in der
Mehrzahl) oder haben sich aus volliger Regellosigkeit herausgebil-
det (z. B. die Schraubenbahnen), ohne zuvor das Stadium bilate-
raler Symmetrie zu durchlaufen. In beiden Féllen kann man zwei
Fragen stellen, die auf zwei gesonderte Probleme fiithren. Die
erste Frage ist: warum kommt es iiberhaupt zur Herausbildung
einer Asymmetrie, die zweite geht von der Tatsache aus, da von
jedem raumlichen asymmetrischen Gebilde zwei spiegelbildliche
Formen méglich sind, die sich nicht miteinander zur Deckung
bringen lassen — wir wollen sie Rechts- und Linksform nennen —,
und sie lautet: welche Form ist von einer Asymmetrie verwirk-
licht, die Rechtsform, die Linksform, oder beide in verschiedener
Haufigkeit nebeneinander, sie fordert zu weiteren Fragestellungen
heraus: warum gerade die eine und nicht die andere Form; wieso
ist es moglich, dal manchmal die spiegelbildliche Form nur ab
und zu als ,,Inversion‘“ auftritt usw. Die Gesamtheit aller
Tatsachen und Fragestellungen, die diese zweite Hidlfte
des Asymmetrieproblems betreffen, wird hier unter dem
Namen ,, Rechts-Links-Problem* zusammengefaBt.

Es gibt nur wenige Asymmetrien, die man eingehend unter
dem Gesichtspunkt des RL-Problems untersucht hat. Der Win-
dungssinn der Schnecken, die Ungleichscherigkeit der Krebse, der
inverse Eingeweidesitus der Wirbeltiere und die Héndigkeit des
Menschen sind die wichtigsten unter ihnen. Daneben sind in der
zoologischen, botanischen und medizinischen Literatur auBer-
ordentlich viel Einzeltatsachen verstreut, und da es sich im fol-
genden darum handeln soll, aus dem bisher Bekannten Folgerungen
zu ziehen, war eine Sammlung all dieses Tatsachenmaterials erste
Vorbedingung. Denn das Beispiel des Menschen wird zeigen, daB
es ,,gefahrlich‘ ist und zu iiberfliissigen Diskussionen fiihren kann,



VI Vorwort.

wenn man die Asymmetrien einer Art allein betrachtet. Ebenso
wie der innere Bau einer Tierart in seinem Wesen unverstindlich
bleibt, solange man nicht die Art im Rahmen der Tierklasse, zu
der sie gehort, und im Rahmen des ganzen Tierreiches betrachtet,
so kénnen auch die RL-Eigenschaften einer Asymmetrie erst durch
Vergleich mit anderen und durch ihre Einordnung in die Gesamt-
heit der Asymmetrien begriffen werden.

Mit wenigen Ausnahmen wurde alle erreichbare Literatur im
Original eingesehen; nur die wichtigen Arbeiten — etwa 1/, der
Gesamtzahl — wurden ins Literaturverzeichnis aufgenommen,
der Rest konnte ausgeschieden werden oder wurde so zitiert, daB
eine mit einer 0 beginnende Literaturnummer (z. B. 9326) darauf
hinweist, daB3 die betreffende Publikation im Literaturverzeichnis
der sub 326 zitierten Arbeit aufgefiihrt ist. Die urspriingliche Ab-
sicht, das von botanischer Seite beigebrachte Material in gleich
genauer Weise wie das iiber Tiere und den Menschen zusammen-
zutragen, erwies sich fiir den Zoologen unmdglich. Ein kurzer
Anhang zeigt, daBl am Tier gewonnene Erkenntnisse sich im Pflan-
zenreich bestéatigt finden.

Das vorliegende Buch bringt nach einem einleitenden Teil vor-
wiegend terminologischen Inhalts im speziellen Teil eine Zusammen-
fassung des Tatsachenmaterials, geordnet nach Tiergruppen. Da-
bei wird das rein Beschreibende zwar vollstindig, aber in méglich-
ster Kiirze dargelegt; der Hauptraum ist solchen Asymmetrien
gewidmet, die zur Theorie der RL-Merkmale Erkenntnisse liefern.
Ein allgemeiner Teil enthélt die zusammenfassende Formulierung
und Diskussion der Einzelprobleme. Zweck dieses Buches soll es
sein, das RL-Problem in seinem heutigen Stande vor Augen zu
fithren; anzuregen, alle Asymmetrien fortan auch unter diesem
Gesichtspunkt zu betrachten und hinzuweisen auf die Bedeutung
des RL-Problems innerhalb des Gesamtgebiets der Vererbungslehre.

Herrn Professor R. GoLpscHMIDT, der die Anregung zu die-
sem Buche gab, jenen Herren, die mich durch Beantwortung
von Anfragen oder Uberlassung von Zeichnungen unterstiitzten,
sowie vor allem dem Verlag JULIUS SPRINGER, der dem Buche
die so vorziigliche Ausstattung zuteil werden lieB, bin ich zu
groBem Danke verpflichtet.

Halle a. d. S., Marz 1932.
alled are W. LUubwie.
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I. Einleitender Teil.

§ 1. Das RL-Problem. Die RL-Merkmale.

Es ist unmoglich, an den Anfang dieser Ausfiihrungen eine
kurze Definition des Begriffes ,,RL-Problem‘ zu stellen. Denn
in dem Sinne, in dem das Wort ,,RL-Problem‘ in den folgenden
Kapiteln gebraucht werden wird, bedeutet es nicht ein einzelnes
Problem, sondern stellt — zumindest fiirs erste — einen Aus-
druck dar fiir die Gesamtheit aller Tatsachen, Frage-
stellungen und Einzelprobleme, die ,,RL-Merkmale be-
treffen. Und unter ,,RL-Merkmalen‘ verstehen wir alle Merk-
male im weitesten Sinn, Merkmale morphologischer oder physio-
logischer Art, denen als gemeinsames Charakteristikum zukommt,
daf} sie ,,wesentlich“asymmetrisch sind, da8 von jedem Merk-
mal also zwei kongruente, aber spiegelbildliche Typen existieren.

Bevor dargelegt werden soll, welche Asymmetrien in dem
genannten Sinn als wesentlich zu bezeichnen sind, erscheint es
angebracht, einige Beispiele echter RL-Merkmale anzufiihren.
Die Korpergestalt eines Tieres ist ein Merkmal morphologischer
Art; ist, wie bei den Schnecken oder Infusorien, der Korper
asymmetrisch geformt, so gehért bei diesen Tierklassen die Kérper-
gestalt unter die RL-Merkmale. Es kénnen jedoch auch einzelne
Teile eines &ufBlerlich symmetrischen Koérpers unsymmetrisch
gestaltet sein, wie das Herz der Siugetiere, es konnen einzelne
Zellen (Nesselzellen der Coelenteraten) oder schlieSlich nur ge-
wisse Zellbestandteile asymmetrischen Bau besitzen. Paarige und
priméir spiegelbildlich symmetrisch angelegte Organe eines bi-
lateralsymmetrischen Koérpers kénnen im ausgebildeten Zustand
in Lage oder GrofBe differieren, eines der beiden kann riickgebildet
oder umgekehrt in Anpassung an besondere Funktion exzessiv
ausgestaltet werden oder einen differenzierten Bau erhalten
(Hectocotylus der Cephalopoden). Eine Uberleitung zu RL-
Merkmalen physiologischer Art bedeutet es, wenn die paarig
spiegelbildlichen Organe oder Kérperteile zwar mehr oder weniger
gleichgeformt sind, aber eines von beiden im Gebrauch bevorzugt
wird (Handigkeit, Augigkeit), wenn bei Insekten z. B. der linke

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 1
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Fliigel in der Ruhe iiber dem rechten liegt oder umgekehrt, oder
wenn ein Tier die Gewohnheit besitzt, zur Ruhe sich vorzugs-
weise auf eine Korperseite zu legen — eine ,,Lagegewohnheit*,
die starke korperliche Asymmetrie im Gefolge haben kann (Platt-
fische). Ist die Bewegungsbahn eines Korpers eine gesetzmiBig
asymmetrische, wie es der Fall ist beim schraubigen Schwimmen
der Mikroorganismen, dem Im-Kreise-Laufen von Landtieren
oder dem Absuchen eines zylindrischen Bliitenstandes in Schrau-
bentouren durch fliegende Insekten, so ist in jedem Falle das eine
zweier moglicher spiegelbildlicher Gebilde verwirklicht. Und um
einen letzten Typ von RL-Merkmalen anzufiihren: Es kann bei
den zirpenden Laubheuschrecken der rechte Fliigel eine Schrill-
kante tragen, die iiber die gerippte Schrilleiste des linken gleitet,
es kann oder konnte zumindest auch das Umgekehrte statthaben —
also der Fall eines aus zwei notwendigen und voneinander ver-
schiedenen Teilen bestehendes Organs, von denen jeder einer
anderen Korperhélfte angehort.

In allen diesen Fillen echter RL-Merkmale handelt es sich
um réumliche (Korperteile) oder raumszeitliche (Bewegungsbahn,
Lagegewohnheit) Gebilde, die derart asymmetrisch sind, daB von
jedem nur zwei scharfunterschiedene spiegelbildliche Sorten
moglich sind und in jedem Einzelfalle entscheidbar ist, welcher
der beiden Sorten das individuell betrachtete Merkmal angehért.
Dies wird unter der Eigenschaft ,,wesentlich asymmetrisch*
verstanden, die jedem echten RL-Merkmal zukommen mu8.

Daneben existieren andere Asymmetrien, die fluktuierende
und Kollektivasymmetrien genannt werden sollen und die
nur an bilateral-symmetrischen Koérpern auftreten. Der Grund
fir ihre Existenz liegt darin, daB bilaterale Symmetrie niemals
exakt in der Natur verwirklicht ist, da3 zumindest am einzelnen
Individuum die feineren prinzipiell spiegelbildlichen Strukturen
jeder Seite durch individuelle Variation iiberdeckt werden. Die
Fliigel der Libellen oder Hymenopteren beispielsweise sind zwar
grundsétzlich spiegelbildlich geadert, indessen lassen sich zwei
zusammengehorige Fliigel eines Individuums niemals genau zur
Deckung bringen, die Anzahl der zwischen zwei bestimmten
Langsadern verlaufenden Queraderbriicken ist, vor allem beim
Libellenfliigel, links und rechts nur selten numerisch gleich,
ebenso wie die Zahl der Maschen des Geédders iiberhaupt. In der
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Mantelhshle der Placophoren (Kiferschnecken) sitzen jederseits
bis 80 gefiederte Kiemen, und nur selten ist die Anzahl der linken
gleich der der rechten, wie die folgende Tabelle zeigt (nach

PrLATE202):
) Acanthopleura echinata.

Korperlinge in mm. . . | 18 | 38 i 65 | 72 | 82 | 97 |100 [122

Kiemenzahl, rechts . . .| 5 | 62 ' 71 . 73 | 74 1 69 | 73 73

R links . . .| 53 6570 69 |72 ' 69 | 71 | 72

Und Ahnliches ist fast iiberall dort der Fall, wo beiderseits
an einem bilateralsymmetrischen Korper ein Merkmal in der
Vielzahl und in grundsitzlich paariger Anordnung auftritt. Uber-
priift man in solchem Sinne eine hinreichend groBe Anzahl von
Individuen derselben Art, so daBl das Ergebnis statistisch ein-
wandfrei und nicht durch Zufilligkeiten beeinflufit ist, so kann
sich ergeben, dal im Mittel die Anzahl der Merkmale jeder Seite
die gleiche, daB hinsichtlich dieser Merkmale die betreffende
Art also symmetrisch ist und alle Verschiedenheiten beider Seiten
beim einzelnen Tier auf Rechnung individueller Variation gesetzt
und als fluktuierende Asymmetrien bezeichnet werden
miissen — oder aber es kann sich ergeben, dafl im Mittel iiber
groBe Individuenzahlen auf der einen Korperhalfte, z. B. der
linken, das Merkmal 6fter vertreten ist als auf der anderen (der
rechten). Zwar wird es dann trotzdem und meist in keineswegs
zu geringer Haufigkeit Individuen geben, bei denen sich um-
gekehrt auf der rechten Korperseite die groBere Anzahl findet:
am einzelnen Individuum ist es nicht mdéglich, einen Schluf3 auf
die Gesamtheit der Individuen zu ziehen, die Befunde am Indi-
viduum sind von der individuellen Variation iiberlagert und fallen
unter den Begriff der fluktuierenden Asymmetrie, die Gesamtheit
der Individuen jedoch, das Kollektiv, erweist sich nach statistischer
Betrachtung als asymmetrisch, und in diesem Sinne soll eine solche
Asymmetrie als Kollektivasymmetrie bezeichnet werden.

Im ersten, oben genannten Falle war das Kollektiv als Ganzes
symmetrisch, das Einzelindividuum konnte infolge Variation
asymmetrisch sein; diese fluktuierenden Asymmetrien sind fiir
das Weitere ohne Interesse, da sie, wenn nicht als Zahlen-, so
doch als GroBen- oder Gewichtsunterschiede wohl bei jedem
symmetrischen Merkmalspaar auftreten. Im zweiten Falle ist
auch das Kollektiv asymmetrisch, doch ist wegen der individuellen

1*



4 Einleitender Teil.

Variation diese Tatsache im Einzelfalle nicht erkennbar. Diese
Kollektivasymmetrien erscheinen meist, vielleicht sogar immer,
als sekundare Folge echter Asymmetrien, sei es innerer
oder solcher physiologischer Art. Untersuchungen iiber sie liegen
auBer dort, wo es sich nur darum handelt, die variationsstatistische
Methode zu illustrieren (§ 2), nur vor, wo ein wichtiges RL-Merk-
mal die Erforschung aller zugehérigen sekundéren Details wiin-
schenswert machte, und von solchen RL-Merkmalen gibt es
bisher nur drei, die Rechtshéndigkeit des Menschen, die Hetero-
chelie der Krebse und die Asymmetrie der Plattfische. Angaben
wie die, da3 beim rechtshindigen Menschen im Mittel das Gewicht
der Muskelmasse der rechten Korperhilfte das der linken um ein
geringes iibertrifft, oder daB die Extremitéten einer Seite etwas
langer als die der anderen sind, sind Beispiele solcher Kollektiv-
agsymmetrien. Sie werden im folgenden beim zugehérigen RL-
Merkmal als Ergéanzung mit aufgefiihrt werden, und in seltenen
Fillen (Armlange des Menschen) a8t sich mit ihnen fast ebenso
operieren wie mit einem echten RL-Merkmal.

Im néchsten Paragraph werden auBerdem, um einerseits die
zugehorige statistische Methode, andererseits die Verbreitung
und den Grad der Kollektivasymmetrien zu demonstrieren,
einige solche Kollektivasymmetrien mitgeteilt, die ihre Analyse
vornehmlich methodischen Griinden verdanken.

§ 2. Beispiele von fluktuierender und Kollektivasymmetrie.
a) Methodik. Asymmetrieindex.

Als erstes einfaches Beispiel fiir die Analyse der Symmetrieeigenschaften
eines paarigen Merkmals innerhalb eines Kollektivs seien angefiihrt die
Anzahlen der Flossenstrahlen in den Brustflossen bei 1000 weiblichen Kaul-
barschen (Acerina cernua L.). Man erhilt nach Auszéhlung das folgende

Schema: L

1112]13)14| 15| 16| =

11 1 1

12 2|5 1 8

gt 6 (16157 1 225

14 1 | 58592/ 27| [e78

15 27 60 87

16 1 1

>[0T 9 l226[676] 89| 0 [1000
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und erkennt, da in diesem Kollektiv die Strahlenzahl in der linken Flosse
von 12—15, in der rechten von 11—16 variiert, und daB symmetrische
Strahlenzahlen (Hauptdiagonale) am h#ufigsten vertreten sind. Um zu er-
kennen, ob die gesamte Verteilung eine asymmetrische ist, muB man zu-
nachst die Summen der jederseits iiberzahligen Strahlen bilden:

Es gibt
6 + 58 4 27 = 91 Tiere mit 1 iiberz. Strahl B, zus. 91 iiberz. Strahlen R

1 Tier ,, 2 ,, StrahlenR, ,, 2 ,, . R

l b2l i3l 3 29 b2l R’ txd 3 L2 t2l R

2 R = 93 Tiere mit zusammen X'r= 96 tiberz. Strahlen R.

5 + 57 + 27 = 89 Tiere mit 1 iiberz. Strahl L, zus. 89 iiberz. Strahlen L
2 , , 2 , StrahlenL, ,, 4 ' L

1Tier ,, 3 ,, »w L, 5 3 » L

2 L = 92 Tiere mit zusammen 21= 96 iiberz. Strahlen L.

Als einfaches MaB fiir die GroSe der Asymmetrie kénnte man den
Ausdruck (R — 2 L):n wihlen, d. h. die durch die Gesamtindividuen-
zahl dividierte Differenz der Individuenzahl, die rechts mehr Strahlen als
links, minus der Zahl der Individuen, die links mehr Strahlen als rechts
besitzen, ohne Riicksicht darauf, wieviel Strahlen die einzelnen Tiere auf
der einen Seite mehr enthalten, und erhielte in unserem Falle den Wert
(93 — 92) : 1000 = 0,001; wobei als Folge der Definition ein positiver (bzw.
negativer) Wert Rechts-(bzw. Links-)asymmetrie (d. h. rechts bzw. links
mehr Strahlen) bedeutet. Andererseits kénnte man die analoge Differenz
(Zr — 21): n bilden, d. h. die durch die Gesamtindividuenzahl dividierte
Differenz der iiberzihligen Flossenstrahlen beider Seiten, wobei also z. B.
ein Tier mit 3 iiberzihligen Strahlen links 3 Tiere mit je 1 iiberzéhligen
Strahl rechts ,,aufhebt‘‘, und erhielte in unserem Falle den Wert 0.

Einen Asymmetrieindex, der diese beiden Berechnungsweisen mit-
einander vereinigt und auBler einigen weiteren die folgenden wichtigen Be-
dingungen erfiillt:

1. er ist nur = 0, wenn kein Tier Asymmetrien zeigt, wenn also in
dem quadratischen Schema alle Felder auBer der Hauptdiagonale frei sind
(vollkommene Symmetrie);

2. er erreicht den Maximalwert 4 1, wenn alle Tiere auf der gleichen
Koérperseite mehr Strahlen als auf der anderen besitzen, wenn also auch
symmetrische Tiere véllig fehlen, so daB im obigen Schema die Haupt-
diagonale und eines der beiden Halbquadrate (rechts oben oder links unten)
vollig freibleiben (vollkommene Asymmetrie),
hat DuNckERr® aufgestellt in der* Formel

_ZR-Zr—2L.31
Y 57N R
wobei « positiv ist bei Rechts- und negativ bei Linkssaymmetrie.

* durch Probieren gefundenen, nicht theoretisch abgeleiteten, im
allgemeinen aber durchaus zweckmaéBigen
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bzw. linksaugige, bei den Krebsen rechts- bzw. linkshandige Individucn (Heterochelie).

* Die Zahlen bedcuten die Prozentsitze der Individuen mit linksseitig groScrem F

R bzw. L in der 5. Spalte bedeuten bei den Flundern rechts-
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Fiir das obige Beispiel ergibe sich
fir « der auBerordentlich kleine Wert
o = 0,00050; es ist wohl selbstverstind-
lich, daB dieser Wert nur durch zufillige
Zusammensetzung des Kbollektivs be-
dingt ist und richtig interpretiert be-
sagt, dal das Kollektiv symmetrisch
ist und alle Abweichungen als fluk-
tuierende Asymmetrien zu buchen sind.
Eine entsprechende Durchzahlung von
650 maénnlichen Kaulbarschen ergibt
einen Index von &« = —0,02631, doch
tragt offenbar auch dieser Wert nur
zufilligen Charakter, und man kann von
Kollektivasymmetrie im allgemeinen
nur dann reden, wenn « einen gewissen
Minimalwert, etwa 0,05, iibersteigt.

b) Liste einiger
auf Asymmetrie analysierter
Kollektive.

Die vorstehende Tabelle bringt
eine Auswahl von Kollektiven, die von
DuNcrER auf Asymmetrie untersucht
wurden. Man erkennt, daB in einigen Fal-
len (MtLLERsche Driisen der Schweine,
Schidel der Fische, Brustflossenstrahlen-
zahl bei Acerina) ohne Zweifel, bei den
Kieferzahnen von Nereis vermutlich
symmetrische Kollektive vorliegen. In
anderen Fillen (Seitenlinienschuppen,
Brustflossenstrahlenzahl von Cottus)
mag der etwas hohere Asymmetrieindex
gleichfalls nur zuféilligen Charakter tra-
gen und das Kollektiv symmetrisch
sein, doch kénnte es sich hier bereits
um geringstgradige Auswirkungen des
asymmetrischen Baues im Kérperinnern
handeln. Bei den Flundern sind alle
untersuchten Merkmale, allerdings in
wesentlich verschiedenem Grade, durch
die grundsitzliche Asymmetrie des
Kérpers direkt beeinfluBt, und Ahn-
liches gilt fiir die ungleichscherigen
Krebse, doch zeigen hier die Dorn-
zahlen der Dental- und Frontalriander,
dafl keineswegs alle Teile und Struk-
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turen des Kérpers durch eine wesentliche Asymmetrie in Mitleidenschaft
gezogen zu sein brauchen. — Auf das Beispiel der menschlichen Finger-
glieder wird im speziellen Teil nochmals eingegangen.

Zugleich bestitigen die wiedergegebenen Beispiele die obige Behauptung.
daB die statistische Methode nur dann ein der aufgewandten
Miihe entsprechendes Ergebnis zeitigt, wenn es sich darum
handelt, eine wesentliche Asymmetrie des Organismus in ihren
Auswirkungen auf den ganzen Kérperbau zu studieren, und daB
darum im folgenden nur in seltenen Fillen auf Kollektivasymmetrie ein-
gegangen zu werden braucht.

c) Liste nichtanalysierter Kollektive.

Randstindige Augen gewisser Turbellarien (z. B. Polycelis nigra).

Laterale Darmaussackungen der hoheren Turbellarien.

Turbellar Anonymus mit zwei ventralen Penisreihen.

Uterusaussackungen vieler Bandwiirmer.

Genitalpapillen einiger Nematoden.

Gonaden der Acranier.

RL-Unterschiede in der Farbung und Zeichnung vieler Insekten
(vgl.8109),

§ 3. Definition und Homologie von Rechts und Links bei
verschiedenen Gebilden. Asymmetrische Gebilde analoger Gestalt.

Die RL-Merkmale wurden definiert als Merkmale in weitestem
Sinn, denen eine wesentliche Asymmetrie eigentiimlich ist, so
daB von jedem Merkmal zwei spiegelbildliche Sorten existieren,
die man im iiblichen Sprachgebrauch als Links- und Rechts-
merkmal unterscheidet. Daraus ergibt sich sofort mit Notwendig-
keit die Fragestellung, welches der beiden spiegelbildlichen Merk-
male im Einzelfalle als das Rechts- bzw. Linksmerkmal zu be-
zeichnen ist.

Die Begriffe cder Benennungen Rechts und Links gehen auf
die Morphologie des menschlichen Korpers zuriick, eines lang-
gestreckten Korpers mit Vorder- und Hinterende, Ventral- und
Dorsalseite, und an ihm kann durch Aufzeigen eine der beiden
Seitenflichen als die rechte, die andere als die linke bezeichnet
werden. Eine Definition von Rechts und Links, d. h. eine Ab-
leitung der Begriffe Rechts und Links aus Begriffen, die nicht
Rechts oder Links versteckt in sich enthalten, ist nicht maglich,
ebensowenig wie man imstande ist, ,sii}* zu definieren. Diese
beim Menschen einmal gewdhlten Benennungen Rechts und
Links werden zwecks einfacher Nomenklatur auf die analogen



Definition von Rechts und Links. 9

Korperseiten aller iibrigen bilateralsymmetrischen Tiere iiber-
tragen, an denen vorn und hinten sowie ventral und dorsal unter-
scheidbar ist, ja da es sich lediglich um Analogie handelt, sind
die Worte Rechts und Links auch auf gewisse asymmetrische
Tiere, z. B. die strudelnden Infusorien, anwendbar, die gleichfalls
ein Vorder- und ein Hinterende und eine orale (= ventrale) und
aborale (= dorsale) Korperseite besitzen.

In allen anderen Fillen aber, z. B. bei den spiegelbildlichen
Pyramiden der Abb.1 oder den beiden Schraubenlinien der
Abb. 2, oder dann, wenn ein Insekt
den rechten Fliigel iiber den linken
oder den linken iiber den rechten
legt, sind neue Festlegungen nétig,
dariiber, welcher der beiden Formen
oder Modi fortan das Charakteristi-
kum Rechts oder Links zukommen soll.

Und so wiren fiir jedes asymmetrische Gebilde neue Festlegungen
notig und sind es auch, auBler dort, wo, wie im Falle der bilateral-
symmetrischen Gebilde, eine einmalige Fest-

legung von Rechts und Links an einem be-

stimmten asymmetrischen Gebilde auf alle

analog gebauten Gebilde iibertragbar ist.

Von solchen Klassen analog gestalteter
asymmetrischer Gebilde lassen sich vier

unterscheiden, denen Bedeutung zukommt und

die die Hauptmasse aller bisher bekannten

RL-Merkmale in sich fassen:

a) Bilateralsymmetrische Korper mit sekun-
dar ungleich entwickelten, urspriinglich streng

Abb. 1.

paarig symmetrischen Merkmalen (s. o.). Abb. 2. a,echts.,b“gks.
. . Schrauben-
b) Schraubige und turbospirale (schnecken- gewundene B¢

artige) Gebilde: Schraubenbahnen; Schnecken.

¢) Multilokuline Gebilde: gewisse Foraminiferengehéuse.

d) Nur in der Aufsicht betrachtbare zirkulare, spiralige oder
zykloide Gebilde: Bewegungsbahnen auf ebener Unterlage.

Klasse a betrifft den oben bereits erorterten Fall des bilateral-
symmetrischen Kérpers; fiir b und d miissen die Begriffe links
und rechts (-gewunden oder -verlaufend) wiederum neu, will-
kiirlich und unabhéngig von den Begriffen Links und Rechts der
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Klasse a festgelegt werden. Man tut dies hier, wie im néchsten
Paragraph gezeicht werden wird, unter Zuhilfenahme der Begriffe
,»im* und ,,gegen den Uhrzeigersinn®, und die einzige rein duBer-
liche Beziehung zwischen den Festlegungen von links und rechts
in a einer- und in b 4 d andererseits besteht darin, daf3 die Be-
griffe ,,im*“ bzw. ,,gegen den Uhrzeigersinn*“ nicht aufgezeigt zu
werden brauchen, sondern unter Verwendung der fiir den bi-
lateralen Korper einmal festgesetzten Begriffe Links und Rechts
definiert werden konnen. Notwendigerweise mufl dann auch
das Umgekehrte moglich sein: auf Grund der als bekannt voraus-
gesetzten Bedeutung von ,,im und gegen den Uhrzeigersinn® zu
definieren, was unter links und rechts verstanden werden soll,
wie solches z. B. in der Mathematik* der Definition des 4 oder —
dreidimensionalen CarTEsischen Koordinatensystems zugrunde
liegt. — Auch bei dem seltenen Fall der multilokulinen Asym-
metrie, der bei den Foraminiferen, wo er allein bisher gefunden
wurde, naher erlautert werden wird, der aber als Asymmetrie-
typus dem der schraubigen Asymmetrie gleichwertig an die
Seite gestellt werden muf}, wird links und rechts mit Hilfe des
,, Uhrzeigersinns‘ festgelegt, doch ergeben sich in der Praxis
insofern Schwierigkeiten, als der Verlauf der ersten, innersten,
von den spateren umschlossenen Kammern fir die Diagnose,
ob rechts oder links, entscheidend ist.

In allen ibrigen Féallen (z. B. bei den beiden Pyramiden,
dem Situs inversus des Genitalapparates der Trematoden, der
Fliugellage der Insekten usf.), die allerdings nicht allzu h#ufig
sind, muf} das, was unter Links oder Rechts (-form bzw. -modus)
verstanden werden soll, jeweils, bei jedem einzelnen Merkmal
neu und rein willkiirlich festgelegt werden, sofern es iiberhaupt
notwendig erscheint.

Als wesentliches Ergebnis dieser Erérterungen mag er-
scheinen, daBl die Begriffe Rechts und Links innerhalb jeder
Asymmetrieklasse und bei jedem nicht in eine solche eingereihten
RL-Merkmal neu, willkiirlich und von den iibrigen unabhéngig
festgelegt werden miissen, daf3 also die Begriffe Rechts und Links
hochstens bei Angehorigen derselben Klasse homologisierbar sind.
Es ist dies von Wichtigkeit vor allem mit Riicksicht auf jene

* Anhangsweise sei bemerkt, dafB hier ,,im Uhrzeigersinn‘‘ mit ,,nega-
tiver”, ,,gegen den U.“ mit ,,positiver Drehungssinn‘‘ bezeichnet wird.
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nicht zu seltenen Darlegungen verschiedener Autoren, die be-
weisen sollen, daf in der Natur eine der beiden Moglichkeiten,
Rechts oder Links, allgemein bevorzugt ist, eine Fragestellung,
die am Ende des letzten Teiles noch kurz gestreift wird. Aber
selbst innerhalb der gleichen Asymmetrieklasse ist die unbe-
schrankte Homologisierbarkeit von rechts oder links kaum
moglich. Zwar unterliegt es keinem Zweifel, dafl die linken
Korperhalften aller Wirbeltiere untereinander homolog sind.
Ob das gleiche aber fiir die linken Korperhalften der Wirbeltiere
einer- und der Annelliden z. B. andererseits gelten darf, erscheint
mehr als fraglich, da erstere zu den Deutero-, letztere zu den
Protostomiern gehéren. Bei den Nematoden schlieBlich scheint
es noch keineswegs hinreichend geklirt, ob die hier als ventral
bezeichnete Korperseite mit der Ventralfliche anderer, diesen
einigermaflen nahestehender Formen morphologisch homologi-
sierbar ist oder ob die Bezeichnung ventral hier einen vorzugs-
weise nicht morphologischen Charakter tragt. Solche Beispiele
lieen sich beliebig vermehren und auch bei den schraubigen
Merkmalen sind @hnliche Einwénde zulassig: so wird man zwar
alle Schraubenbahnen untereinander vergleichen diirfen, nicht
ohne weiteres zuldssig aber erscheint es, den Windungssinn dieser
Bahnen z. B. mit dem sich windender Pflanzen in direkte Be-
ziehung zu setzen, und alle diese Uberlegungen mahnen zur
Vorsicht, wo es sich darum handelt, RL-Merkmale beziiglich
rechts oder links miteinander zu vergleichen.

Gebilde, die zwar keine Symmetrieebene, aber eine oder mehrere
Symmetrieachsen oder ein Symmetriezentrum oder beides besitzen
— diese Begriffe in der Bedeutung verstanden, die ihnen in der Kristallo-
graphie zukommt —, gelten hier als asymmetrisch. Denn auch von jedem
derartigen Gebilde sind zwei spiegelbildliche Typen méglich.

Sind beiderseitige Merkmale alternierend zueinander angeordnet
(z. B. am Rande alternierend eingekerbte Plattwiirmer, die alternierenden
abgehenden Septen von Amphiozus usw.), so nehmen diese Merkmale meist
gegen die freien Enden an Grofe und Deutlichkeit ab, so daB nur selten
feststellbar ist, welche Korperseite das erste Merkmal enthélt, und die Frage,
ob Rechts- oder Linkstypus, meist unentscheidbar bleibt.

§ 4. Spiralen, Schraubenlinien, Schneckenlinien, Zykloiden
und ihr Windungssinn.
Uberall dort, wo im Tier- oder Pflanzenreich ein ,spiraliger
Bau®, eine ,,Spiralstruktur‘, ,,Spiralbewegung®, ,,Spiraltendenz‘‘
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usw. — wie die in der biologischen Literatur immer wieder-
kehrenden Ausdrucksweisen lauten — gefunden wird, handelt
es sich um das Auftreten eines morphologischen Baues, einer
Bewegungsbahn oder einer physiologischen Gewohnheit (z.B.
Ruhelagerung), denen als wesentliches Charakteristikum das
gemeinsam ist, daB sie exakt oder nur angenéhert nach dem
Prinzip einer der drei in der Uberschrift genannten Kurven:
Spirale, Schrauben- oder Schneckenlinie, ,konstruiert’ sind.
Von diesen drei Kurventypen sind Spirale und Schraubenlinie
einander vollig wesensfremd, nur die Schneckenlinie vereinigt
Eigenschaften jener und dieser Kurve in sich und stellt daher
eine Art Bindeglied zwischen beiden Kurvenarten dar.

Fiir die folgenden Kapitel, die eine Art Generalverzeichnis
aller wesentlichen bisher bekannten RL-Merkmale darstellen,
ist eine klare Nomenklatur notwendige Voraussetzung, es
werden daher die Bezeichnungen Spirale, Schnecken- und Schrau-
benlinie nur ihrer wirklichen Bedeutung entsprechend gebraucht,
was oft zu einer Ausdrucksweise fithren muf}, die von der bisher
iiblichen abweicht. In der Literatur wird alles, was spiralig,
schraubig oder schneckenartig gewunden ist, als ,spiral“ be-
zeichnet, und wenn es sich dabei um eine Beschreibung eines
einzelnen, genugsam bekannten oder zugleich bildlich darge-
stellten Merkmals handelt, ist allerdings die Gefahr einer Un-
klarheit, um welche Kurvenart es sich handelt, ausgeschlossen;
fiir genaue Betrachtung erweist sich diese allgemeine Bezeichnungs-
weise ,,spiralig* aber unzureichend, und so ist es nicht verwunder-
lich, daB} innerhalb der letzten 10 Jahre von verschiedenen Autoren,
die im einzelnen anzufithren unnétig erscheint, aus Anlal der
genauen Beschreibung eines RL-Merkmals, der Versuch gemacht
worden ist, zu einer eindeutigen Ausdrucksweise zu gelangen,
doch leider so, dal die einzelnen Nomenklaturen unvollstindig
waren und miteinander nicht in allen Punkten iibereinstimmten.
Infolge dieser Unklarheiten ist es besonders dort, wo es sich um
die Festlegung der (fiir das Folgende sehr wesentlichen) Art des
Windungssinns handelt — sofern nicht eine spezielle Definition
vorausgeht oder begleitende Abbildungen vorhanden sind —,
oft schwer zu entscheiden, welchen Sinn der Verfasser seinen Wor-
ten ,,rechtsgewunden‘‘ oder ,,linksgewunden®, ,,eine Drehung iiber
die linke Seite‘‘ usw. unterlegt wissen will; in fast 25% dieser
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Fille ist eine Entscheidung iiberhaupt nicht zu treffen, andere
Angaben sind in sehr leicht mifverstindlicher Form gehalten
und nur, wo personliche Anfrage beim Autor moglich ist, 1aBt
sich der Tatbestand eindeutig rekonstruieren.

Der Zweck dieses Abschnittes ist es, von Spirale, Schrauben-
und Schneckenlinie und Zykloide je eine klare Definition zu
geben und die Hauptcharakteristika dieser allgemeinen Kurven
und der in der Natur im speziellen vertretenen Unterarten dieser
Kurven (Archimedische, logarithmische, Conchospirale usw.) an-
zufiihren, zugleich aber auch den
Windungssinn fiir jede Kurven-
art eindeutig festzulegen. Zwei-
fel, wie dies zu geschehen hatte,
schalten deswegen aus, weil man
lediglichdieinder Mathematik iib-
lichen Definitionen des Windungs-
sinns zu iibernehmen braucht,
was deshalb ohne weiteres mog-
lich ist, weil die mathematischen
Definitionen mit denjenigen, wie
sie fiir einzelne Tierklassen, z. B.
die Schnecken, iiblich sind, iiber-
einstimmen.

Vorgeschaltet wird den wei- Abb. 3.
teren Ausfithrungen ein kurzer
mathematischer Abschnitt iiber ,,Ebene Kurven'‘ (Kurven, die
innerhalb einer Ebene liegen) und ,,Raumkurven‘‘.

»Ebene Kurven: Jede ebene Kurve hat im allgemeinen in jedem ihrer
Punkte eine andere Kriimmung, z. B. ist die Kurve aain Abb.3 im Punkte 4
stirker gekriimmt als im Punkte B. Um die Kriimmung einer Kurve in
einem Punkte zu messen, denkt man sich die Kurve in zahllose kleine
Stiickchen zerlegt, jedes dieser Stiickchen kann als Bogen eines zugehérigen
Kreises aufgefa8t werden, der sich in dem betrachteten Punkte der Kurve
,anschmiegt*. Dieser mathematisch exakt definierbare Kreis wird Kriim-
mungskreis in dem betreffenden Punkte genannt, der reziproke Wert seines
Halbmessers gilt als Ma8 der Kriimmung. In B (Abb. 3) ist der zugehérige
Kreis gro8, die Kriimmung also klein; in 4 ist es umgekehrt; in W, wo ein
Wendepunkt der Kurve vorliegt. artet der Kreis in eine Gerade aus, der
Kreisradius ist 00, die Kriimmung Null. Liegen die Kriimmungskreise auf
verschiedenen Seiten der Kurve, wie in 4 und B, so werden die Kriim-
mungen als + und — unterschieden. Durch Angabe der Kriimmung



14 Einleitender Teil.

in jedem ihrer Punkte ist jede ebene Kurve eindeutig bestimmt.
Es gibt einen einzigen Typ ebener Kurven, bei denen die Kriimmung in
jedem Punkte dieselbe ist: das sind die Kreise.

Raumkurven: Jede Raumkurve kann man sich wiederum in zahl-
lose unendlich kleine Stiickchen zerlegt denken, jedes dieser Stiickchen
kann wegen seiner Kleinheit als eben betrachtet werden. Greift man z. B.
aus der Raumkurve aa in Abb. 4 den beliebigen Punkt 4 heraus, so lafit
sich eindeutig eine Ebene angeben, in der dieser Punkt 4 und die ihm links

Abb. 4.

und rechts benachbarten Punkte der Kurve liegen: Diese der Kurve in
dem Punkte A4 sich ,,anschmiegende Ebene heift Schmiegungsebene im
Punkte 4. Sie ist in Abb. 4 durch die Ebene wiedergegeben, in der das
Quadrat EFGH liegt. Auch die Tangente an die Kurve im Punkte 4
(tt in Abb. 4) muB dieser Ebene angehoren. Weil nun das Kurvenstiickchen
in der Umgebung des Punktes 4 als eben betrachtet werden kann, kénnen
auf dasselbe die Gesetze ebener Kurven angewendet werden, es laBt sich
der dem Punkte A zugehorige Krummungskreis konstruieren, der in der
Schmiegungsebene liegen muB. Sein Mittelpunkt (M) liegt auf der Schnitt-
geraden (Mn) der Schmiegungsebene mit derjenigen Ebene, die von der
Kurve im Punkte A senkrecht durchsetzt wird und Normalebene der
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Kurve im Punkte A4 genannt wird. Sie ist in Abb. 4 durch die Ebene
des Rechtecks RST U dargestellt. Aus dem Gesagten geht hervor, dafl
jede Raumkurve in jedem ihrer Punkte eine bestimmte Kriimmung besitzt,
diese ist gleich dem reziproken Wert des Halbmessers des Kriimmungs-
kreises in dem betrachteten Punkte. — Jedoch ist eine Raumkurve durch
Angabe der Kriimmung in jedem ihrer Punkte noch nicht bestimmt. Xon-
struiert man in dem dem Punkte 4 benachbarten Punkte 4’ der Kurve
wiederum die Schmiegungsebene, so ist diese, falls nicht eine ebene Kurve
vorliegt, gegen die Schmiegungsebene in 4 in einem bestimmten Winkel
geneigt, sie geht aus der Schmiegungsebene in A durch Drehung um diesen
Winkel hervor, und je nachdem diese Drehung nach rechts oder links ge-
schieht, nennt man die Kurve in dem betrachteten Stiick 4 .4’ rechts- oder
linksgewunden. Je nachdem dieser Drehwinkel grofler oder kleiner ist,
nennt man die Kurve in A4 starker oder schwicher gewunden, die Winkel-
groBe gilt als MaB fiir die Windung oder Torsion der Kurve. Es gelten
die Sitze: Jede Raumkurve ist durch Angabe von Kriimmung
und Torsion in jedem ihrer Punkte eindeutig bestimmt. Die
einzige Art von Kurven, deren Kriimmung und Torsion in allen Punkten
konstant ist, sind die gemeinen Schraubenlinien® (Lupwia5?8).

a) Spiralen.

Rotiert ein stetig sich vergréfernder Radiusvektor innerhalb
einer Ebene um einen Punkt (Pol), so beschreibt sein Endpunkt
eine Spirale. Spiralen sind also ebene Kurven, ihre Kriimmung
nimmt vom Pol nach auBlen dauernd ab. In Polarkoordinaten
(Radiusvektor = r, Winkel = ) ist die allgemeinste explizite
Gleichung einer Spirale r = §(9) (1)

dadurch charakterisiert, dafl die rechte Seite 9 selbst, allein oder
verbunden mit trigonometrischen Funktionen von ¥, als Argu-
ment enthilt, so daB bei stetiger VergréBerung von ¥ auch 7 stetig
wachst, was eine in unzéhligen Windungen den Pol umziehende,
sich niemals iiberschneidende Kurve ergibt. — Wir bezeichnen
den Abstand eines Spiralenpunktes vom Pol als Polabstand,
den gegenseitigen Abstand der Schnittpunkte zweier benach-
barter Windungen mit dem gleichen Radiusvektor (z. B. C; C, in
Abb. 5) als Windungsabstand.

Je nach der Art des Gesetzes, das das stetige Wachstum des rotierenden
Radiusvektors regelt, unterscheidet man verschiedene Arten von Spiralen,
von denen die Spirale des ARCHIMEDES, die logarithmische Spirale, die Concho-
spirale und vielleicht auch die parabolische Spirale an biologischen Ob-
jekten sich vorfinden.

1. Die Spirale des ARCHIMEDES (Abb. 5) besitzt die Gleichung

r=ad; (2)
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alle Windungsabstinde sind konstant, denn
d=1r,— 1,y =a(2nn +9) —a[2a(n — 1) 4 3] = 2ax = konst.; (3)

die Konstante a bestimmt die Weite der einzelnen Umginge. Diese Spirale
ist vergleichbar einem Band von der konstanten Dicke des Windungs-
abstandes, das um den Pol aufgewickelt ist.

Die Archimedische Spirale ist relativ selten in der Natur verwirklicht:
die Schalen der Nummuliten, den allerinnersten Kern ausgenommen, und
die peripheren Windungen einiger anderer Foraminiferengehause sind nach
ihr gebaut, wo also die Kammern nach auflen zu nicht an Grofe zunehmen.
Weiter wickeln sich blindendigende Anhénge (z. B. am Darm, Receptacula
seminis bei Insekten usw.) in einer solchen Spirale auf, und schliellich liegt
die Spirale des ArcHIMEDES der riicklaufenden Doppelspirale zu-

grunde, in deren Form bei einigen
Tieren, z. B. Chiton (Abb. 93) oder
den Kaulquappen, der Darm ge-
lagert ist.

2. Die logarithmische Spi-
rale (Abb. 6) besitzt die Gleichung

worin e die Basis des natiirlichen

Logarithmus und @ und m Kon-

stante bedeuten. Sie hat im Pol

einen asymptotischen Punkt, dem

sie sich (von auBlen kommend) in

unzahligen, immer enger werdenden

Abb. 5. Archimedische Spirale Windungen nahert, so daBl die Um-

(linksgewunden). gebung des Poles zeichnerisch iiber-

haupt nicht darstellbar ist. Die

Windungsabstinde nehmen standig an GréBe zu: die logarith-

mische Spirale ist vergleichbar einem um den Pol aufgewickelten Winkel-

raum (Keil). Die auf einem beliebigen Radiusvektor liegenden Pol-
abstinde bilden eine geometrische Reihe,

(5)

aem? . ggn@ten) o m@+an), o m@I+6n) }

=1:2M7; (MM, (M), .,
ebenso die aufeinanderfolgenden, auf dem gleichen Radiusvektor liegenden
Windungsabstande:

(aem(0+2n) _ aemt?) . (aem(l9+4-'l) _ aem(:H—Zn)) } ©

:(aem(0+6n) __aem(19+47t)) . =1:

Bricht man eine logarithmische Spirale (nach auBlen zu) in verschiedenen
Punkten ab, so sind die einzelnen kleineren oder gréBeren ,,Spiralen‘ ein-
ander geometrisch éhnlich, eine Eigentiimlichkeit, der auch biologischer
Wert zukommt: Ein Tier, das nach dem Gesetz der logarithmischen
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Spirale wachst, bleibt sich immer dhnlich, sein Wachstum ist,
zumindest duBerlich, ein proportionales.

Des asymptotischen Punktes wegen ist die logarithmische Spirale in
der Natur iiberhaupt nicht verifizierbar. Denn in der Natur beginnt das
spiralige Wachstum mit einem ersten Umgang von geringer, aber endlicher
Dicke, und nur dann, wenn dieser sehr diinn ist, beeinfluBt er die &uferen
Umgénge so wenig, daB. diese innerhalb der Grenzen der MeBgenauigkeit
mit denen einer logarithmischen Spirale iibereinstimmen. Solches ist z. B.
der Fall beim Operculum der Vorderkiemerschnecke Turbo oder bei den
Gehéusen einiger Foraminiferen. In allen anderen Fillen ist die Anfangs-
windung zu dick, so daB} sie das Wachstum der weiteren Umgiinge in be-
stimmter Weise beeinflult, der asymptotische Punkt wird dann durch ein
kreisférmiges Zentrum (Zentralschale, Zentralkammer) ersetzt, die loga-

@

Abb. 6. Logarithmische Spirale (linksgewunden). Abb. 7. Conchospirale (linksgewunden).

rithmische Spirale modifiziert sich zu logarithmischen Conchospirale,
der nur biologische, nicht aber mathematische Bedeutung zukommt.
3. Die (logarithmische) Conchospirale (Abb. 7): sie besitzt die
Gleichung:
r=ae"® 1+ b, (7)

die sich von der der logarithmischen Spirale durch die additive Konstante
b unterscheidet. Sie hat keinen asymptotischen Punkt, sondern an dessen
Stelle einen Kreis vom Radius b, dem sie sich in unendlich vielen Windungen
néhert. Indessen kommt nicht diesem Umstand eigentliche Bedeutung zu,
denn in der Natur ist asymptotische Annéherung an diesen Anfangskreis
ebensowenig verifizierbar wie das unendlich ofte Umkreisen des Poles bei
der logarithmischen Spirale, wichtig ist vielmehr die Tatsache, daB jetzt,
wie aus den Formeln (5) und (6) ohne weiteres zu ersehen ist, nicht mehr
die Pol-, sondern nur mehr die Windungsabstinde eine geome-
trische Reihe bilden, weil nur bei den in (6) auftretenden Differenzen
die summativen Glieder b sich aufheben. Als Conchospirale wird also
schlechtweg jede Spirale bezeichnet, bei der die Windungsabstinde eine
geometrische Reihe bilden, die logarithmische Spirale erscheint als der-

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 2
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jenige Spezialfall der Conchospirale, wo Gleiches auch fiir die Polabstande
gilt, weil der Radius (b) des Anfangskreises auf Null zusammenschrumpft.
Die Conchospirale findet sich in der Natur bei der iiberwiegenden Mehr-
zahl aller planspiralen Gehduse (Foraminiferen, Schnecken, Cephalopoden
usw.), sie gewinnt noch gréSere Bedeutung dadurch, daB auch die Pro-
jektionen aller turbospiralen (schneckenartigen) Gehduse auf eine zur Auf-
windungsachse senkrechte Ebene Conchospiralen darstellen.
Bei der praktischen Ausmessung der Gehduse, namentlich in der con-
chyliologischen Literatur, dient zur Charakterisierung einer bestimmten
Conchospirale (einschlieflich der viel selteneren reinen logarithmischen
Spiralen) der Windungsquotient p, d. h. der Quotient zweier aufeinander-
folgender Windungsabstinde, der in den obigen Gleichungen der GroBe e2m=
gleichkommt. Als Beispiel der Exaktheit, mit der in der Natur Concho-
spiralen verwirklicht sind, sei die Schale von Solarium perspectivum (nach
NaUMANNO?), mit p = 2/,, willkiirlich herausgegriffen:
Die Aufgabe, die einer am Objekt vorliegen-
Windungsabstinde in mm  den Conchospirale zukommende Gleichung auf-

gemessen | berechnet  pygtellen, wird in der Praxis kaum gestellt und
kann daher hier iibergangen werden. Es geniigt

‘;’gg ;’(15(5) zur Charak‘teris‘ierung des Verlaufes einer Concho-
2’05 2’06 oder logarithmischen Spirale im allgemeinen der
1’30 1’38 Windungsquotient vollkommen. Eindeutig ist fiir
0.90 0.92 die Bediirfnisse der Systematik eine Spirale be-
O: 60 O: 61 stimmt durch Angabe des Windungsquotienten, des

»ersten wahrnehmbaren Radiusvektors* (= Para-
meter = Grundkreisradius) und der Anzahl der vorhandenen Umginge.
Darauf, daB bei gewissen Gehéusen usw. der Windungsquotient sich plotz-
lich unstetig #ndern kann, wird in den entsprechenden Kapiteln ein-
gegangen werden. — Die biologisch wichtige Tatsache, da8 nach dem
Prinzip der logarithmischen Spirale wachsende Gehéuse sich stets geome-
trisch ahnlich bleiben, gilt mit grofer Annéherung auch fiir alle concho-
spiraligen Schalen.

4. Die parabolische Spirale ist nach HEris®? auf die Schale von
Argonauta argo anwendbar, doch diirfte das Gehduse dieser Form auch
durch eine Conchospirale darstellbar sein.

Keiner Spirale kommt ein bestimmter Windungssinn
zu. Wiirde man den Windungssinn so definieren: ,,Dreht bei
Aufsicht auf eine Spirale ein diese vom Pol aus nach aulen durch-
laufender Punkt sich im oder gegen den Sinn des Uhrzeigers,
so ist die Spirale rechts- bzw. linksgewunden®, so ist dieselbe
Spirale rechts- und linksgewunden, je nachdem, von welcher
Seite man sie betrachtet. Von einem bestimmten Windungssinn
einer Spirale kénnte man hochstens dann reden, wenn an der
Oberfliache eines dreidimensionalen Korpers eine Spirale zutage
tritt, die also stets nur von einer, ndmlich der ,,AuBenseite‘
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beschaubar ist. Ein solcher Fall tritt aber unseres Wissens nur
ein einziges Mal, bei dem Operculum gewisser Vorderkiemer-
schnecken, auf: hier ist an der Innen-, dem Hohlraum des
Schneckengehiuses zugekehrten Seite dieses Deckels ein deut-
licher spiraliger Zuwachsstreifen wahrnehmbar. In allen anderen
Fillen, z. B. bei der adoralen ,,Wimperspirale* von Stentor oder
bei der Peristommembran von Spirochona (Abb. 48), liegt das
betreffende, als Spirale bezeichnete Gebilde nicht in einer Ebene,
ist also eine Turbospirale (Schneckenlinie), und dieser kommt
ein von der Richtung des Beschauens unabhangiger absoluter
Windungssinn zu (8. w. u.).

b) Schraubenlinien*.

Schraubenlinien sind Raumkurven, und zwar defi-
nitionsgemifB diejenigen Raumkurven mit konstanter Kriim-
mung und konstanter Torsion (s.0.). In diesem Sinne
stellen also die Schraubenlinien ebenso die einfachsten und zu-
gleich gesetzmiBigsten Kurven des Raumes dar, wie es die Kreise
einschlieBlich der Geraden fiir die Ebene sind.

Eine Schraubenlinie entsteht, wenn man eine Gerade an
einem Zylindermantel ,aufrollt“. Je nachdem der Radius des
Zylinders klein oder groB ist,
unterscheidet man enge und
weite Schraubenlinien. Das
Stiick einer Schraubenlinie, das |
einem einmaligen Umlauf um |,
den Zylinder entspricht (z. B. kI T
das Stiick 4B in Abb. 8), i
nennt man Windung, den Ab-
stand von Anfangs- und End-
punkt einer Windung Gang- |_ |
héhe (Strecke 4 B in Abb. 8). Y
Je nachdem die Ganghéhe Abb. 8.
groB oder klein ist, unter-
scheidet man steilwindige und flachwindige Schraubenlinien.

Der Windungssinn einer Schraubenlinie wird folgender-
maBen definiert: Blickt man gegen eine Schraubenlinie in Rich-

< 5# 51

* Alles Wesentliche iiber Schraubenlinien, sofern es biologisches Inter-
esse hat, ist bei Lupwia5%® aufgefiihrt.

2%
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tung der Zylinderachse und denkt sich die Schraubenlinie von
einem Punkte so durchlaufen, daB dieser sich immer mehr vom
Beschauer entfernt, so macht dieser Punkt auf einem Kreise
regelmiBige Umliufe, entweder im Sinne des Uhrzeigers (clock-
wise) oder entgegengesetzt (counterclockwise). Im ersten Falle
nennt man die Schrauben-
linie rechts-, im zweiten
Falle linksgewunden. Der
Windungssinn einer
Schraubenlinie ist et-
was Absolutes, eine
rechtsgewundene Schrau-
benliniebleibtrechtsgewun-
den, auch wenn man sie von
rickwarts betrachtet; im
iibrigen gleiche rechts- und
linksgewundene  Schrau-
benlinien verhalten sich

wie Bild und Spiegelbild
(Abb. 2).

Exakte Schraubenlinien sind
in der Natur in den schraubigen
Schwimmbahnen der Mikro-
organismen verwirklicht. Sie
finden sich weiter dort, wo ein
pflanzlicher Sprofl einen zy-
lindrischen Fremdkoérper um-
windet, wo irgendein schlauch-
oder fadenartiges Gebilde
(Abb. 137 u. 64) sich um eine
zylindrische Achse schligt, wei-
Abb. 9. Entstehung einer Schraubenlinie. (Nach ter iiberall, wo ein solches Ge-

LUDWIG.) bilde auf beschranktem, meist

mehr oder weniger zylindri-

schem Raum untergebracht werden muf}, und die Lagerung eine gesetz-

miBige ist (kontrahierter Vorticellenstiel, Darm [Abb. 92], gewundene

Kanale, Chlorophyllbdnder im Zellinnern, Spiralfaden der Nesselkapsel

usw.). Schraubenlinien sind im Tier- und Pflanzenreich viel weiter ver-
breitet als echte Spiralen.

Das Auftreten und Zustandekommen der Schraubenlinien in der Natur
ist nur dynamisch zu verstehen. In dem Kapitel iiber die Schraubenbahnen
wird deren Entstehung vom physikalischen Standpunkt aus nochmals kurz
gestreift werden, doch erscheint es ratsam fiir das Verstandnis des Wesent-
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lichen im Bau der Schraubenlinie, bereits hier eine Méglichkeit fiir das Zu-

standekommen einer Schraubenlinie herauszugreifen und zu erértern.
Man denke sich ein kleines, zylinderférmiges Stdbchen (Abb. 9), das

die Tendenz hat, sich auf einem Kreise zu bewegen und dem Kreismittel-

punkte dabei stets die gleiche Korperseite zuwendet, in der gleichen Weise,

wie ein Kahn sich bewegt, der einseitig

stirker gerudert wird. In Abb.9 sei

die linke Kérperseite dem Kreismittel-

punkte zugekehrt, sie werde in Stel-

lung 1 durch die Linie ab des Zylinder-

mantels reprasentiert. Solange das

Stabchen nicht um seine Léngsachse

rotiert, wird es sich in der geschilder-

ten Weise auf dem in Abb. 9 gezeichne-

ten Kreise bewegen. Nehmen wir aber

weiterhin an, daB das Stidbchen um

seine Lingsachse mit gleichformiger Ge-

schwindigkeit rotiere (z. B. nach rechts),

so wird es, wihrend es von der Stel-

lung I in die Stellung 2 sich bewegt

hat, sich gleichzeitig um einen Winkel «

gedreht haben, die ,,linke* Korperseite

(a’b’) liegt jetzt nicht mehr in der

Zeichenebene, vielmehr in einer Ebene,

die nach links oben von der Zeichen-

ebene sich erhebt und durch die Ebene

des Rechteckes a’b’c’d’ dargestellt wird.

Da das Stabchen aber die Tendenz

hatte, immer auf die linke Seite hin

in einem Kreise abzuweichen, wird es

sich von jetzt ab bis zur néchsten

Lage (3) in einem Kreise bewegen, der

den gleichen Radius wie der gezeichnete

hat, aber in der Ebene a’d’c’d’ liegt

und die Zylinderachse in e’ beriihrt.

Der beriihrende Kreis wird gewisser-

maBen von dem sich bewegenden Stab-

chen wihrend seiner Bewegung mit-

gefiihrt. Man fragt, welche Bahn sich  Apb. 10. Schraubenlinie mit Kriim-

fiir das Stdbchen ergibt. Die resul- mungskreisen. (Nach LUDWIG.)

tierende Bahn ist eine Raumkurve, der

von dem Stabchen mitgefithrte Kreis nichts anderes als der Kriimmungs-

kreis (s. S.13/14), da er die Bewegung des Stibchens wihrend eines sehr

kurzen Kurvenstickchens darstellt, wahrenddessen dieses als eben be-

trachtet werden kann. Und da der Kreisradius immer derselbe ist, ent-

steht eine Kurve konstanter Kriimmung. Weil ferner das Stébchen immer

mit gleicher Geschwindigkeit (nach rechts) rotiert, so dreht sich auch

die Ebene des Kreises um den gleichen Winkel, wenn das Stdbchen um
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ein gleich groBes Stiickchen fortschreitet, die entstandene Raumkurve hat
demnach auch konstante Torsion, es resultiert eine gemeine Schrau-
benlinie als Bahnkurve. Bei der Betrachtung der Abb. 10 erkennt man,
welche Rolle der in Abb. 9 gezeichnete Kreis als Kriimmungskreis gegen-
iiber der entstandenen Schraubenlinie spielt. Es wird auch sofort klar,
daB dieselbe Seite des Stiabchens, die in Abb. 9 dem Mittelpunkt des Kreises
zugekehrt ist, auch (Abb.10) der Schraubenachse zugekehrt sein muf.

Wesentlich an dieser Uberlegung ist, daB das Bahnstiickchen,
das von dem Stabchen in einem Moment beschrieben wird, von
dem unmittelbar vorangehenden Bahnstiickchen in bestimmter
und in immer derselben Weise abweicht. Ist das Wachstum eines
Sprosses ein solches, dafl jedes neugebildete Sprofstiickchen
relativ zum unmittelbar vorangehenden stets die gleiche schiefe
Lage einnimmt, so entsteht schraubiges Wachstum. Schlagt die
Geifle]l eines Flagellaten immer relativ zum Korper gleichartig,
iibt sie also auf diesen immer denselben Zug aus, so daB3 der
Korper aus seiner gegenwirtigen Lage 1 in eine neue, von 1 stets
in gleichem Sinne abweichende Stellung 2 gebracht wird, so
entsteht eine schraubige Bahn. Gemeinsam ist allen diesen Bei-
spielen: daBl ein bestimmter kleiner Teil eines schrau-
bigen ,,Gebildes von dem unmittelbar vorangehenden
Teil hinsichtlich der Lage stets gleichartig abweicht.
Zwar haben die Schraubenlinien dieses auch mit Kreis und Gerade
gemeinsam, doch sind dies ja nur Spezialfille der Schraubenlinie
(Gerade: Abweichung = 0, daher Torsion = Kriimmung = 0;
Kreis: Abweichung plan, daher Torsion = 0).

Die eine Schraubenlinie bestimmenden Konstanten (@ = Ra-
dius des Grulndzylinders, Steigwinkel ) stehen mit Kriimmung (= %) und
Torsion (: ?) in folgender Beziehung:

a 2a

"= cos?9’ @ T §in2d’
daher

r
tangd = —.
g (4

Steigt bei konstanter Kriimmung die Torsion von 0 nach o© bzw. bei kon-
stanter Torsion die Kriimmung von 0 nach 00, so éndern sich @ und ¢ in
der durch folgende Tabelle und die zugehérigen Abb. 11 u. 12 dargestellten
Weise.

Mit zunehmender Torsion werden die Schraubenlinien immer steiler
und enger, mit zunehmender Kriimmung immer flacher, die Weite nimmt
bis zu einem Steigwinkel von 45° zu, dariiber hinaus wieder ab.
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I (Abb. 11) II (Abb. 12)

r = konst. o = konst, B
Torsion = —:7 P a Kritmmung = —t— 9 a
0 0° | r(=max) 0 90° 0
klein gegen r } | klein gegen @ ¥ ¥
= ° I - o |0

=r 45 3 0 45° |5 (=maz)
groB gegen r ) ) groB gegen @ 1) \’
oo 90° 0 oo 0° 0

Abb. 11. Abb. 12.

Die Begriffe Kriimmung und Torsion sind (in beschrinkter Weise)
auch dynamisch interpretierbar: Bezeichnet in dem obenangefiihrten Fall
des sich bewegenden Stdbchens & die Winkelgeschwindigkeit, mit der es
(ohne Rotation) den Kreis K durchléduft und 8 die Winkelgeschwindigkeit,
mit der es gleichzeitig um seine Léngsachse rotiert, so gilt die Beziehung:

B Torsion

t = — = I —
ang «  Kriimmung

SchlieBlich verdient noch ein letzter Punkt der Erwéhnung: Bei der
sich windenden Pflanze kommt die Schraubung des Stammes durch ein
entsprechendes Wachstum des freien Endes zustande. Dafl sich aber ein
beiderseits festgewachsenes und urspriinglich geradliniges Rohr (z. B. der
Darm) nachtriglich in schraubige Windungen legt, wird nur dadurch még-
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lich, daB er im selben MaBe, in dem ersich aufwindet, gleichzeitig,
und zwar in entgegengesetztem Sinne, in sich zuriickdreht, eine
Tatsache, die an einem Gummischlauch ohne weiteres veranschaulichbar ist.
Umgekehrtes gilt fiir einen schraubigen, nicht in sich riickgedrehten Kérper:
Streckt sich der kontrahierte Vorticellenstiel zu einer ,,Geraden‘ aus, so
bleibt die Anzahl seiner Windungen stets erhalten, nur werden sie duflerst
eng und steil, die Schraubenlinie artet zu einer in sich tordierten Geraden
aus. — Ahnlich wie bei Spiralen (s. S. 16) sind auch hier ,,zuriicklaufende
Doppelschrauben® (vgl. Abb. 92d) méglich.

¢) Schneckenlinien (Turbospiralen).

Die Schneckenlinie oder Turbospirale, die Kurve also, die
z. B. durch die Nahtlinie eines gewohnlichen Schneckengehéuses
dargestellt wird, ist eine Art Kombination zwischen Spirale und
Schraubenlinie: von ersterer ist ihr das Sichverjiingen der Win-
dungen, von letzterer die rdumliche Aufwindung eigentiimlich.
Die Schneckenlinie ist am einfachsten genetisch zu definieren:
Liegt in der Grundflidche eines geraden Kreiskegels eine Concho-
(oder logarithmische) Spirale, deren Zentrum mit dem Mittelpunkt
der Kegelbasis zusammenfillt, so entsteht die Schneckenlinie
durch Normalprojektion dieser Spirale auf den Kegelmantel.

Der Windungssinn der Schneckenlinie wird analog dem der
Schraubenlinie definiert: Bei einer rechts- bzw. linksgewundenen
Schneckenlinie dreht ein die Kurve durchlaufender und dabei
vom Beschauer sich entfernender Punkt im bzw. gegen den Sinn
des Uhrzeigers.

Mathematisch besitzt die Schneckenlinie wenig Interesse.
Vom biologischen Standpunkt sind mathematische Uberlegungen
iiber diese Kurve, zumindest derzeit, iiberfliissig. Eine Schnecken-
linie ist eindeutig bestimmt durch Angabe der durch Projektion
entstehenden Conchospirale und der Neigung des zugehdorigen
Kegels.

Die Schneckenlinie ist in der Natur weit verbreitet: AuBler bei
allen turbospiralen Gehédusen ist sie an der Peristommembran der
Spirochoninen, der adoralen Zone der Infusorien und sonst an
vielen Orten des Tier- und Pflanzenreiches verwirklicht.

d) Zykloiden.
Gewisse Lebewesen (darunter auch der Mensch), die sich auf

einer festen Unterlage bewegen, beschreiben entweder normaler-
weise oder vor allem dann, wenn ihnen die Moglichkeit, sich zu
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orientieren, genommen wird, Bahnen, die entweder kreisartig sind
oder aus einer Reihe aneinandergereihter Kreise zu bestehen
scheinen (vgl. Abb.126¢). Von den diese ,,Zirkularbewegung*
studierenden Autoren wurden solche Bewegungsbahnen bisher
meist in ebenso unrichtiger wie Verwirrung stiftender Weise als
,»»Spiralen‘‘ bezeichnet. Eher sind sie, worauf bereits A. A. SCHAEF-
FER hinweist, dem Schatten zu vergleichen, den eine senkrecht
stehende Schraubenlinie bei schiefer Beleuchtung auf eine hori-
zontale Unterlage wirft. Hier soll dieser Kurventyp als Zykloide
bezeichnet werden, deshalb, weil unter den be-

kannteren Kurvenarten die Zykloiden (Abb. 13)

mit ihm noch die meiste Ahnlichkeit haben. Unter

Zykloide versteht man eine Kurve, die von einem

mit einem Rade starr verbundenen Punkt, der

auf der Fliche, am Rande oder auBerhalb des

Rades liegt, beschrieben wird, wenn das Rad

langs einer anderen Kurve (im einfachsten Falle

einer Geraden) dahinrollt. Es liegen weder bis- apb.13. , zykloide.«
her Beweise vor, noch ist es iiberhaupt wahr-

scheinlich, daB} die bei der Zirkularbewegung auftretenden Kurven
mit Zykloiden etwas zu tun haben; die Benennung mit ,,Zykloide
geschieht lediglich im Interesse sprachlicher Klarheit und mangels
einer geeigneteren Bezeichnungsweise.

Fiir die Definition des Sinns einer kreis- oder zykloidartigen
Bahn ist Kenntnis der Bewegungsrichtung Vorbedingung. Schrei-
tet die Bewegung, aus der Vogelschau betrachtet, im oder gegen
den Sinn des Uhrzeigers fort, so verlauft sie rechts- bzw. links-
gewunden.

Werden die einzelnen Schlingen einer ,,Zykloide* mit fort-
schreitender Bewegung kleiner, so soll eine solche Kurve als ,,sich
verjlingende Zykloide* bezeichnet werden (Abb. 126d).

§ 5. Die moglichen Arten der Verteilung von Rechts und Links.

Fiir das Studium der Verteilung von Rechts und Links inner-
halb einer Art oder einer anderen Einheit des Systems ist eine
klare Nomenklatur Vorbedingung. Wie jede Nomenklatur muf8
auch diese vor allem eindeutig sein; weiter muf8 gefordert werden,
dafB sie auf der einen Seite reichhaltig genug ist, um alle méglichen
— in der Natur beobachteten oder vielleicht noch zur Beobachtung
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gelangenden — Verteilungsmodi zu enthalten, daB sie andererseits
aber frei von Kompliziertheit oder Schwerfilligkeit sei. Die
duBerst mangelhafte Beriicksichtigung der RL-Merkmale in der
biologischen Literatur brachte es mit sich, dal eine entsprechende
Nomenklatur bis vor kurzem vollig fehlte, und erst im Jahre 1929
habe ich die ersten Anregungen zu einer solchen gegeben8. Sie
soll im folgenden weiter ergénzt werden.

Liegt eine hinreichend groBe Anzahl von Fillen des gleichen
RL-Merkmals vor, so bezeichnen wir die Verteilung als raze-
misch*, wenn dem L und dem R eine Héufigkeit von je 50%
zukommt, als monostroph**, wenn dem L oder R eine Haufig-
keit von nur 10% oder weniger zukommt, und als amphidrom-
nichtrazemisch, wenn die Verteilung zwischen diesen beiden
Extremen liegt, wenn also dem L oder R eine Haufigkeit von
weniger als 50%, aber mehr als 10% zukommt.

Beim monostrophen Verteilungsmodus bezeichnen wir
allgemein die weniger héufige der beiden spiegelbildlichen Formen
als die inverse, und wir konnen diesen Modus weiter unterteilen:

extrem monostroph: Haufigkeit der inversen Form < 0,1%,

St&l‘k t2) i ’ 9 ’ 0’1_1%’
schwach ' ' ' ' s  1—10%.

Da es sich stets um empirische Zahlwerte handelt, sind die Grenz-
falle 0,1, 1 und 10% nie genau verwirklicht. Es ergibt sich im
Einzelfalle, ob z. B. eine Verteilung 99 : 1 besser als schwach oder
stark monostroph anzusprechen ist.

Als razemisch wird eine Verteilung nur dann bezeichnet,
wenn durch eine hinreichende Anzahl von Beobachtungen sicher-
gestellt ist, daB die Verteilung wirklich 1 : 1 betragt, so daB es
den Anschein hat, es sei fiir das Entstehen einer der beiden
Alternativen — Links oder Rechts — Zufall allein maBgebend.
Es geniigen im allgemeinen fiir die Sicherstellung razemischer Ver-
teilung 100 beobachtete Fille.

Bei der Behauptung einer amphidrom-nichtrazemischen
Verteilung ist grofere Vorsicht am Platze, zumal sie in der Natur
sehr selten verwirklicht ist. Leicht kann z. B. durch Vergré8erung
des Tatsachenmaterials ein anfangliches Verhaltnis 2 : 3 sich zu
1 : 1 verschieben, wie das Beispiel des Kreuzschnabels lehrt. Wir

*In Anlehnung an eine in der Chemie iiblichen Bezeichnungsweise.
** In Anlehnung an GUNTHERS Terminus ,,bistroph®.
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bezeichnen daher im folgenden in allen Fallen, wo die seltenere
Form eine Haufigkeit von mehr als 10% besitzt, wo das vor-
handene Tatsachenmaterial aber nicht geniigt, die Alternative
— razemisch oder amphidrom-nichtrazemisch — zu entscheiden,
die Verteilung als schlechtweg amphidrom, so daB sich dieser
in der conchyliologischen Literatur gebrauchliche Terminus in
unverdnderter Bedeutung unserer Nomenklatur einfiigt. Nur hat
hier die Bezeichnung amphidrom den Charakter einer vorliufigen
Feststellung, die die beiden Méglichkeiten — razemisch oder
amphidrom-nichtrazemisch — in sich schlieBt. Liegt bei einem
wirklichen nichtrazemischen Verteilungsmodus das Zahlenver-
héaltnis zwischen links und rechts, z. B. 1 : 3, endgiiltig vor, so
ist dessen Angabe im Einzelfalle wiinschenswert: die Bezeichnung
»amphidrom 1 : 3 ist so eindeutig, dafl das Attribut ,,nicht-
razemisch® in Wegfall kommen kann.

Anhangsweise sei erwahnt, dall demjenigen Verteilungsmodus,
wo Inverse vollstindig fehlen, die Bezeichnung ,,absolut mono-
stroph® zukommen miiBte. Indes ist dieses ,,Fehlen‘ unbeweis-
bar, und es hat durchaus den Anschein (vgl. die Befunde an In-
fusorien und Schnecken), daB Durchsichtung hinreichend grofBien
Materials in jedem Falle auch Inversionen zutage férdert. Darum
erscheint es geboten, sich stets mit der Bezeichnung ,.extrem
monostroph‘‘ zu begniigen. Héchstens wire es moglich, das bis-
herige Fehlen des inversen Merkmals in folgender Weise anzu-
deuten: ,.extrem (absolut?) monostroph‘.

Die im obigen aufgestellten Termini finden Anwendung auf
die Verteilung von Rechts und Links innerhalb einer
beliebigen systematischen Einheit (Individuum, Art,
Gattung, Familie, Klasse usw.).

a) Intraindividuelle Verteilung: Die allermeisten, z. B.
alle morphologischen, am Individuum in der Einzahl auftretenden
RL-Merkmale sind individuell konstant, d. h. ein Individuum
besitzt ein fiir allemal entweder das Links- oder das Rechts-
merkmal. Physiologische Gewohnheiten jedoch kénnen indivi-
duell-inkonstante Merkmale darstellen, z. B. kann dieselbe
Fliege bald den linken Fliigel iiber den rechten, bald den rechten
iiber den linken legen, dasselbe Peridineen-Individuum bald in
links-, bald in rechtsgewundener Schraubenbahn schwimmen usf.
Weiter konnen solche RL-Merkmale individuell-inkonstanten
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Charakter besitzen, die in der Vielzahl an einem Tier vorhanden
gind, fiir die also bereits das Individuum eine hohere Einheit
bedeutet (Geilelfiden in den Nesselkapseln eines Coelenteraten,
,»Spiral“faden in den Tracheen usw.). — Intraindividuelle Ver-
teilung hat nur fiir individuell-inkonstante Merkmale einen Sinn;
wo solche Inkonstanz vorliegt, muB sie stets ausdriicklich betont
werden. Man kann unterscheiden: individuell-razemisch (das
Tier iibt bald die eine, bald die andere der beiden Mdéglichkeiten
aus, im Durchschnitt jede gleich oft, bzw. bei in der Vielzahl
vorhandenen morphologischen Merkmalen: prozentuelle Haufig-
keit der beiden Alternativen je 50%), individuell-monostroph
(die eine Alternative — sei es Gewohnheit oder Einzelmerkmal —
iberwiegt bedeutend) und schlieflich, was allerdings &uflerst
selten ist, individuell-amphidrom-nichtrazemisch. — Absolut-
monostroph ist bei intraindividueller Verteilung gleichbedeutend
mit individueller Konstanz.

b) Intraspezielle Verteilung: Die intraspezielle Ver-
teilung entspricht der gewohnlichen Art der Betrachtung; hier
handelt es sich um die Verteilung des RL-Merkmals auf die ver-
schiedenen Individuen einer Art. Voraussetzung hierbei ist, da$3
das betrachtete Merkmal individuell konstant oder zumindest
individuell monostroph sei. Denn im letzteren Falle kann man
ein Tier, bei dem die Links- (bzw. Rechts-) Gewohnheit iiberwiegt
oder an dem die Links- (bzw. Rechts-) Merkmale in iiberwiegender
Majoritat vertreten sind, ebenso als Links- (bzw. Rechts-) Tier
bezeichnen und mit diesen Begriffen weiteroperieren, als wenn
individuell konstante Merkmale vorligen. Arten kénnen raze-
misch, amphidrom-nichtrazemisch oder monostroph sein. Vor-
zugsweise Rechts- bzw. Linksindividuen enthaltende Arten
werden kurz als Rechts- bzw. Linksarten bezeichnet.

c) Intragenerelle Verteilung: Analog wie bei der intra-
speziellen Verteilung ist fiir die intragenerelle Voraussetzung, daf3
die betreffende Gattung nur oder fast nur monostrophe Arten
enthalt. Sind dies ausschliefllich oder vorzugsweise Rechtsarten
bzw. Linksarten, so ist die Gattung monostroph, andernfalls
amphidrom. Die Bezeichnung razemisch hat nur fiir sehr arten-
reiche Gattungen einen Sinn.

d) Verteilung innerhalb einer Gruppe: Besteht eine
hohere systematische Einheit (Familie, Ordnung, Klasse) nur
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oder fast nur aus Rechts- oder Linksgattungen, so ist das be-
treffende Merkmal als gruppenkonstant, andernfalls als
gruppeninkonstant zu bezeichnen. Statt ,,gruppeninkonstant
ist der Ausdruck ,,gruppenverzweigt vorzuziehen, wenn sich
in dem auf Grund der natiirlichen Verwandtschaftsbeziehungen
aufgestellten Stammbaum der betreffenden systematischen Ein-
heit verfolgen 1aBt, daB und an welchen Stellen inverse Aste
abgezweigt sind, so daBl die jetzige Verteilung von Rechts und
Links durch Verfolg der phylogenetischen Entwicklung ver-
standlich wird. Der Ausdruck ,gruppenrazemisch® hat nur
einen Sinn, wenn innerhalb sehr formenreicher Gruppen ohne
erkennbare GesetzmaBigkeit auch unter nichstverwandten Gat-
tungen Rechts und Links anscheinend willkiirlich und Rechts
etwa gleich oft wie Links vertreten ist.

§ 6. Literatur.

In dem diesem Paragraphen entsprechenden Literatur-
abschnitt sind die wenigen zusammenfassenden Aufsétze iiber
Asymmetrie und tiber das Asymmetrieproblem, die es bisher gibt,
aufgefiihrt, sofern sie verschiedene Gruppen desTier- oder Pflanzen-
reichs zugleich beriicksichtigen. Sie werden im speziellen Teil
nur dann nochmals zitiert, wenn sie Originalangaben, die auch
vom selben Autor nicht anderweitig publiziert sind, enthalten.

Weiteres iiber Literatur vgl. im Vorwort.

I1. Spezieller Teil.
§ 7. Protozoa. Rhizopoda.

a) Amoebina.

Die Nichtkonstanz der Korperform bei den unbeschalten
Amoében scheint die Moglichkeit, an ihnen duBerlich eine Asymme-
trie im Sinne des RL-Problems festzustellen, von vornherein aus-
zuschlieBen. Bewahrheiten sich aber die Befunde A. A. SCHAEF-
FERS iiber die zirkulare Bewegungsweise (§ 34, f) der oder zumindest
gewisser Amoben, so wiirde dies zu der Forderung fiihren, daf3
die ,,durchschnittliche Kérperform®, die man durch eine Art
Mittelwertbildung aus den zahlreichen aufeinanderfolgenden Be-
wegungszustinden einer Amébe konstruieren konnte, bei rechts-
oder linkslaufenden Amében eine ,,rechte’“ bzw. ,linke ist. —
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Einer neuen Amébenart, A. flagellipodia, sollen linksschraubige
Filipodien eigentiimlich sein4?®
Von den Thekamoben besitzen nur wenige eine einiger-
mafBen feste Schale und daher eine konstante Korperform, und da,
wo es der Fall ist, ist die Asymmetrie der duBeren
Gestalt eine so geringe, dafl Links- und Rechts-
formen kaum unterscheidbar sind, zumindest haben
die bisherigen Beobachter von einer solchen Mog-
lichkeit nichts erwéahnt und nur Lecquereusia spi-
ralis (EHRBG.) (Abb. 14) und Pontigulasia spiralis
Abb. 14 Genause  [VHUMBLER besitzenSchalen, die die ersten Anfinge
Yon Lecguereusia schraubiger Aufwindung zeigen. Bei Durchsicht
deutet die Offnung  einiger Exemplare der ersteren Artfand ich Rechts-
(Nach R;%MBLER_) und Linkswindung etwa gleich oft vertreten.

b) Foraminifera.

Bei den Foraminiferen erreicht die gewundene Schalenform,
der Bau von plan- oder turbospiralen Gehéusen einen Héhepunkt
im Tierreich, der dem Gehdusebau der Schnecken gleichwertig
zur Seite gestellt werden kann. In der Systematik nimmt man
an,daB die Arten mit vielkammeriger Schale sich aus einkammerigen
Formen entwickelt haben, und die primi-
tivsten Typen dieser Momothalamen unter-
scheiden sich fast in nichts won ihren Ver-
wandten unter den Thekamdben. Bei den
einfachsten einkammerigen Foramini-
feren beginnt z. B. mit Psammonyx (Abb.15)
Abb. 15. Psammonyx die Ein- oder Aufwindung der Schale in
vmcan{f,‘;%ﬁi‘gﬁ,)mam einer Weise, die der von Lecquereusia durch-

aus gleichwertig ist, bei den héheren aber
nehmen die Windungen der jetzt rein kalkigen Schale regel-
méfige Gestalt und Lagerung an, die Schale wird zunéichst plan-
spiral, wie bei Spirillina oder Cornuspira (Abb. 16), und erreicht
in turbospiralen Gattungen mit kegelférmigen Gehausen (z. B.
Patellina Abb. 17) ihren Hohepunkt.

Unter den Polythalamen stehen Formen mit geradlinig
oder in Form eines schwachen Bogens hintereinandergereihten
Kammern (Nodosaltypus) an unterster Stelle. Aus ihm geht
der Spiraltypus hervor, der der Mehrzahl aller Foraminiferen




Foraminifera. 31

eigen ist und aus dem alle iibrigen Typen sekundéar sich herleiten
lassen. Wiederum sind die planspiralen Formen als urspriinglich
zu betrachten: Selten allerdings sind Planorbis-dhnliche Gehause,
wo die spiteren Kammern sich auBen an die fritheren anlegen,
doch gehéren hierher die Grundformen aller Familien mit schraubig
aufgewundener Schale (z. B. Spiroloculina, Abb. 18, eine primitive
Miliolinide). Meist greifen die spiteren Kammern beiderseits
gleichmaBig iiber die fritheren iiber und so entstehen die plan-
spiralen Gehduse (Abb. 19) vieler Truncatulina-Arten, von Poly-
stomella, der Nummuliten u. v. a., die Jugendgehduse von
Orbiculina, Peneroplis usw., Gattungen, die beim weiteren Wachs-
tum zur einreihigen oder zyklischen Kammeranordnung iiber-
gehen. Verbreitern sich die spiteren Kammern so weit, daf} sie
die fritheren vollkommen iiberdecken, so da3 von auBlen nur der
letzte Umgang sichtbar ist, so kommen planspirale Schalen zu-
stande, die eine mehr oder weniger kugelige, breitgezogene oder
beiderseits zugespitzt-spindelférmige Gestalt besitzen, wie bei
Alveolina, Fusulina (Abb. 20) u.a. — Allen diesen planspiralen
stehen die turbospiral eingerollten, also schneckenartigen
Gehause gegeniiber, ein Typus, der besonders innerhalb der
Familie der Rotalidae deutlich ausgeprégt ist: zundchst ist die
Aufwindung nur eben erst angedeutet, dann treten Schalen mit
noch flachen Kammern und wenig Umgingen (Pulvinulina,
Abb. 21) auf, an denen man, wie bei allen weiteren Formen,
bereits eine ,,obere‘ Gehauseseite, die die Anfangskammer ent-
hilt und auf der alle Kammern sichtbar sind, und eine ,,untere‘
Seite unterscheiden kann, an der nur die Kammern des letzten
Umganges zutage treten. Es kann, wie in Abb. 21, die Oberseite
mehr konvex, die untere flach sein, es kann sich umgekehrt ver-
halten oder die Schale bikonvex gestaltet sein. Bei den hoheren
Formen mit vielen Umgéngen, die einen durchaus schnecken-
artigen Habitus besitzen, kann die Windungsachse relativ hoch,
mittelhoch (Abb. 22) oder kurz sein, was dann zu Schalen fiihrt,
die denen der Olividen oder Cypraeiden unter den Schnecken
vergleichbar sind. — Ganz eigenartige Symmetrie- bzw. Asymme-
trieverhaltnisse treten innerhalb der gleichfalls spiral gebauten
Gruppe der Milioliniden auf: die primitiven Formen (Spiro-
loculina, Abb. 18) besitzen ein typisch planspirales Gehéuse, bei
dem jeder Umgang aus zwei Kammern besteht; verbreitern sich
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die Kammern einer solchen Form, so daB die beiden letzten,
alle fritheren umgreifend, allein von auflen sichtbar sind, so ent-

Abb. 22. Rotalia beccarii L. Ansicht von Abb. 21. Pulvinulina menardii d’Orb. a Von
der Mundungsseite. (Rechtsgewunden-turbo- oben. b Von der Seite. (Linksgewunden-
spiral.) (Nach KUHN.) turbospiral.) (Nach BRADY.)

steht der Typus von Biloculina (Abb. 23 a, b), von der in Abb. 23b
ein zur Spiralachse senkrechter Schnitt gezeichnet ist, wéhrend
Abb. 23a die ,,untere‘‘ Halfte eines parallel zur Spiralachse hal-
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bierten Tieres wiedergibt. Bei T'riloculina liegt jeder der halben
Spiralumgénge in einer Ebene, die zu der des vorhergehenden
halben Umgangs um 120° gedreht ist (Abb. 24), drei Kammern
haben an der Begrenzung des Gehduses Anteil, es gibt jetzt keine
Spiralachse mehr, sondern eine neu entstandene Torsionsachse,
um die sich die den jeweiligen halben Umgang enthaltende Spiral-
ebene dreht. Beim quinqueloculinen Typ (Abb. 25, 26, cc’) betragt
der Winkel zweier benachbarter Halbumgangsebenen 144°
(5-144 = 2-360), 5 Kammerwinde grenzen hier die Schale
nach auBlen ab, beim triloculinen (s. 0.) betragt er 120° und beim
tetraloculinen (Quadrulina, Abb.26b) 90°. Die phyletische Folge
der Gattungen bei den Milioliniden ist jedoch, abweichend von
der eben aus schematisierenden Griinden gegebenen, die folgende:
Cornuspira (ungekammerte bis teilweise gekammerte Gehéuse,
Abb. 16), Spiroloculina, Quinqueloculina, Triloculina, Biloculina.
Sie ist leicht beweisbar, z. B. durch die Tatsache, dal ein mikro-
sphirisches Biloculina-Individuum in seiner Ontogenese nach-
einander ein Cornuspira-, Quinque- und T'riloculina-Stadium
durchlduft und schliefllich als Biloculina endet — andererseits
ist aus der allméhlichen Abnahme der Ebenenwinkel von 180
iiber 144 bis 120° auch versténdlich, dal Quinqueloculina primi-
tiver als Triloculing ist.

Diese ,,multiloculine‘ Lagerung bedeutet einen zwei-
ten, der turbospiralen (schneckenartigen) Aufwindung
gleichwertigen Weg des Ubergangs von der plan-
spiralen zu einer kompakteren, bruchfesteren Ge-
hauseform, bedingt durch das gleiche mechanische
Prinzip: Verkleinerung der freien Geh&éuseoberfliche
durch mdéglichst intensive Verwachsung der einzelnen
Windungen. Und ebenso wie die schneckenartigen
sind auch die multiloculinen Gehéiuse, im Gegensatz
zur planspiralen Ausgangsform, asymmetrische Bil-
dungen, bei denen also auch Rechts- und Linksformen
unterscheidbar sind. Nur ist der Weg der turbospira-
len Aufwindung oft, der der multiloculinen nur einmal
in der Natur beschritten worden, nur bei den Foraminiferen,
wo er sich auller bei den Milioliniden in leicht modifizierter Form
auch innerhalb der Familie der Polymorphiniden wiederfindet*.

* Der tetraloculine Typus ist auf diese Familie beschriankt.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 3
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Die weiteren Schalentypen, der zyklische mit ,kreis“-
formiger Ausgestaltung seiner spiteren Kammern und der Azer-
val-Typus (spiatere Kammern unregelmiBig zusammengelagert)
nehmen vom Spiraltypus ihren Ausgang, die &ltesten Kammern
weisen stets noch deutliche spirale Lagerung auf, auch’die An-

6

Abb. 23a. Megalosphirisches Gehduse von Abb. 23b. Biloculina depressa d’Orb.
Biloculina, halbiert. (Schema nach STEIN- ., Ldngsschnitt.* (Vereinfacht nach
MANN-DODERLEIN.) RHUMBLER.)
Abb. 24. Geh#duse von Triloculina, senk- Abb. 25. Quinqueloculina seminulum (L.).
recht zur Torsionsachse halbiert. (Schema Ansicht von zwei gegeniiberliegenden Sei-
nach STEINMANN-DODERLEIN,) ten. (Nach CUSHMAN.)

fangskammern der Globigerinen z.B. sind streng turbospiral
angeordnet (Abb. 27).

Der Textularientypus schlieflich, dem zwei- oder drei-
reihig-zopfartige Kammeranordnung eigentiimlich ist (Abb. 28, 29),
kommt als Charakteristikum den Textulariiden zu, findet sich
aber auch in anderen Familien, so z. B. bei den Polymorphiniden,
wo sich die biseriale aus der tetraloculinen oder iiber den Weg der
sigmoiden aus der quinqueloculinen Lagerung herleitet (Abb. 26).
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Ursache der Aufwindung ist in allen Fallen die Erzielung
hoherer Bruchfestigkeit. Vom stabformigen Typus ausgehend,
bedeuten die planspiralen, Cornuspira-dhnlichen Gehduse hierzu
den ersten Schritt. Dann teilen sich die Wege: durch Breitziehen
der Umginge (Fusulina), schraubige Aufrollung, multiloculine
Lagerung oder zyklische Kammerform wird, bei gesetzmiBiger
Anordnung der Kammern, das erstrebte Ziel in ungefahr gleicher
Giite erreicht.

Die Schalen des spiralen Typus sind, wie bei den Schnecken,
nach der Conchospirale gebaut (MOLLER??, ITERsON®28), doch ist
als Spezialfall auch die logarithmische Spirale gelegentlich ver-
wirklicht (WINTER?28). Auch tritt hier, wie bei den Schnecken,
haufig im Laufe des Wachstums plétzlich eine Anderung, Ver-
groferung oder Verkleinerung, des Windungsquotienten ein, so
daB exo- bzw. endosthene Schalen entstehen (vgl. § 19). Bei den
Nummuliten findet sich der seltene Fall, dal nach einer sehr
kurzen Periode conchospiralen Wachstums der Windungsquotient
p=1 wird, was zur Archimedischen Spirale fiihrt (vgl. § 4); Ahn-
liches wurde fiir die peripheren Windungen einiger anderer Fora-
miniferenarten gefunden. Bisweilen (einige Nummuliten) sinkt
p auf 0 herab, das Wachstum geht vom spiraligen zum kreis-
formigen iiber, die letzte Windung beriihrt mit ihrer AuBenfléche
die vorletzte, es tritt VerschluB der Schale und damit Ende des
Wachstums ein.

Bei allen Foraminiferen mit asymmetrischer, aber gesetzméBiger
Kammerlagerung, und das sind alle Formen mit dauernd oder
zumindest in der Jugend turbospiralen, multiloculinen, sigmoiden
oder daraus hervorgegangenen textularioiden Geh&dusen, miissen
Links- und Rechtsschaler unterscheidbar sein. Die exakt
planspiralen Formen und ebenso die meisten biserialen Textu-
larien hingegen besitzen eine Symmetrieebene, bei den drei-
reihigen Textularien aber sind die Kammern in einer von oben
nach unten absteigenden links- oder rechtsgewundenen Schrauben-
linie angeordnet, wobei je 3 Kammern auf einen Umgang ent-
fallen. Die biserialen Gehéuse sind nur dapn asymmetrisch, nur
dann sind hier also Rechts- und Linksgehéuse unterscheidbar,
wenn die eine der beiden flacheren, die Zickzacklinie enthaltenden
Seiten (wie in Abb. 29) von der gegeniiberliegenden etwas ver-
schieden ist; so kann z. B. auf der einen Seite eine ziemlich tief

3*



36 Protozoa. Rhizopoda.

einschneidende Zickzackfurche vorhanden sein, wihrend die
andere Seite die Kammernfolge nur undeutlich erkennen laBt.
Unter dieser Voraussetzung wiirde z. B. Abb. 29 ein Paar spiegel-
bildlicher Tiere wiedergeben.

Die Schar der Foraminiferen mit turbospiralem Gehéuse bote
fiir die Untersuchung der Verteilung des Windungssinns innerhalb

@—»

e@

Abb. 26. Diagramme der Kammer- ‘&l.
anordnung bei Polymorphiniden.

a spiral. b tetraloculin (Quadru- w )
lina). ¢, ¢’ rechts- bzw. links-quin- (J)
queloculin. d, d’ rechts- bzw. links- )
sigmoidal. e, ¢’ rechts- bzw. links- A e’

biserial (nur selten unterscheidbar).
(Nach CUSHMAN und OZAWA.)

@@@

Abb. 27. Globigerina bul- Abb. 28. Verneuilina pyg- Abb. 29. Bolivina punctata

loides d’Orb. Oberansicht. maea Egger. Seitenan- d’Orb. (Biserial.) Néheres
(Rechtsgewunden-turbo- sicht. (Rechtsgewunden- siehe Text. (Nach KUHN.)
spiral.) (Nach KtHN.) triserial.) (Nach BRADY.)

der Arten, der Gattungen und des ganzen Systems ebenso reich-
liches Material wie die Schnecken. Leider wurde bisher der
Windungssinn der Gehéuse, wiewohl er auffallend ist und sein
Wechsel ohne Zweifel beobachtet wurde, nirgends in der Literatur
beriicksichtigt, wie man daraus schliefen kann, daB in den Haupt-
werken iiber Foraminiferen bis herauf zu den Monographien20: 21
und dem Sammelwerke CusaMaNs22 die Frage nach der Rechts-
oder Linkswindung nicht einmal angedeutet ist. DaB trotzdem
wohl in jeder Familie mit turbospiralem Gehiuse Rechts- und
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Linksarten auftreten, erkennt man aus den Abbildungen der
einzelnen Autoren. Man kann offenbar, wenn etwa 10 Autoren
von der gleichen Art Zeichnungen geben, die den gleichen Win-
dungssinn erkennen lassen, auf Konstanz des Windungssinns bei
dieser Art schlieflen; sehr haufig aber zeigen verschiedene Ab-
bildungen entgegengesetzten Windungssinn, ja gar nicht selten
ist der Fall, daB3 derselbe Autor nebeneinander rechts- und links-
gewundene Tiere der gleichen Art abbildet.

So stellt Brapys!®Abb. 2abc auf Tafel 95 ,,Truncatulina praecincta
KARRER (eine der hier in Abb. 22 wiedergegebenen sehr ahnliche Form),
in @ von oben, in b von unten, in ¢ von der Seite gesehen, dar, wobei man
bei oberflichlicher Betrachtung den Eindruck gewinnen kénnte, als handle
es sich stets um das gleiche Tier; bei genauerem Zusehen aber erweisen sich
@ und b als rechts-, ¢ als linksgewunden. Auf der gleichen Tafel BRADYs
sind noch weiter abgebildet:

Tr. praecincta KARRER, 3 weitere Abbildungen, alle R (Fig. 1),

Tr. dutemplet d’OrB., 3 Abbildungen, ¢ b R, ¢ L (Fig. 5),

Tr. sp., intermediate form near 7T'r. haidingerii d’OrsB., 3 Abbildungen,
alle L (Fig. 6),

Tr. haidingerjs d’ORrB., 3 Abbildungen, alle L (Fig. 7),

Tr. pygmaea HANTKEN, 3 Abbildungen, alle L (Fig. 9),

Tr. pygmaea HANTREN, 1 Abbildung, R (Fig. 10),

T'r. robertsoniana BraDY, 3 Abbildungen, alle L (Fig. 4),

Tr. tenera BrapY, 3 Abbildungen, alle R (Fig. 11),

Tr. tumidula BRADY, 4 Abbildungen, 1L, 1R; 1L (?), 1 R (?) (Fig. 8).

In allen diesen Brapyschen Originalfiguren (auBer Fig. 8) wird durch
Hilfslinien der Anschein erweckt, als stellten je die 3 Einzelbilder einer
Figur dasselbe Tier in verschiedener Ansicht dar; daBl es sich aber in den
Fillen, wo eine einzelne der jeweils zusammengehorigen Zeichnungen ab-
weichenden Windungssinn aufweist, nicht um eine versehentlich spiegel-
bildliche Abbildung handelt, erhellt aus den relativ haufigen Fallen, wo
BrADY von derselben Art verschiedene und verschieden gewundene Indi-
viduen bildlich wiedergibt, so ist z. B. das von Brapy auf Taf.87, Abb.4abc
in 3 Ansichten zur Darstellung gebrachte gréBere Exemplar von Discorbina
rosacea d’ORB. rechtsgewunden, in 1 a b aber ist ein kleines Linksindividuum,
abgebildet, wihrend 1 ¢ die seitliche Ansicht eines Rechtstieres darstellt.
Die dieser gestaltlich duBerst dhnliche Art D. vilardeboana d’Ors. (Taf. 88,
Fig. 2) aber ist 3mal rechtsgewunden wiedergegeben.

Diese willkiirlich herausgegriffenen Beispiele geben von der
Inkonstanz des Windungssinns bei Foraminiferen lebhaftes
Zeugnis ab. CUSHMAN iibernahm viele der BRADYschen wider-
spruchsvollen Abbildungen in seine Schriften, die Originalzeich-
nungen dieses Autors aber weisen, sofern sie das gleiche Tier
betreffen, keine Unstimmigkeiten mehr auf. Als Stichprobe zum
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Beweis des amphidromen Charakters vieler Foraminiferen las ich
aus einer Tiefseeschlickprobe (Material der D. Tiefseeexpedition,
Stat. 83, Siidatlantis, 981 m) 312 Individuen einer Pulvinulina-Art
aus, von ihnen waren 305 rechts- und 7 linksgewunden, eine
Rotalia-Art war mit 3 L- und 7 R-Tieren vertreten.

Alle diese Indizien lassen mit Sicherheit das Ergebnis ableiten,
daB innerhalb sehr vieler Foraminiferenarten mit turbo-
spiralem Gehduse der Windungssinn amphidrom ver-
teilt ist; zu vermuten ist weiter, daBl unter diesen amphidromen
gsich auch razemische Arten finden, daneben aber besteht
durchaus die Moglichkeit der Existenz von Arten monostrophen
Charakters. Beziiglich der Vererbung oder Nichtvererbung des
Windungssinns ist man auf Vermutungen angewiesen. Es kénnte
so sein, daBl bei der Bildung der allerersten Kammern oft der
Zufall den Ausschlag gibt, nach welcher Richtung die Aufwindung
erfolgt, und daB alle spiateren Kammern diesen einmal einge-
schlagenen Sinn beibehalten; es kann aber auch der andere Fall
zutreffen, daB alle aus Rechtsformen durch Teilung entstehenden
Nachkommen rechtsgewunden, die einer Linksform entsprechend
linksgewunden sind, und dieses ist sogar wahrscheinlich, weil
unter den zahlreichen in der Literatur gegebenen Abbildungen
von Doppelindividuen* stets beide Tiere, die offenbar in enger
,,Blutsverwandtschaft stehen, den gleichen Windungssinn auf-
weisen. Wenn also, was durchaus wahrscheinlich ist, aus Rechts-
tieren jemals Linkstiere entstehen sollen, so erscheint dies nur
durch Zwischenschaltung eines geschlechtlichen Vermehrungs-
aktes moglich. Bei solchen Verhéltnissen wire weiterhin be-
greiflich, daf innerhalb der einzelnen Arten streng razemische
Verteilungsweise gegeniiber der amphidrom-nichtrazemischen weit
seltener statthétte; denn ein einmal 6rtlich vorhandenes amphidro-
mes Verteilungsverhiltnis konnte héchstens durch geschlechtliche,
kaum aber bei Vermehrung durch Teilung gedndert werden.

Als gesichert kann weiter gelten, dafl im System der Foramini-
feren, soweit sich turbospirale Schalen finden, dem Windungssinn
der Gehduse gruppeninkonstante, vermutlich gruppenraze-
mische Verteilung zukommt.

Uber die Existenz von Rechts- und Linksformen bei
Arten mit multiloculiner Asymmetrie finden sich zum

* = mit ihren Basisflichen zusammengewachsene Tiere.
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erstenmal Angaben in der CUSHMAN u. Ozawaschen Monographie
der Polymorphiniden (1930). Diese Autoren beschreiben:

Rechts- Links- | Arten mit | Arten ohne Angabe des

Gattung gewundene gewun- | r- und 1-ge- | ,,Windungs‘‘sinns (meist

Arten* dene | wundenen | bi- oder triseriale, selte-

Arten | Individuen | ner sigmoide Arten)
Guttuling . . . . . 10 6 3 einige
Sigmomorphina und

Sigmoidella . . . 24 22 e einige
Polymorphina . . . — 2 — viele
Globulina . . . . . 1 (triserial) | — | — viele
Pseudopolymorphina 1 — i = viele

Die intragenerelle Verteilung von Rechts und Links ist also
etwa razemisch. Die Arten selbst sind vorzugsweise monostroph;
als amphidrom** wurden nur angefithrt: Guttulina irregularis
D’ORB. var. Nipponensis C. u. O. aus Japan (im Gegensatz zu
den iibrigen Varietiten dieser am weitesten verbreiteten Poly-
morphinidenart, die rein rechtsgewunden sind), G. (Sigmoidina)
pacifica C. u. 0., und G. (S.) silvestrit C. u. O. Ob ,,almost clock-
wise“ bei G. bulloides (R.) als schwach monostroph iibersetzbar
ist, mag dahingestellt bleiben. Erwahnenswert als Zeichen fiir
die Bedeutung, die CusEMAN dem Windungssinne beilegt, ist
die Tatsache, daB die von ihm (1930) neugeschaffene Spezies
Sigmoidella specifica sich von der lange bekannten Art 8. elegan-
tisstima fast nur durch den entgegengesetzten Windungssinn
unterscheidet, daB ferner ein von CUSHMAN zu eben dieser Art
gerechnetes inverses Individuum neuerdings2?® als selbstidndige
Art S. margaretae abgetrennt wurde.

Im Falle der multiloculinen Asymmetrie wurde also
gefunden: gruppenrazemische Verteilung von Rechts und Links,
Arten vorwiegend monostroph (iiber Inverse noch nichts bekannt),
selten amphidrom (evtl. razemisch). Vielleicht wird einmal eine
genaue Durchsicht der turbospiralen Gruppe erweisen, dafl es
auch hier zweckméBig ist, Rechts- und Linksarten zu schaffen,
so daB also auch hier die monostrophen Spezies die Oberhand

* Die CuseMaNsche RL-Nomenklatur weicht (vgl. Abb. 26) nur schein-

bar von der in diesem Buche gegebenen ab.
** CusEMAN gibt an ,rechts- oder linksgewunden‘; in welchem Ver-

héltnis, wird nicht gesagt.
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besiBen und sich eine dhnliche RL-Verteilung wie bei der multi-
loculinen Asymmetrie ergabe.

c) Heliozoa und Radiolaria.

Die kugeligen, zentrisch symmetrischen Heliozoen weisen keinerlei
Asymmetrien auf.

Die Radiolarien sind vorwiegend radiidr gebaut, doch gibt es viele
abgeleitete Formen, die nur mehr eine Symmetrieebene besitzen; asymme-
trische Formen aber fehlen. Zwar kann es vorkommen, da dendritisch
verzweigte Skeletanhinge, nicht aller- oder beiderseits gleichmaBig ent-
wickelt, dem Tier ein asymmetrisches Aussehen verleihen, oder daf alle
4 Strahlen einer Vierernadel verschiedene Linge besitzen, doch handelt es
sich in diesen Fillen stets um fluktuierende Asymmetrien. Hingewiesen sei
schlieBlich auf die Tatsache, dafl auch bei Radiolarien (einige Larcoidea)
planspirale Schalen vorkommen, und auf die zweiklappige Kieselschale der
Phaeoconchia, deren beide Hilften in der Regel durch ein aus alternierenden,
ineinandergreifenden Zahnen bestehendes Schlo miteinander verbunden
gsind. Auch hier sind Links- und Rechtsformen nicht unterscheidbar, da
sowohl die Larcoidea wie die Phaeoconchia eine Symmetrieebene besitzen. —
Harcker!! fiihrt (neben dem gelegentlichen Vorkommen spiraliger Schalen-
bildung bei einigen Arten) an, dafl bei einigen von ihm gefundenen Exem-
plaren von Auloceros arborescens trigeminus, einer normalerweise mit drei-
zackig-bilateralsymmetrischen Stacheln versehenen Aulacanthide, aus-
nahmslos nur je 2 Zacken vorhanden waren, und zwar die mediane und
die Zacke einer Seite, so dafl saimtliche Stacheln gleichsinnig asymmetrisch
waren. Er verwendet diesen Befund als Beweis, daB3 bereits in einem ein-
heitlichen Plasmakorper die Symmetrie oder Asymmetrie einer scheinbar
unwesentlichen Struktur genotypisch ,,vorgebildet sein muB. Weiter
beschreibt Haecker korkzieherférmige Ankerfiden bei verschiedenen
Tripyleen.

d) Zusammenfassung.

Beginn schraubiger Aufrollung (anscheinend razemisch) bei
den Thekamoben. — Foraminiferen: Neben dem Nodosal-
entsteht der bruchsichere Spiraltypus. Hier ist sowohl bei den
ein- wie bei den vielkammerigen Formen die planspirale Schale
Ausgangspunkt, aus ihr entwickelt sich bei den einkamme-
rigen die turbospirale, bei den mehrkammerigen entweder die
turbospirale oder die multiloculine Schale, auBerdem poly-
phyletisch der textularoide Typus. Alle turbospiralen, multi-
loculinen und mehr als zweireihig-textularoiden Schalen sind
asymmetrisch, die méglichen Rechts- und Linksformen existieren.

Die Windungsrichtung der turbospiralen Gehiuse wurde bisher
nicht beriicksichtigt; sicher ist, dal bei vielen Arten Links- und
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Rechtsformen existieren. — Multiloculine Arten: gruppenraze-
misch; Arten monostroph, selten amphidrom.

Radiolarien: Nur plan- (nicht turbo-) spirale Gehduse
existieren. Bemerkenswert sind die HAECKERschen anormal gleich-
sinnig-asymmetrischen Stacheln bei Auloceros.

§ 8. Protozoa. Sporozoa.

Bei den Sporozoen sind nur wenige Asymmetrien korperlicher Art der
Erwiahnung wert. Die Cnidosporidien besitzen Nesselkapseln mit schrau-
big aufgewundenem Geiflelfaden, doch liegen keine Angaben iiber den Sinn
dieser Aufwindung vor. Vermutlich ist der Faden bald links-, bald rechts-
gewunden (razemische Verteilung), doch ist die Moglichkeit, daBl sich in

Abb. 30. Spore von Len- Abb. 31. Eimeria sardinae (Thél- Abb. 32. Eimeria falcifor-

tospora ovalis. (Nach shan). Oocyste. (Nach DOBELL mis (Eimer). Merozoiten-

Davis.) aus REICHENOW, vereinfacht.) bundel. (Nach SCHUBERG

aus REICHENOW.)

einzelnen Fallen individuelle Konstanz herausgebildet hat, nicht aus-

geschlossen*. Von Interesse wire, zu wissen, ob bei den zweikapsligen

Sporen der Myxosporidien (Abb. 30) die Aufwindung eine rein zufillige

ist, oder ob der Faden der einen Kapsel Links-, der der anderen Rechts-

windung aufweist (Bistrophie), wie solches z. B. an der beigegebenen Ab-
bildung erkennbar ist.

Einige Lagegewohnheiten der Sporozoen besitzen RL-Charakter. So
ist die Eigentiimlichkeit mancher wurmformiger Schizonten, sich gelegent-
lich spiralig einzukriimmen, bei Spirocystis (Gregarinae) zum Artmerkmal
geworden: deren Schizonten rollen sich im Laufe des Wachstums, wobei sie
vielkernig werden, schneckenartig auf. Auch die in die Sporen eingeschlosse-
nen Sporozoiten sind meist spiral oder schraubig gelagert, stets als Folge
des Bestrebens, einen beschréankten Raum méglichst zu erfiillen. In den
seltenen Fallen, wo sich nur je ein Sporozoit in einer Spore befindet, ist
die Aufwindung planspiralig bis schraubig (hierhergehérig auch die den
Sporozoen angegliederte Gattung Helicosporidium, bei der sich nur je einer
von den 4 pro Spore enthaltenen Sporozoiten schraubig aufrollt); sind aber,

* Vgl. die Befunde bei Coelenteraten.
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wie es bei den Coccidien Regel ist, 2 Sporozoite in einer Spore enthalten,
so winden sie sich meist gegenseitig umeinander, was der bestmoglichen
Ausnutzung eines spindelférmigen Raumes durch ein Paar zylindrischer
Koérper entspricht (Abb. 31). Ein Vergleich zahlreicher Abbildungen zeigt,
daB der Sinn der Umwindung, ob rechts oder links, auch innerhalb derselben
Oocyte ein willkiirlicher ist, also razemischen Charakter besitzt. — Bis-
weilen, wie bei Eimeria falciformis (Abb. 32), sind auch die durch Schizo-
gonie entstandenen 7—9 Merozoiten zu einem schraubig gedrehten Biindel
vereinigt.

Die freibeweglichen Sporozoiten besitzen Flagellatencharakter und
haben mit diesen die schraubige Bewegungsweise gemeinsam.

Anhangsweise seien schlieflich die ,,Elateren* der meist bereits zu den
Pflanzen gerechneten Mycetozoen erwéihnt, ziemlich dicke Fasern aus
Zellulose, die in den Sporangien dieser Formen ein Geriist bilden und deren
Wand durch mehrere hintereinander verlaufende Schraubenfiden ver-
steift ist.

Zusammenfassung: Schraubige Nesselfiden der Cnidosporidien;
razemisch-schraubige Lagerung der Sporozoiten innerhalb der Sporen.

§ 9. Protozoa. Infusoria.

Die Infusorien besitzen, nur wenige und meist urspriingliche
Formen ausgenommen, asymmetrischen Bau. Vorneweg sei so-
gleich bemerkt, dafl inverse Individuen einer Art niemals beob-
achtet wurden, mit Ausnahme einer einzigen Population inverser
Urceolaria Korschelti, auf die weiter unten noch eingegangen
werden wird. Zwar finden sich in der Literatur gelegentlich
Abbildungen skizzenhaften Charakters, die ,,inverse Individuen
erkennen lassen, jedoch handelt es sich hierbei zweifellos um
Bilder, die die Folge einer durch monokulare mikroskopische
Betrachtung bewirkten Téuschung sind, denn bei dieser Methode
ist es in Anbetracht der ziemlichen Durchsichtigkeit der Infusorien
meist schwer, Oberflichenstrukturen an die richtige, d.h. dem
Beschauer zu- oder abgewandte Korperseite zu lokalisieren. Es
soll hiermit nur behauptet werden, dal inverse Individuen bisher
nicht beobachtet wurden, keineswegs aber, daf ihre Existenz
unwahrscheinlich oder gar unmoglich ist. Denn abgesehen von
den inversen Urceolarien, lassen einmal die Peritrichen (s. w. u.)
und auBerdem Riickschlisse von anderen Tierklassen her die
Vermutung zu, daB innerhalb der Ciliaten ebenso wie bei anderen
Gruppen des Tierreichs Inversionen, wenn auch vielleicht nur
in sehr geringer Haufigkeit, vorkommen, und nur der Umstand,
daB, von spirlichen Einzelfdllen abgesehen, kein Beobachter
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bisher dem Unterschied, ob Links- oder Rechtstorsion, Wert
beigemessen hat in Verbindung mit der schwierigen Beobachtbar-
keit des Torsionssinns, mag vielleicht die Ursache sein, da8 in-
verse Individuen bisher unbeachtet geblieben sind. Beziiglich
der Entstehung inverser Exemplare miiite die gleiche MutmaBung
wie im Falle der Foraminiferen geduBlert werden: da Rechts-
und Linksformen durch Teilung nur
gleichartige Tiere erzeugen kénnen, da3
eine Inversion des Windungssinns, das
Entstehen eines Rechts- aus einem
Linkstier und umgekehrt, aber nur
durch Zwischenschaltung eines Ge-
schlechtsaktes oder mindestens einer
Enzystierung moglich wiare.

Die RL-Merkmale der Infu-
sorien lassen sich in folgender Weise
gruppieren:

1. Schraubenbewegung.

2. GrobeAsymmetrien derKoér-
pergestalt, die unabhingig von den
sub 3 und 4 genannten Schraubenstruk-
turen sind: z. B. die schraubige Kor-
perform von Loxodes (Abb. 33) und
anderen Arten ; viele hohere, abgeleitete
Gattungen von bizarrem AuBeren.

3. Schraubige Oberflachen -  Abb.33. Loxodes sp. Linksschrau-

bige Korpertorsion als Folge der

strukturen: ,Spiralige* Linien-, Fur-  Schraubenbewegung. Die Pfeile

. o . bedeuten die Bewegungsrichtung
chen- oder Streifensysteme, mit ihnen bei nichtrotierendem Gleiten

parallellaufend die Hauptlinien des a "“”L‘ 18:,‘;',,,3%‘11%?3,_)“‘“““’
Krernschen Silberliniensystems. Bei
gehéusebildenden Formen schraubige Strukturen der Gehéuse.
4. ,,Adorale Wimperspirale®, eine oder mehrere schraubig
verlaufende Reihen von Cilien meist auffallender Gro8e und be-
sonderer Funktion, oft teilweise zu Membranen vereinigt, bis-
weilen in einer besonderen Korpervertiefung (Peristom, Cyto-
pharynx) gelegen.
5. Schraubige intrazellulare oder extrazellulare
Bildungen: z. B. schraubiger Makronukleus oder der Vorti-
cellenstiel.



44 Protozoa. Infusoria.

Eine umfassende Darstellung iiber die Verbreitung dieser Merk-
male innerhalb der Infusorien oder wenigstens innerhalb einer
Untergruppe dieser Tierklasse sowie iiber deren gegenseitige Ab-
oder Unabhingigkeit, die — sollte sie Wert besitzen — moglichst
viele Arten der betreffenden Gruppe beriicksichtigen miil3te,
fehlt derzeit noch véllig. Ein vom Verfasser in dieser Richtung
vor einigen Jahren eingeschlagener Versuch scheiterte daran,
daB damals eine einigermafen sichere Bestimmung bei vielen
Infusorienarten unméglich war, ein Umstand, der inzwischen

Abb. 34. a Modell des Parameciumkor- Abb. 35. Sciadostoma difficile Kahl. Als
pers. Nach zahlreichen UmriBzeichnungen Fortsetzung der rechtsgewundenen adora-
rekonstruiert. Rechtsgewundene Peristom- len Zone zieht ein gleichfalls rechtsgewun-

furche. b Spiegelbild von a. denes Schraubenband von Cilien viermal

um den Korper. (Nach KAHL.)

durch das im Erscheinen begriffene Werk von Kanr?? und dessen
Versuche einer Revision der Ciliatensystematik behoben wird.
Es kann daher im folgenden das wenige, was iiber die RL-Merk-
male bekannt ist, nur in die Form einiger allgemeiner Richtsatze
zusammengefafit werden.

Zuvor ist es zweckm#Big, die Stammesgeschichte der Infusorien
in Kiirze zu iiberblicken. Aus den primitiven Holophrya-éhnlichen Ur-
formen, die eine eiférmig-rotationssymmetrische Gestalt besaBlen, gehen
zwei divergierende Aste hervor, die Schlinger und die Strudler. Die
ersten bilden eine kérperlich auBerordentlich mannigfaltig gebaute Unter-
gruppe der Holotrichen, ausgezeichnet durch einen sehr erweiterungs-
fahigen Mund, der gewdhnlich geschlossen und dann fast unsichtbar ist
und nur zur Nahrungsaufnahme gedffnet wird. Hier kommen in der Mund-
region weder undulierende Membranen noch Schlundbewimperung vor. Der
zweite Ast fiihrt zu den Trichostomata (= strudelnde Holotricha), aus
deren Grundformen die abgeleiteten Zweige der Hetero-, Hypo-, Oligo-
und Peritrichen hervorgingen. All diesen Infusorien ist gemeinsam, daf
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der Mund gewohnlich gedffnet und die Nahrung in ihn hineingestrudelt wird ;
bestimmte Wimpern, die meist besondere GréSe haben und untereinander
zu undulierenden Membranen verklebt sein kénnen, sind hier in den Dienst
der Nahrungsaufnahme getreten.

Alle RL-Merkmale der Ciliaten, die wohl ausnahmslos
den Charakter einer Torsion besitzen, gehen letzten Endes
ursédchlich auf die schraubige Bewegungsweise zuriick.
Wie wir weiter unten (§38) zeigen werden, wird der Win-
dungssinn der Schraubenbahn, ob links- oder rechtsherum, einzig
und allein bestimmt durch die Art des Wimperschlags, die steu-
ernde Wirkung der Korpergestalt des Infusors tritt gegeniiber
den Wimperkréften fast vollig zuriick, und nur insofern kann dem
morphologischen Bau ein EinfluB auf die Schraubenbahn zu-
gesprochen werden, als der Korper die Wimpern trégt und die
resultierende Gesamtwimperkraft eines Tieres nicht allein durch
die Richtung des Schlages der einzelnen Wimpern, sondern auch
durch die Anordnung der Wimpern am Korper bestimmt wird.
Weiter unterliegt es keinem Zweifel, daBl die Schraubenbewegung
als die fiir alle Mikroorganismen natiirliche Bewegungsart vor
allen konstanten korperlichen Asymmetrien vorhanden war, daB
also diese Asymmetrien sich erst in Anpassung an die Schrauben-
bewegung entwickelten.

Bewegt sich ein Kérper durch die Kraft seiner Wimpern in
einer Schraubenbahn durchs Wasser, so wird — auch bei den
verinderten Widerstandsgesetzen, wie sie fiir sehr kleine Organis-
men Geltung haben, fiir die Wasser eine zah-klebrige Fliissigkeit
bedeutet — diese Bewegungsweise riickwirken auf seine Korper-
gestalt, der Zellkérper wird ,,abgeschliffen‘, deformiert, wodurch
wieder infolge der réumlich veréinderten Anordnung der Cilien
der Charakter der Schraubenbahn um ein geringes veréndert
wird, und so dauert das Wechselspiel fort, bis die Zelle diejenige
Gestalt angenommen hat, die — bei Riicksicht auf die Grenzen
des Anpassungsvermégens im Einzelfalle — unter den gegebenen
Umsténden, d. h. vor allem bei der gegebenen Weite und Win-
dungshéhe der Schraubenbahn — die optimale ist: den geringsten
Wasserwiderstand verursacht. Nur durch die Schrauben-
bewegung kommt ein AnlaB zur Torsion an den Ciliaten-
kérper heran und daraus muB notwendigerweise gefolgert
werden, dafl jede an einem Infusorienkérper zutage tretende
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linksschraubige Struktur verursacht ist durch eine links-, eine
Rechtsstruktur durch eine rechtsschraubige Bewegungsweise.

Abb. 37. a Silberlinien-
meridiane bei Proro-
don, b Silberlinienme-
ridiane bei Plagiopyla.
(Modif. n. KLEIN).

Abb. 38a. Trichospira

dextrorsa Roux.
KAHL.)

(Nach

Abb. 38b. Schema des Verlaufs
der Silberlinien bei Trichospira
dextrorsa. (Mund = vorderes
Ende sowie das hintere Ende der
Silberlinien liegen auf der ab-
gewandten Seite.) (Nach KLEIN.)

So kénnte man vermuten, dal jedes Tier mit korperlicher Links-
struktur sich auch linksrotierend bewegen mufi und umgekehrt,
doch widerspricht dem bereits die Tatsache, daf} bei allen Arten
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einer ,spiraligen Gattung die korperliche Torsion gleichsinnig
verlauft, daB der Sinn der Schraubenbahn aber keinesfalls bei
allen Arten der gleiche zu sein braucht. Die Schraubenbahn ist
ein von der Natur ,,technisch‘ leicht invertierbares Merkmal, und
es werden weiter unten geniigend Beweise beigebracht werden,
daB éhnlich wie beim Schneckengehduse auch hier Inversionen
des Bewegungssinns gar nicht selten sind, ja daB hier wie dort
auch, zeitlich hintereinander, doppelte Inversion vorkommt.
So kann die obige Folgerung weiter dahin prézisiert werden, daf3
jede linksschraubige Struktur eines Infusors urséachlich
bedingt sein muBl durch eine einstmalige linksschrau-
bige Bewegungsweise, und daB, dreht die betreffende
Art sich derzeit nach rechts, eine Inversion des Be-
wegungssinns stattgehabt haben muB. In anderen Worten
kann man auch sagen: Hat sich durch urspriinglich linksschrau-
bende Bewegung innerhalb eines Stammbaumastes einmal eine
korperliche Linkstorsion herausgebildet, so behalten alle spiteren
Abkémmlinge dieses Astes die Linkstorsion bei, auch wenn sie
langst zur gegensdtzlichen Bewegung iibergegangen sind, und
Entsprechendes gilt jeweils im umgekehrten Falle.

Uber den Windungssinn der Schraubenbahn bei den
Ciliaten sei (§ 38, vgl. den dort gegebenen Stammbaum) vorweg-
genommen, daB, soweit bisher Beobachtungen vorliegen, bei den
primitivsten Formen, den Holophryiden, Links- und Rechts-
schraubung etwa gleichméaBig iiber die Arten verteilt sind, daB
bei den Schlingern iiberhaupt jedoch die Linkswindung bedeutend
iiberwiegt, so dal das RL-Verhéltnis der Holophryiden vielleicht
nur zufdlligen und vorlaufigen Charakter besitzt. Bei den stru-
delnden Holotrichen ist die Verteilung inkonstant, doch so, daB
innerhalb jedes Seitenzweiges des Systems (Familie oder Familien-
gruppe) Rechts oder Links weitaus iiberwiegt, und in summa
ist auch hier die Linksdrehung in Majoritiit. Hetero-, Oligo- und
Hypotrichen (ausgenommen die Aspidiscinen) zeigen fast aus-
nahmslos Linksbewegung, die Peritrichen und die Aspidiscinen
(eine kleine selbstdndige Untergruppe der Hypotrichen) fast aus-
schlieBlich Rechtswindung.

Eine schraubige Kriimmung des gesamten Korpers,
entsprechend Punkt 2 der obigen Ubersicht iiber die RL-Merk-
male der Infusorien, findet sich z. B. bei Lionotus diaphanus und
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Loxodes rostrum (Abb. 33) unter den Schlingern®$, wo im ersten
Falle Rechtstorsion des Korpers mit Rechtsschraubung der
Schwimmbahn, im zweiten Linkstorsion mit Linksbahn korrespon-
diert; auch unter der Gattung Prorodon finden sich Individuen,

Abb. 40a. Metopus contortus. Rechtsschraubige Verdrehung Abb. 40b. Metopus con-
des Korpers infolge extremer Weiterbildung von Peristom tortus Lev. (Nach KAHL.)
und adoraler Zone (adzo). (Nach WETZEL.)

die gleichsinnig zu ihrer Schwimmbahn verbogen sind. Bei den
strudelnden Holotrichen ist die Schwimmbahn insofern auf die
allgemeine Korperform von Einflufl gewesen, als die Mundéffnung
ausnahmslos auf diejenige Korperseite verlagert wurde, die der
Schraubenachse zugewandt ist®%%, und wiederum ist dies ein
Ergebnis der Wechselwirkung zwischen Schraubenbahn und
Korperform: In dem Mafle, in dem die Mundéffnung auf die der
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Schraubenachse zugekehrte Seite des Tieres riickte, wurde die
gegeniiberliegende (= Dorsal-) Seite mehr konvex, daher cilien-
reicher und schlagkréftiger, die Ventralseite hingegen dadurch,
daB die Mundcilien nichts mehr zur Lokomotion beitrugen,
schlagschwicher, so daf nach rein physikalischen Gesetzen — die
schlagstérkere Seite mull auBen sein — der Mund der Schrauben-

achse sich zukehren mufBite. — Bei den &uBerlich stark tordiert
Abb. 41. Tropidoatractus acuminatus Lev. Abb. 42. Caenomorpha medusula Perty.
(=Metopus cuspidatus Pen.) (NachKAHL.) (Nach KAHL.)

erscheinenden Angehérigen der Gattungen Perispira (Abb. 36),
Diceras (Abb. 36) u.a. handelt es sich zweifelsohne um eine
exzessive Weiterbildung der weitverbreiteten ,,spiraligen‘ Ober-
flaichenskulpturen, bei den Metopiden (Abb.40,41) und Caeno-
morpha (Abb. 42) hingegen um eine ins Extreme gesteigerte
schraubige Peristomfurche.

Die Hetero-, Oligo- und Hypotrichen, allesamt Strudler, be-
sitzen ein zum Munde ziehendes Band schlagstarker Cilien*, die
»adorale Wimperspirale‘, die bei diesen Gruppen ausnahms-

* Die zum Teil miteinander zu Membranen usw. verklebt sein kénnen.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 4
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los die Form einer rechtsgewundenen* Schraubenlinie zeigt.
Jedoch auch die strudelnden Holotrichen weisen in der Mund-
gegend besonders differenzierte Wimperpartien auf, die ausschlieB3-
lich der Nahrungsaufnahme dienen; sie sind, bisweilen in eine
als Peristom bezeichnete Furche oder Vertiefung eingesenkt, in
zum Munde fithrenden Reihen angeordnet, erzeugen einen dorthin
zielenden Wasserstrom, oder sie fithren, zu Membranen vereinigt,
weiter in den ,,Osophagus“ hinein. Wie aus Abb. 34 erkennbar
ist, besitzt bei Paramecium das Peristom eine deutlich schraubig
rechtsgewundene Form, und nach BULLINGTON5% soll fiir die
adoralen Wimperzonen ausnahmslos aller von ihm untersuchten
strudelnden Holotrichen das gleiche gelten; diese Rechtswindung
soll also eine allgemeine Eigenschaft aller Strudler, die Peritrichen
ausgenommen, sein. Wenn nun auch das Endergebnis der BuL-
LINGTONschen Arbeit ein irriges ist5?® und manche seiner Angaben
auBerdem von zweifelhaftem Werte sind**, so scheint doch dieses
Teilergebnis der BurLiNgTONschen Untersuchungen richtig zu
sein, zumal in vielen vom Verfasser gemachten Stichproben die
Rechtswindung bestétigt werden konnte. Daraus wiirde folgen,
daB die urspriingliche Schraubenbewegung der strudelnden
Infusorien eine rechtssinnige war. Und in der Tat kann man
sich an einem Modell®8 von Paramecium leicht iiberzeugen, daf
der Bewegungswiderstand bei der Rechtsrotation geringer ist
als bei der Linksrotation. Wenn ein Paramecium sich aber nor-
malerweise nach links dreht, so mufl eine Bewegungsinversion
stattgefunden und fiir diese mit Energieverlust verbundene

* DerRichtungsverlauf dieser Wimperzone wurde in derLiteratur bisher
meist als linksgewunden bezeichnet, infolge falschlicher Ubertragung der
Nomenklatur iiber den Richtungssinn von Planspiralen auf Schrauben-
linien. Da eine Spirale verschieden gewunden ist, je nachdem, ob man sie
von vorn oder von hinten betrachtet, war es méglich, daf neuerdings un-
abhingig voneinander RercuENow?¢, KaHr4? und Z1ck*® die Bezeichnung
rechtsgewunden propagierten, weil es bei einem zum Mund fiihrenden
Organell angemessen erscheine, ,,das aborale Endeals Anfang zu betrachten®.
Weil es sich in Wirklichkeit um eine Schraubenlinie, deren Windungssinn
von der Stellung des Beobachters unabhéngig ist, handelt, erscheint diese
Uberlegung iiberfliissig, insofern aber begriiBenswert, als die Bezeichnung
,rechtsgewunden‘ fiir die Richtung der adoralen Zone dieser Ciliaten-
gruppen bereits vorbereitet wurde.

** Vor allem ist zu vermuten, daB etliche der von ihm untersuchten
Arten unrichtig bestimmt sind.
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Inversion ein zwingender Grund vorgelegen haben. Diesen ver-
mute ich in folgendem: Wir wissen heute, daBl Paramecium
wihrend des Schwimmens nur einen ganz schwachen Nahrungs-
strudel erzeugt, der aber insofern fiir die Orientierung iiber den
Nahrungsgehalt des umgebenden Mediums geniigt, als die in
den dauernd auf das Peristomfeld auftreffenden Wasserproben
enthaltenen Nahrungspartikelchen beim Auftreffen auf dieses
,.festgehalten und ihm entlang dem Munde zugefiihrt werden.
Der Nachteil, den die Schraubenform des Peristomfeldes zugleich
mit dem Vorteil verminderten Wasserwiderstandes bei der Be-
wegung mit sich brachte, war der, daB} je idealer das Peristomfeld
der Schraubenbewegung angepalt war, um so weniger Partikel-
chen auf dieses trafen, weil jede Wasserprobe lings des ganzen
Peristomfeldes dahinglitt — nutzlos, da sie schon beim ersten
Auftreffen etwaigen Nahrungsgehaltes beraubt wurde. Bei einer
dem Windungssinn des Peristomfeldes entgegengerichteten Be-
wegung aber schaufelt sich das Paramecium gewissermaBen seinem
Nahrungsstrudel entgegen durchs Wasser und kontrolliert bei
gleichem Weg viel groflere Wassermengen, was' gleichfalls im Mo-
dellversuch demonstriert werden konnte. Einen diesem gleich-
artigen Gedankengang hat neuerdings Zick*® am Beispiel der
Urceolaria Korschelti aufgestellt. Und eine weitere Stiitze fiir
diese Ansicht ist die, daB Paramecium nur in einem Falle zur
»ynaturgemafen‘ fritheren Bewegung zuriickkehrt, wenn man —
wie ALVERDES zuerst beobachtete — die Viskositit und damit
den Widerstand des umgebenden Mediums ins Extreme steigert.
Dann dreht es sich nach rechts und dies wohl nach dem gleichen
Prinzip, nach dem man einen Korkbohrer zwar leicht noch invers
durch ein Medium von der Konsistenz der Butter, nicht aber
durch Holz hindurchdrehen kénnte, ein Vergleich, der deswegen
nicht sehr absurd ist, weil Wasser fiir Tiere von Infusoriengrofle
ein Medium von aufBlerordentlich hoher Viskositit bedeutet398.
— Diese bei den strudelnden Holotrichen aufgetretene Inversion
der Bewegung hat sich bei allen spezialisierten Strudlern: Hetero-,
Oligo- und Hypotrichen, erhalten, die alle mit Rechtswindung
des Mundfeldes Linkswindung der Schraubenbahn verbinden; sie
hat vielleicht hier und da zur Abflachung des Peristomfeldes ge-
fithrt, und bisweilen, bei isolierten Gattungen oder Arten einzelner
solcher Gattungen, hat eine zweite Bewegungsinversion — zuriick

4*
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zur Rechtsdrehung — stattgefunden (A4spidiscinen). Merk-
wiirdig aber ist die Stellung der Peritrichen (Urceolarina
und Vorticellina), die als véllig Inverse in dem ganzen Komplex
der Strudler Links- statt Rechtswindung der adoralen Zone und
Rechts- statt Linkswindung der Bewegung aufweisen: hier kann
man entweder der ziemlich komplizierten BUTscuLischen Hypo-
these, die im iibrigen noch an gewissen Stellen der Revision
bedarf, beipflichten und mufl dann als weitere Zusatzhypothese
anfiigen, dal nach Ausbildung der definitiven Wimperspirale alle
Formen nochmals ihre Bewegung invertierten — oder man kann,
wenn man sich an die inverse Urceolaria ZICKs erinnert, meines
Erachtens mit gleicher oder noch gréBerer Berechtigung die weit
einfachere Annahme machen, dall ebenso wie gewisse links-
gewundene Schneckenfamilien die Peritrichen von einer
inversen Form ihren Ausgang genommen haben. Dabei
bleibt BtTscHLIs weitere und sicher berechtigte Annahme, daf
die Peristomscheibe der ja zweifellos aus hetero-hypotrichen-
ahnlichen Urformen hervorgegangenen Peritrichen der Ventral-
seite dieser Formen entspreche, vollig unberiihrt.

Die als Streifung, Furchung oder Rippung zutage
tretende Oberflachenskulptur des Infusorienkérpers beruht ur-
sichlich nur auf der reihenweisen Anordnung der Wimpern4s,
Bei der Mehrzahl aller Ciliaten sitzen diese in Furchen, dazwischen
verlaufen erhabene Leisten, und nur selten ist es umgekehrt, daf3
die Cilien auf den Leisten inserieren. Diese Hauptliniensysteme
ziehen immer, wenn auch bisweilen schwach oder starker ,,spiralig*
gedreht, vom Vorder- zum Hinterende des Tieres; andere, bei
regelmaBiger Wimperanordnung sekundér hinzutretende, diese
ersten unter bestimmtem Winkel durchkreuzende Liniensysteme
sind fiir das Folgende ohne Bedeutung. Gleichsinnig mit diesen
Wimperstreifen verlaufen auch die im Ektoplasma gelegenen
Basalkornfibrillen, die Hauptlinien des KrEINschen Silberlinien-
systems*3, und ebenso nach WETZEL*8, zumindest bei urspriing-
lichen Verhaltnissen, die Myoneme. Unabhéngig von dieser
Streifung aber sind die durch die gleichzeitig schlagenden Cilien
gebildeten Reihen, die ja auch je nach der Bewegungsart des
Tieres verschieden sind. — Diese Oberflachenstreifung ist an fast
allen Infusorien bei mikroskopischer Betrachtung wahrnehmbar.
Sie verlauft bei den meisten der primitivsten Formen (Abb. 37a)
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rein meridional, auch viele abgeleitete Arten langgestreckter
Gestalt zeigen einen mehr oder weniger geradlinigen Verlauf von
hinten nach vorn. Sehr weit verbreitet — jedoch bei den Schlingern
viel haufiger als bei den Strudlern — findet sich eine schwachere

Abb. 43, Lacrymaria ver-
micularis Mull.-Ehrbg.
Kontrahiert und dann
stark linksgefurcht. (Nach Abb. 44a. Placus luciac Abb. 44b. Placus stria-

KAHL.) Kahl, schraubig rechts ge- tus Cohn, desgl. (Nach
streift, (Nach KAHL.) KAHL.)
Abb. 45. Dactylochlamys Abb. 46. Spirostomum ain- Abb. 47. Colpoda rcnifor-
pisciformis Laut., schraubig biguum, kontrahiert. mis. (Nach KAHL.)
linksgerippt. (Nach KAHL.) (Nach DOFLEIN.)

oder stirkere schraubige Drehung des Streifensystems, die auf
eine Torsion des ganzen Korpers hinweist (Abb. 38, 43—45).
Auch fiir die Entstehung dieser Torsion muf3 die schrau-
bige Bewegung als einzige mogliche Ursache angenom-
men werden, und zwar kann, wie eine theoretische Uberlegung
ergibt, offenbar auf 3 Wegen eine solche Torsion bewirkt werden:
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einmal wird, wenn der Korper selbst sich schraubig verdreht, dies
eine Torsion des Liniensystems mit sich ziehen; zweitens wird —
und dies ist ohne Zweifel sehr oft der Fall — unter dem Ein-
flu der Schraubenbahn der urspriinglich apikal gelegene Mund
an eine andere, dieser Fortbewegungsart giinstigere Stelle ver-
lagert (z. B. an die der Schraubenachse zugekehrte Seite bei den
Strudlern), eventuell tritt eine schraubige Peristomfurche hinzu,
und diese Wanderung des Mundes zieht parallel eine Verlagerung
des Streifensystems mit sich; drittens schlieBlich konnte bei
solchen Formen, die einen ziemlich drehrunden, spindelférmigen
Koérper mit tordiertem Liniensystem aufweisen (Abb.45), die
schraubige Bewegung den Anreiz zur Torsion gegeben haben,
ohne daB daraus ein wesentlicher Vorteil fiir das Tier erwuchs,
d. h. dieser dritte Fall wire der allgemeinbiologischen Erfahrung
zu subsumieren, daB bisweilen eine aus bestimmter Ursache
und zu bestimmtem Zwecke aufgetretene morphologische Tendenz
sich selbstindig, iiber die erstrebte Grenze des ZweckmiBigen
hinaus, oft bis zum Exzessiven und Widersinnigen weiterbildet.
Diese Tendenz mufl ja auch fiir alle jene Fille verantwortlich
gemacht werden, wo eine Wimperreihe in mehreren engen Win-
dungen den Korper umzieht (Sciadostoma difficile, Abb. 35) oder
wo die Schraubungstendenz sich bis zum Bizarren gesteigert hat
(Perispira, Diceras, Abb.36). — Wahrend der erste der drei
genannten Entwicklungswege leicht verstindlich ist und am
schraubigen Objekt ohne weiteres nachgepriift werden kann,
darf der zweite erst durch die KLEINschen Silberuntersuchungen
als bewiesen gelten. Abb. 37a zeigt den Verlauf der Silbermeri-
diane bei einem mit terminalem Mund versehenen Prorodon:
Riickt der Mund ohne wesentliche Drehung von der Spitze lings
eines Meridians auf die Seitenfliche des Tieres (Plagiopyla), so
folgen ihm die Silberlinien (= Wimperreihen, Abb. 37b). Wiirde
jetzt der Mund entlang eines Parallelkreises sich nach rechts oder
links verschieben oder sogleich von Anfang an (anstatt von 1
nach 2 und von 2 nach 3) schraubig von 1 nach 3 wandern, so
kidme ein schraubiger Verlauf der Silberlinien zustande. Oft wird
eine Verlagerung des vorderen Silberlinienpoles aus morpho-
mechanischen Griinden eine solche des hinteren Poles nach
sich ziehen, so daB am ganzen Korper eine Schraubenstruktur
entsteht.
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Der Richtungssinn der Korperstreifung wurde bisher nur von
Kanr geniigend beriicksichtigt, auch. hier aber ist er eindeutig nur aus
den beigegebenen Abbildungen erkennbar. Folgende Tabelle zeigt, nach den
Zeichnungen KaHLs zusammengestellt, den Verlauf der Streifung bei den
Prostomata, der niedersten Gruppe der Infusorien, wobei, weil der Strei-
fungssinn bei allen Arten der gleichen Gattung derselbe ist, die Anfiihrung
des Genusnamens geniigt.

Holophrya, Balanophrya, Urotricha . . | I — —
Platyophrya . . . . . . . . . . .. li mittelstark —
Stephanopogon . . . . . . . . . .. e — —
Placus . . . . . . . . . .. ... re — Abb. 44
Chaenia . . . . . . . .. .. ... li — —
Lacrymaria . . . . . . . . . . . .. li — Abb. 43
Enchelys . . . . . . . . ... ... li —_ —
Tiarina . . . . . . . . . ... ... li — —
Dactylochlamys . . . . . . . . . .. li stark Abb. 45
Mesodinium . . . . . . .. ... L. li — —
Acropisthium . . . . . . . . . . .. li — —
Spathidium . . . . . . . .. . ... li — —
Perispira . . . . . . . .. .. ... li stark Abb. 36
Diceras . . . . . . . . . ... ... li stark Abb. 36

Diese Tabelle zeigt, daB auBer Placus und Stephanopogon alle Arten
kérperliche Linkstorsion aufweisen, was auf urspriinglich links-
rotierende Bewegung der prostomen Ciliaten schlieBen 1a8t. Und
weil gerade die primitivsten Gattungen unter diesen, Holophrya und Pro-
rodon, und ferner die Mehrzahl der schlingenden Infusorien iiberhaupt sich
noch heute in diesem Sinne bewegen, weil schlieBlich Linksbewegung und
Linkstorsion des Kérpers bei den Vorfahren der Ciliaten, den Flagellaten,
noch heute allgemein verbreitet ist, muB in dieser Linksstruktur der Pro-
stomier ein priméres, urspriingliches Merkmal gesehen werden.

Bei den hoheren Formen der Holotrichen ist eine solche ,,spiralige‘
Streifung weitaus seltener, sie erstreckt sich dort, wo sie vorhanden ist,
auch keineswegs immer auf den ganzen Koérper; oft macht ein Infusor bei
Betrachtung von einer Seite einen stark gedrehten, von der anderen einen
vollig untordierten Eindruck. Sogar bei der stark verdrehten T'richospira
dextrorsa (Abb. 38) verlaufen die Streifen der aboralen Seite rein meridonal,
wihrend die der Oralseite stark linkssinnig verbogen sind. — Unter den
Trachelinen folgen bei Lionotus und Lozodes (s. o.) die Streifen mehr oder
wenig der zur Bewegung gleichsinnig schraubigen Korperform, der etwa
drehrunde Dileptus ist, in Ubereinstimmung mit dem rechtsschraubigen
Schwimmen, auch rechtsgestreift.

Die etwas abseits stehende Familie der Pleuronemiden (Lembus,
Balantiophorus, Cyclidium, Cyrtolophorus) ist die einzige unter den strudeln-
den Holotrichen, bei der die Kérpertorsion dort, wo sie ausgeprigt ist, sich
iiber den ganzen Kérper erstreckt; der Torsionssinn ist hier einheitlich nach
links, iiber die Bewegung der tordierten Arten nichts Hinreichendes be-
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kannt*. Die iibrigen strudelnden Holotrichen zeigen die Korperstreifung
recht unvollkommen ausgepriagt: zwar verlaufen iiberall dort, wo ein deut-
liches, rechtsgewundenes Peristom wahrnehmbar ist, die Streifen bzw.
Silberlinien diesem parallel, also gleichfalls rechtsgewunden, am iibrigen
Korper aber ist von schraubiger Streifung selten etwas zu sehen. Fast ge-
winnt man den Eindruck, als ob ihre Vorfahren unter den Schlingern ent-
weder, wiewohl linksum rotierend, korperlich ungedreht gewesen waren oder
daB als Folge der rechtsdrehenden Periode, die fiir die Entstehung des Peri-
stoms bzw. der Mundcilien angenommen werden muf, die vorhanden ge-
wesene Linkstorsion des Kérpers sich riickbildete. Mit Sicherheit ist an-
zunehmen, daB bei allen héheren Ciliaten, wo heute eine schrau-
bige Streifung, Bewimperung oder Verdrehung des Korpers
wahrnehmbar ist, diese eine spatere Erwerbung darstellt und mit
der urspriinglichen Linksstreifung nichts zu tun hat. Bei Sciadostoma
(Abb. 35), Spirozona (Abb. 39), den Metopiden (Abb. 40, 41), Caenomorpha
(Abb. 42) u. a. ist die schraubige Streifung oder Torsion stets im Zusammen-
hange mit dem bzw. als extreme Weiterbildung des rechtsschraubigen Peri-
stoms entstanden, ebenso ist bei Spirostomum ambiguum, besonders an kon-
trahierten Exemplaren** (Abb. 46), und bei einigen anderen Gattungen eine
solche Rechtsstruktur wahrnehmbar. Die isolierte Linksschraubung der
Colpodinen (Abb. 47), einschlieBlich der urtiimlichen Bryophrya, und von
Trichospira (Abb. 38) aber stellt offenbar eine Neuerwerbung dar, doch
liegen iiber die Mundbewimperung dieser Formen noch keine hinreichenden
Angaben vor***. — Bei den Hypotrichen tauchen gleichfalls gelegentlich
Gattungen mit linksgewundener Cirrenanordnung am Korper auf (Sticho-
tricha und Verwandte).

Zusammenfassend ergibt sich bei allen héheren Ciliaten:
schraubige Oberflichenstrukturen selten und, wo vorhanden,
meist unvollkommen am Koérper ausgepréigt; die wenigen Falle
deutlicher Spiralstreifung entweder in genetischem Zusammen-
hang mit der Ausbildung der Mund- (Peristom-)Cilien oder eine
sonstige Neuerwerbung, jedenfalls unabhingig von der Links-
struktur der urspriinglichen Prostomier; Torsionssinn unein-
heitlich.

Die Peritrichen, mit gegeniiber den anderen Infusoriengruppen in-
verser adoraler Zone und inversem Bewegungssinn, nehmen eine gewisse
Sonderstellung ein, Oberflichenstrukturen sind bei ihnen kaum ausgepragt.
Der mutmaBlichen Entstehung dieser Ordnung aus inversen Exemplaren
»normaler Vorfahren wurde bereits weiter oben gedacht. Gerade dieser
Umstand 1a8t, zieht man die Befunde an anderen Tiergruppen zum Ver-
gleich heran, eine gewisse Labilitat des Windungssinnes erwarten, und des-
halb gewinnt die Tatsache, daBl gerade hier inverse Individuen, die Urceo-
larien Zicks, beobachtet wurden, besondere Bedeutung. Es handelte sich

* Lembus bewegt sich links-, Cyclidium rechtsschraubig.
** Bei BtTscHLI, Taf. 67, ist — offenbar irrtiimlich — ein kontrahiertes
Sp. linksgestreift dargestellt.
*** Evtl. linksgewundenes Peristom?
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hier nicht um ein einzelnes inverses Tier, sondern um die (vermutlich) ge-
samte Population der Epoeken eines Chiton; die Tiere zeigten auBer der in-
verssinnigen Bewegung, die zu ihrer Entdeckung fiihrte, auch Inversion des
Koérpers, so waren die einzelnen asymmetrischen ,,Glieder*, die den Haft-
ring bilden, spiegelbildlich gebaut.

Interessante Befunde zum RL-Problem ergab die stark ab-
geleitete, meist zu den Peritrichen gestellte Familie der Spirocho-
niden, die ektoparasitisch auf Krebsen leben und ausgezeichnet
sind durch ein wohlentwickeltes, rechtwinklig zur Korperachse
gestelltes Peristom, das von einer schraubigen, einen Trichter
bildenden Membran umgeben ist. Diese Membran ist bei der
bekanntesten Art, Spirochona gemmipara des SiiBwassers, rechts-

Abb. 48. a Spirochona elegans Sw. Rechtsgewundenes Exemplar. b Dieselbe Art. Links-

gewundenes Exemplar. ¢ Sp. anthus Sw. Peristom stark und rechts mehr als links ein-

gerollt. d Dieselbe Art. Peristom schwach und beiderseits gleich stark eingerollt e Sp.
elegantula. (Nach SWARCZEWSKY).

gewunden (Abb. 48). Nun beschrieb in jiingster Zeit Swar-
CZEWSKY*? neue Arten aus dem Baikalsee, die beziiglich der
Aufwindungsweise der Membran fast alle méglichen Verteilungs-
modi von Rechts und Links aufweisen:

a) Membran bei allen Individuen rechtsgewunden: Sp. pustlla.

b) Membran bei 50% der Individuen rechts-, bei 50% links-
gewunden: Sp. simplex, elegans*.

¢) Membran bei der Mehrzahl der Individuen rechts-, bei
einigen linksgewunden: Sp. globulus.

d) Membran bei allen Individuen linksgewunden: Sp. patella.

e) Membran beiderseits, und zwar gegensétzlich eingerollt,
entweder einen rechtsgewundenen Trichter und eine Roéhre
(Sp. elegantula, tuba) oder zwei getrennte gegensitzlich gewundene
Trichter bildend (Sp. anthus).

* Diese Art mit einem winzigen Anfang einer gegensinnigen Aufrollung
des freien Membranendes (vgl. e).
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Da der Verf. die beiderseitige Einrollung der Membran als
sekundar betrachtet, hatte man in den Links- bzw. Rechtstieren
von b und c totale Inversion des Zellkérpers vor sich.

Viele Peritrichen (z. B. die Vorticellinen) sowie einige andere
Infusorien sitzen auf Stielen fest, die sich bei Kontraktion in
korkzieherartige Windungen legen. Trotz der guten Erforschung
der Struktur dieser Gebilde konnten nirgends Angaben iiber die
Verteilung des Windungssinns gefunden werden ; den Abbildungen

Abb.49a.Codonellop-
sis tesellata (Brandt).
Der offenbar abge-
brochene Aufsatz 148t
die Linkswindung der
,»Spiralleiste’ deut-
lich erkennen.

Abb. 49b. Codonel-
lopsis biedermanni
(Brandt). Flache
,,Spiralleiste im
Aufsatzteil des Ge-
hiluses.
(Nach BRANDT.)

Abb. 50a. Xystonel-
lopsis armata
(Brandt). Rechts-
schraubige Hochfal-
ten am Gehdusehin-
terende.
(Nach BRANDT.)

Abb. 50b. Salpin-
gella acuminata Jorg.
Linksschraubige
Hochfalten am Ge-
héusehinterende.
(Nach BRANDT.)

(Nach BRANDT.)

andererseits muBB man gerade hier mit besonderem Mifitrauen
gegeniiberstehen.

SchlieBlich bietet das peritriche Zoothamnium arbuscula in
seinem Verzweigungsmodus ein weiteres RL-Merkmal dar:
JedeKolonie bildet einen sehr gesetzmiBig gebauten neunstrahligen
Stern, der jedoch infolge der eigenartigen Aufeinanderfolge der
Einzelzweige asymmetrisch ist, so da8 Links- und Rechtskolonien*
unterscheidbar sind. FUurssENko3® berichtet, dafl in seinem sehr
reichhaltigen Material beide Koloniensorten gleich héufig waren.

Eine Sonderstellung unter den Infusorien nehmen die Tintin-
nodeen ein, eine zu den Oligo- oder Heterotrichen gerechnete
sehr artenreiche Familie bzw. Unterordnung, die durch Bildung
gallertiger oder pseudochitiniger Gehéuse ausgezeichnet ist und

* Links und Rechts sind hier willkiirlich definiert.
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die meisten Vertreter im Meere besitzt. Als RL-Merkmale dieser
Gruppe kommen auller der Bewegungsweise mannigfache Schrau-
benstrukturen an den Geh#iusen in Betracht. Von solchen Struk-
turen lassen sich nach BRANDT32 unterscheiden: 1. ,,echte* oder
,,unechte Wulstspiralen* (zweckmaéBiger vielleicht: Spiralwiilste)
am Miindungsrand; 2. schraubige Versteifungsziige oder
Leisten in der Wand des Gehauses, bald flach, bald steil ver-
laufend, am ganzen Ge-
héuse vertreten (Abb.51)
oder auf dessen Miin-
dungsteil  beschrénkt
(Abb. 49); 3. steil-
schraubige Hoch-
falten, die sich iiber
den ganzen Korper er-
strecken und diesem ein
tordiertes Aussehen ver-
leihen (Abb. 52), und
4. schraubige Hoch-
falten am Hinter-
ende des Geh#duses, Abb.51.Coxhellapseudo-  Abb. 52. Rhabdonella co-

. s annulata Brandt. Links- nica Kofoid. Hochfalten-
die bald nur wenig aus-  gewundene,,Spiralleiste*  system, linkstordiert am

. . am ganzen Gehause. Hauptteil des Gehduses

gepragt SIHd: bald aber (Nach BRANDT.) schwi;lch rechtstordiert

: : s iffa am Hinterende. (Nach
einen mit einer Schiffs BRANDT.)

schraube vergleichbaren

Anhang bilden kénnen (Abb. 50). Eine Ubersicht iiber die sehr
grofle Zahl der Arten fithrt zu dem Ergebnis, daB die ersten drei
der genannten Strukturen iibereinstimmend linksgewunden
sind. Nirgends finden sich Angaben iiber die Existenz amphi-
dromer Arten oder das Vorkommen inverser Individuen, indessen
beschreibt Koroip in seiner 1929 erschienenen Monographie von
der sehr artenreichen Gattung Rhabdonella (Abb. 52) zwei rechts-
gestreifte neue Arten, Rh. torta und lohmanni, deren Haupt-
merkmal die Rechtsschraubung ist und die sich voneinander fast
nur durch die GroBe unterscheiden. Dieses iibergangslose Auf-
treten invers gestreifter Formen 148t die Vermutung, daB es sich
hierbei um Abkémmlinge einstmaliger inverser Exemplare einer
anderen Art handle, berechtigt erscheinen. Da die Tintinnodeen
sich ohne Zweifel als Seitenzweig aus den Urformen der Hetero-
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bzw. Oligotrichen herausgebildet haben und bereits bei diesen
die Linkswindung der Schraubenbahn ebenso allgemein verbreitet
gewesen sein mufBl, wie es bei den heute lebenden Angehdrigen
dieser Gruppen der Fall ist, so konnte man einen urséchlichen
Zusammenhang zwischen Bewegungs- und dem Schraubungssinn
der morphologischen Strukturen vermuten. Fiir die Formen vom
Rhabdonellatypus (Abb. 52) mit steilen Schraubenlinien und
tordiertem Aussehen kann ein solcher Zusammenhang auch
als wahrscheinlich gelten, in allen iibrigen Féllen jedoch, wo sich
das Gehiuse gewissermaflen aus einem flach ansteigendem Schrau-
benband zusammensetzt (Abb.51), wird dieser Bau in erster
Linie darauf zuriickzufiihren sein, da das Langenwachstum der
Gehiuse durch ein ,,spiraliges’ Wachstum dieses Bandes vor sich
geht35, und es muB dahingestellt bleiben, ob die Linkswindung
dieses Zuwachsbandes urséchlich auf die Schraubenbahn zuriick-
geht.

Bei der vierten Gruppe der Schraubenstrukturen, den korkzieherartigen
Hochfalten am Hinterende der Gehause, scheint der Torsionssinn be-
deutend labiler zu sein. So bildet z. B. BRaANDT auf Taf. 66, 2—4 3 Indi-
viduen von Tintinnus acuminatus CLAP. u. LACHM. (= Salpingella ac. JORG.
nach Kororp44) ab, 2 mit Links- und 1 mit Rechtswindung der Hochfalten,
withrend die einzige Skizze Koroips gleichfalls Rechtstorsion zeigt. Ebenso
ist BRaNDTs T. undatus (= 8. undata [J6rG.] nach Koroip) auf Taf. 67, 3a,
rechts-, sein T'. u. var. unguiculata (= Salpingacantha unguiculata [BRANDT]
nach Koroip) linksgewunden. Bei den meisten iibrigen Arten stimmt inner-
halb der Art der Windungssinn iiberein, ein Uberblick iiber die Tintinnodeen
mit tordiertem Hinterende aber zeigt, daB Links-neben Rechtswindung
mit Uberwiegen der ersteren (etwa 2:1) vertreten ist, und weil die
sehr exakte und plastische bildliche Wiedergabe rechts- und linkstordierter
Arten keinen Zweifel an der Existenz von Rechts- und Linksformen la8t,
erscheint auch das Vorkommen amphidromer Arten als durchaus méglich.
Offenbar handelt es sich bei den ,,abdominalen‘‘ Hochfalten im Gegensatz
zu den iibrigen Schraubenstrukturen um Bildungen sekundéren, nachtrég-
lichen Charakters, entstanden zu einer Zeit, wo der urspriinglich einheit-
liche Bewegungssinn sich in Links- und Rechtsschraubung aufgespalten
hatte. Dafiir spricht auch die Tatsache, daB BraNDT von 2 Ptychocylis
spiralis (For.)-Exemplaren (= Rhabdonella conica n. sp. nach Koroip) Ab-
bildungen gibt, bei denen der Windungssinn der Gehausestreifung (links)
von dem der abdominalen Hochfalten (rechts) verschieden ist, obwohl beider
Liniensysteme ineinander iibergehen (Abb. 52). — BranpT, KOFOID und
alle Nachfolger auBer JORGENSEN37 sprechen diesen schraubigen Leisten des
Hinterendes eine grofe Bedeutung fiir die Lokomotion der Tiere zu. ,,Die
Spiralleisten werden etwa wie eine Schiffsschraube wirken miissen, sobald
das Tier ... um scine Lingsachse rotie.t. Sie werden also die geradlinige
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Fortbewegung des Tieres in auBerordentlichem Grade unterstiitzen und be-
schleunigen. Ist die Hiilse erst ... in Bewegung versetzt, so wird sie in
ahnlicher Weise wie ein ... abgeschossener Torpedo sich noch ein langes
Stiick durch die hinten befindliche Schraube fortbewegen. Fiir das Tier
resultiert daraus eine erhebliche Kraftersparnis® (BranpT%2). Diese Aus-
sagen miissen indessen betrichtlich eingeschrinkt werden. Denn fiir kleine
Organismen bedeutet infolge verdinderter Widerstandsgesetze Wasser ein
Medium sehr hoher Ziahigkeit; so betragt z. B. fiir ein mit Maximalgeschwin-
digkeit (3 mm/sec) schwimmendes Paramecium die ,,Auslaufstrecke, d. i.
diejenige Strecke, um die es nach plétzlichem Aufhéren der Cilientatigkeit
vermoge der seinem Korper innewohnenden kinetischen Energie sich noch
weiterbewegt, bis es vollstandig zum Stillstande kommt, nur 11/, # (Lup-
w1G%%8). Weiter spielt die fiir Lokomotion verausgabte Energie im Rahmen
des Energiehaushaltes der Zelle iiberhaupt keine Rolle, sie betriagt bei In-
fusorien im Mittel vielleicht 1% des gesamten Energiekonsums®?8, Un-
abhingig hiervon aber bleibt diejenige Behauptung BraNDTs zu Recht be-
stehen, daBl der Bewegungswiderstand eines schraubig schwimmenden Tieres
bei zweckmiBig tordiertem Hinterende um ein geringes kleiner als bei ge-
radem ist, doch wird es sich bei dieser schraubigen Verdrehung &hnlich wie
bei der anderer Infusorien (s. 0.) um eine passive Deformation des Gehduses
als Folge der schraubigen Bewegungsweise handeln, wobei in manchen Fillen
die schraubige Tendenz sich vielleicht selbstindig weiterbildete, beides un-
geachtet des winzigen physiologischen Vorteils, den die Schraubung in
Form einer Energieersparnis mit sich brachte.

Uber die Bewegungsweise der Tintinnodeen ist wenig be-
kannt. Zu vermuten ist, weil sie zu den Hetero- bzw. Oligotrichen
gehéren und auflerdem vorwiegend korperliche Linkstorsion
zeigen, zumindest urspriinglich eine linksschraubige Bewegungs-
weise; fiir die Arten mit rechtsgedrehtem Hinterende ist nach-
traglicher Ubergang zur Rechtsschraubung wahrscheinlich. Wenn
Beobachter mitteilen, sie hitten Tintinnodeen ,,vorwirts wie
riickwirts als auch nach beiden Seiten drehend sich bewegen®
gesehen (MERELE%S), manche Tiere nur vor-, andere nur riick-
warts usw., so laBt sich aus solchen Angaben kaum ein SchluB3
ziehen, zumal gerade bei den drehrunden Tintinneen optische
Tauschungen sehr leicht mdéglich sind und sich der Drehungssinn
nach beiden Seiten z.B. auch auf die Vor- bzw. Riickwirts-
bewegung beziehen kann, da ja bei den bisher darauf untersuchten
Ciliaten sich bei Bewegungsumkehr auch der Torsionssinn inver-
tiert.

Eine Zusammenfassung iiber die RL-Merkmale der Infu-
sorien wird am Ende des nachsten Paragraphen (im AnschluBl an
diejenigen der Flagellaten) gegeben.
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§10. Protozoa. Flagellata.

Die Flagellaten, ohne Zweifel die urspriinglichste Gruppe
der Protozoen und des Tierreichs iiberhaupt, sind hier aus didak-
tischen Griinden erst hinter den Infusorien eingeordnet, weil sie
nur solche RL-Merkmale aufweisen, die auch den Infusorien zu-
kommen, weil aber diese Merkmale bei den Flagellaten weniger
hiufig und auch zu weniger vollkommener Ausbildung gelangt
sind als bei jener héherstehenden Tiergruppe.

Da Strudelmechanismen fiir die Nahrung, die denen der
Ciliaten vergleichbar wiren, bei den Flagellaten vollstindig
fehlen, handelt es sich hier beiden RL-Merkmalen um: 1.Schrau-
benbewegung, 2. schraubige Kérperform, 3. Kérperstreifung und
Silberliniensystem (KLEIN) und 4. intrazellulire Bildungen, von
denen hier die Chromatophoren am auffalligsten sind.

Uber den Schraubungssinn der Schwimmbahn bei den
Flagellaten liegen suBerst wenig Angaben in der Literatur vor.
Eigene Beobachtungen an verschiedenen Euglena-Spezies und
einigen anderen Arten zeigten ausnahmslos Linksschraubung, und
damit stimmen auch die vereinzelten Literaturangaben (z. B.
JENNINGS) iiberein. Fiir die Dinoflagellaten gibt Koroint? gleich-
falls durchgehend Linksschraubung an, und wenn PETERs®S
neuerdings fand, daB bei gewissen von ihm untersuchten Peridineen
der Richtungssinn der Schraubenbahn dauernd gewechselt wird
(vgl. § 38), so handelt es sich hierbei ohne Zweifel um sekundire
Zustinde, zumal ein solcher Wechsel des Schraubungssinns bei
keiner anderen schraubig schwimmenden Form bisher mit Sicher-
heit nachgewiesen werden konnte.

Im Einklang mit der Richtung der Schwimmbahn zeigen,
von ganz wenigen und zum Teil recht zweifelhaften Ausnahmen
abgesehen, alle morphologischen RL-Merkmale Links-
schraubung, und weil auch (§9) bei den urspriinglich-
sten Holotrichen die Streifensysteme nach links ver-
laufen und die Mehrzahl dieser Formen noch linksge-
wundene Schraubenbahn besitzt, darf mit groBer Wahr-
scheinlichkeit vermutet werden, dafl die Schwimmbahn
bei allen primitiven Protisten eine linksgewundene
Schraubenlinie war, und daB Rechtsschraubung erst durch
Inversion, und zwar polyphyletisch, mehr oder weniger gleichzeitig
an verschiedenen unabhingigen Stellen des Systems, entstand.
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Unter den Euflagellaten besitzen die urspriinglichen Formen der
Phytomonadinen Tropfengestalt. Fiihrte eine Abflachungstendenz zu
plattgedriickten Zellgestalten, so nahmen diese meist, in Anpassung an die
Schwimmbahn, eine leicht schraubig gedrehte Form an; auch bei beschalten
Arten (Pteromonas) trat solches ein. Gattungen mit ziemlich stark schrau-
biger Verdrehung des Korpers sind Spirogonium (alle Arten nach links, so-
weit Abbildungen vorliegen) (Abb. 53a), Spermatopsis (links) und Kor-
schikoffia (links), die bis zu 1%/, Schraubenumginge zeigt, und beziiglich
dieser Formen finden sich vielerorts in der botanischen Literatur Hinweise
auf einen Kausalzusammenhang zwischen Schraubenbahn und Korper-
gestalt, so daB man mit Recht vermuten darf, daB iiberall Schwimmbahn
und Koérperschraubung gleichsinnig verlaufen, obwohl die Autoren es unter-
lassen haben, dieses anzufithren. Nur Scherffelia phacus soll entgegengesetzt
zu ihrer Schwimmbahn gedreht sein und sich daher in einer auffallend
gaukelnden Weise durchs Wasser bewegen. Da die Abbildungen anderer
Sch.-Arten (ovata, dubia; Abb. 53b) kérperliche Rechtsschraubung zeigen,
miilte evtl. auf eine linksgewundene Bahn bei Sch. phacus geschlossen
werden, doch bediirfen alle diese Befunde sicherlich noch genauerer Unter-
suchung*. Linkstordiert ist auch das Chromatophorenband von Chloro-
gonium spirale.— Asymmetrisch ohne deutlich erkennbare Korperschraubung
koénnen Zellen werden, wenn die eine Seite der Zelle sich sehr erweitert
(Chlamydomonas asymmetrica), durch die Struktur oder Gestalt ihrer Mem-
bran oder die Lagerung der Tochterzellen (Chl. subcaudata nach HAzEN85),
schlieBlich durch exzentrische Insertion der Geiflel oder GeiBleln, doch ist
in keinem dieser Fille iiber die Existenz spiegelbildlicher Formes etwas
bekannt.

Unter den Protococcales besitzen viele Ankistrodesmus-Arten links-
schraubige Korpergestalt, die Zellen von A. spirale sind auBlerdem zu (wie
die Abbildungen zeigen) linksschraubigen Biindeln umeinandergeschlungen.
Linksstreifung der Pellicnla weist Lagerheimia splendens auf, Ankistrodesmus
Spirotaenia aber besitzt einen innerhalb der stabformigen, radiarsymme-
trischen Zelle zu einer Rechtsschraube von 3'/,—4 Umgingen aufgewun-
denen Chromatophor; doch bedeutet dieser ,.entgegengesetzte* Verlauf
keine Inversion, vielmehr ist vermutlich wie bei manchen anderen Formen
die Aufwindung des Chromatophors ohne Zusammenhang mit der Schrauben-
bewegung: Jedes lange Band nimmt innerhalb eines beschrinkten dreh-
runden Raumes bei regelméBiger Lagerung die Gestalt einer Schrauben-
linie an, wobei Links- oder Rechtswindung gleich wahrscheinlich ist.

Unter den Chrysomonadinen zeigen viele Angehérige von Chro-
mulina einen schraubigen Chromatophor, der z. B. bei der drehrunden Chr.
nebulosa (Abb. 53¢) rechtsgewunden ist, ein Fall, der dem von Ankistrodes-
mus Spirotaenia gleichwertig an die Seite zu stellen ist. Eine schraubige
Leistenstruktur am Gehiuse weisen viele Dinobryon-Arten auf, und in Uber-
einstimmung mit der vermutlich linksdrehenden Bewegungsweise lassen alle
Abbildungen Linksstruktur erkennen.

* Korperliche Linkstorsion mit rechtsschraubigem Schwimmen wire
fir Sch. phacus eher zu verstehen.
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Besonders unter den Eugleninen sind Schraubenstrukturen oft, viel-
seitig und stark ausgeprigt. Weit verbreitet ist zundchst die ,,Spiral*-
streifung der Pellicula, die derjenigen der Ciliaten gleichwertig an die Seite
zu stellen ist. Ebenso wie dort gibt es auch unter den Eugleninen noch
solche Arten, bei der die Streifung rein meridional verlauft (einige
Phacus-Spezies), bei der Mehrzahl der Formen jedoch (Phacus, Dinema,
Lepocinclis, Euglena, Heteronema usw.) ist durch Torsion des Korpers eine
schraubige Streifung entstanden. Vom zartesten, kaum sichtbaren Linien-
system iiber schraubige Punkt- und Héckerreihen bis zur kielartigen Strei-
fung (Urceolus costatus, Abb. 54a) sind alle Uberginge vorhanden. Hete-
ronema spirale KLEBS (Abb. 54b) kann als Extrem dieses Schraubungstypes
gelten. — Der Verlauf der Streifung ist bei allen bisher bildlich dargestellten

Abb. 53. a Spirogonium chlorogonoides. (Nach Abb. 54. @ TUrceolus costatus
PASCHER.) b Scherffelia ovata. Ansicht von der Lemm. (Nach STEIN.) b Heterone-
Schmalseite. (Nach PASCHER.) ¢ Chromulina ma spirale Klebs. (Nach LEMMER-
nebulosa. Rechtsschraubiger Chromatophor. MANN.)

(Nach PASCHER.)

Formen linksgewunden. Sind bei einzelnen Arten die Chromatophoren-
korner in zu den Pelliculastreifen parallelen Reihen geordnet, so werden
diese bei Torsion der Zelle die Schraubung mitmachen, wie bei Euglena
minima und E. splendens (beide Male links). — In nicht allzu seltenen Fillen
ist eine Torsion des gesamten Zellkorpers eingetreten, so bei Euglena
spiroides (Abb. 55a), torta, oxyuris und tripteris (Abb. 55b) und bei Hete-
ronema spirale und Klebsii. Merkwiirdigerweise zeigen im Gegensatz zu
allen anderen Formen die beiden in der Literatur immer wiederkehrenden
Abbildungen von E. oxyuris und H. Klebsiti Rechtswindung, und die pla-
stische Art, in der diese Rechtstorsion in den Figuren wiedergegeben ist,
laBt kaum einen Zweifel zu, daB es sich um eine Fehlbeobachtung handeln
konne.

Soweit iiber das Kreinsche Silberliniensystem Untersuchungen an
Flagellaten vorliegen, férderten sie immer Linkswindung der Haupt-
linien zutage (KLEIN®Y, JfROVEC®? 53), sowohl bei freilebenden wie bei endo-
parisitischen Formen.

Die Dinoflagellaten sind samtlich asymmetrisch gebaut,
mit Ausnahme einiger sehr primitiver Formen, die man neuerdings
zu dieser Gruppe rechnet, obwohl sie noch keines der typischen
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Ordnungsmerkmale aufweisen. Die Asymmetrie tritt bei vielen
Arten &uBerlich durch die verschiedenen Fortsitze des Korpers
augenfillig zutage, eindeutig charakterisierbar ist sie jedoch durch
den Verlauf der Ringgeifielfurche, die in Form einer Schrauben-
linie von 3/,, meist 1 oder mehr als 1 Umgang den Kérper umzieht
(Abb. 561f.). Ist auch fir die L&angsgeilel eine Furche vor-
handen, so ist bei stark tordierten Formen wie Gyrodinium oder
Cochlodinium (Abb. 56) auch diese leicht schraubig, und zwar
stets gleichsinnig zur RinggeiBelfurche gewunden.
Unter den Gymnodiniden,
die nur eine diinne und unkom-
plizierte Zellulosemembran be-
sitzen, ist die GeiBelfurche
stets linksgewunden, das gleiche
geben Koroip und SwEzY®® in
der Einleitung zu ihrer grofen
Monographie dieser Tiergruppe
an. Indessen finden sich in
diesem Werke von einer Art,
Cochlodinium elongatum n. sp.,
Abb. 55. @ Euglena die nur an einer einzigen Stelle ;1 56, cochlodi-
spiroides. (Nach  oinmal gefangen wurde, 3 Ab. nium = atromacula-

l‘ZEMMERMA_NN.) . tum. Querfurche und
b Euglena tripteris. bildungen’ die mﬁg]icherweise Langsfurche (punk-

(Nach KLEBS) > i tiert) linksschraubig.
das gleiche Tier darstellen, mit (Nach E0FoID und

stark rechtsschraubigem Verlauf der Geilel- '
furche, wihrend Hinweise auf diesen entgegengesetzten Windungs-
sinn im Texte fehlen. Bestehen diese Abbildungen zu Recht, so
kann es sich nur um inverse Tiere, also Angehérige einer inversen
Art oder einer zufillig inversen Population einer normalen Art,

wie solche z. B. in Zicks inversen Urceolarien vorlagen, handeln*.

* Der Umstand, daB sich in der Koroip-Swezyschen Monographie
diese 3 Abbildungen einer anscheinend invers gewundenen Form finden,
ohne daB im Text ein entsprechender Hinweis vorhanden ware, ist deshalb
um so verwunderlicher, weil die beiden Autoren in einer fritheren Arbeit58
ausdriicklich hervorhoben, sie hiatten bei Durchsicht vieler Tausender Dino-
flagellaten kein einziges inverses Exemplar gefunden und aus diesem Grunde
eine Abbildung eines inversen Ceratium gravidum bei Dapay®%® und eine
ebensolche eines Cochlodinium pulchellum LEBOURs®%8 als ,,lapse of drawing*
erklirten, weil ,,in der Beschreibung keine Notiz iiber diese grundlegende
Modifikation des Koérperbaues* vorhanden wire. Zur Veranschaulichung

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 5
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Von den iibrigen, stark gepanzerten Arten der Dinoflagellaten
besitzen allein Diplopsalis saecularis, einige andere D.-Arten
sowie die Untergattung Protoperidinum (Abb. 58) von Peridinium
eine rechtsschraubige Quergeifelfurche. Indessen handelt es sich

hier (zumindest bei vielen,
wahrscheinlich aber) bei
allen diesen rechtsdrehen-
den Arten nicht um
Inversion, sondern
um  Hyperstrophie,
eine Erscheinung, die von
gewissen  Schneckenge-
héusen her bekannt ist.
Bei allen linksdrehenden
Querfurchen (Abb. 57a)

Abb. 57. 'Steinlella fragilis. @ Linksdrehende, abstei- h?'ndeh? es smh, wenn man
gende GeiBel-Querfurche. (Verindert nach SCHUTT.) die Gelﬁelspalte als An-

bHypomi::;i%?f;ﬁ’ﬁ‘éﬁ“é&géf-rqu?gfﬁigmdrehender fang der Furche betrach-
tet, um absteigende
Schrauben. Eine hypo-
thetische inverse Form,
also mit gleichfalls ab-
steigender, aber rechts-
gewundener GeiBelrinne,
wiirde das in Abb. 57b
dargestellte Aussehen ha-

ben. Bei allen Rechts-
Abb. 58. Peridinium glo- Abb. 59. Goniodoma po- < 1: o . .
bulus Stein. Rechts- lyedricum Jorgs. (=acu- perldmeen, fiir die bisher

drehende, aufsteigende minatum Stein). (Auf- : 69 fin.
GeiBel-Querfurche. Gs steigende linksdrehende Angaben vorhegen ) fin

= GeiBelspalte. (Nach GeiBel-Querfurche.) den sich indessen rechts-
SCHUTT.) (Nach STEIN.) )

drehende aufsteigende

Schraubenlinien (Abb. 58), deren Entstehung wohl am einfachsten

so zu denken ist: Die urspriinglich infolge der linksrotierenden

Bewegung bei allen Peridineen entstandene linksschraubige Geiflel-

bildeten Verff. LEBOURs Abbildung und eine eigene Zeichnung von C. p. ab,
und merkwiirdigerweise hat gerade die erstere, irrtiimliche Abbildung mit
dem Untertitel ,,Cochlodinium. Nach Kororp und Swezy‘ versehen, als
Typus des Dinoflagellaten bisweilen in zusammenfassende Darstellungen
iiber Asymmetrien (z. B. HAECKER!®) Eingang gefunden.
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furche flachte sich bei einem oder einigen Seitenzweigen des
Systems mehr und mehr ab, vielleicht infolge Inversion der Be-
wegung, infolge Ubergangs zur alternierend links-rechts-rotieren-
den Bewegungsweise (s. 0.) oder aus anderen Griinden. Die Gang-
hohe der Schraube wurde immer kleiner und schliellich gleich
Null, so daB eine kreisformige Furche entstand, wie sie bei manchen
Arten der Untergattung Euperidinium von Peridinium und bei
vereinzelten anderen Arten vorhanden ist. Nahm, wie Analoges
von den hyperstrophen Schneckengehédusen her bekannt ist, diese
Abflachung noch weiter, ,,ins Negative hinein, zu, indem das
distale Furchenende bei seiner Aufwirtswanderung beharrte, so
entstand eine &duflerlich rechtsgewundene Geiflelfurche, die man
nach dem Vorbild der Schnecken als ultralinks bezeichnen mufte.
Echte inverse Arten sind also, das vielleicht noch zweifelhafte
Cochlodinium elongatum ausgenommen, nirgends konstatiert, eben-
so wurden intraspezielle Inversionen niemals beobachtet*.

Als Anhang, getrennt von diesen bisherigen Befunden, soll eine Mit-
teilung MaNGINs®2 Berucksichtigung finden, die die Existenz spiegelbild-
licher Exemplare derselben Art behauptet und deshalb an dieser Stelle von
grof8ter Wichtigkeit ware, wenn es nicht zweckméifBig sein diirfte, ihr mit
einiger Vorsicht zu begegnen. ManNGIN legt in Worten und Abbildungen
dar, daB er von Peridinium ovatum, oceanium, depressum, pentagonum,
pellucidum, pedunculatum u. a. (also sowohl von Angehérigen des links-
drehenden Subgenus Euperidinium wie des rechtsdrehenden Protoperi-
dinum) Links- und Rechtsindividuen beobachtet habe, die sich nicht blo8
hinsichtlich der GeiBelquerfurche, sondern auch beziglich der gesamten
Plattenanordnung wie Bild und Spiegelbild verhielten, und zwar sollen
Links- und Rechtstiere etwa in gleicher Haufigkeit vorhanden sein
(L:R="74:79 in einer, = 121:104 bei einer anderen P. ovatum-Popu-
lation). Ebenso findet er von Diplopsalis lenticula BERGH, die einen fast
vollig symmetrischen Panzer und im Einklang damit eine kreisformige
Querfurche besitzt, aberrante Exemplare (wie sie als gelegentliche Ab.

* Wenn ScHUTT, der sich einer von der unserigen abweichenden und
auch in der Peridineenliteratur inzwischen aufgegebenen Nomenklatur be-
diente, auf S. 117 schreibt, er habe allein bei Goniodoma acuminatum eine
,»Rechtsdrehung*‘ gefunden, an die er selbst kaum glauben wollte und be-
zuglich seiner Angabe eine Revision winschte, ,,um zu konstatieren, ob
hier Irrtum, Anomalie oder Regel vorliegt®‘, so muf} diese ,,Rechtsdrehung*‘
in aufsteigende linksdrehende GeiBlelfurche ubersetzt werden; eine solche
liegt bei dieser Art merkwurdigerweise auch tatsachlich vor (Abb. 59). Es
mull dahingestellt bleiben, ob es sich hier um Sonderentwicklung, Ver-
lagerung der GeiBelursprungsstelle oder Inversion eines ultralinks-
gedrehten Tieres handelt (s. w. u.).

5*



68 Protozoa. Flagellata.

normititen von frilheren Autoren bereits beschrieben wurden) in groBer
Haufigkeit: sie besaflen entweder einseitig, also asymmetrisch, eine akzesso-
rische Apikalplatte, oder sie entsprachen der D.!. var. minor PAULSENS,
hatten gleichfalls eine solche Platte, differierten von PAULSENs Varietit
jedoch hinsichtlich der Anzahl der iibrigen Platten. Die erste Gruppe trennt
MANGIN als Peridiniopsis asymmetrica, die zweite als Peridinium Paulsent
ab®. Von diesen beiden Formen nun fand der Autor gleichfalls spiegel-
bildliche Individuen, leicht zu erkennen an der Lage der akzessorischen
Apikalplatte, bei P. Paulsent auch an der Anordnung der iibrigen Platten,
im ersten Fall mit einem Verhiltnis R: L= 93:70, im zweiten 55: 18,
wobei hier iiber 73 Individuen kein Entscheid getroffen werden konnte. —
Auf Grund unserer bisherigen Darlegungen wire die Existenz solcher In-
dividuen, wie M. sie beobachtet zu haben glaubt, durchaus maglich, ihr
gelegentliches Auftreten sogar wahrscheinlich. Die inversen Exemplarc der
normalerweise rechtsdrehenden P.-Arten (ovatum, pellucidum, peduncu-
latum) besiBen eine linksdrehende aufsteigende GeiBelquerfurche, wie sie
bei Goniodoma acuminatum existiert (s. o. FuBnote), so daBl die Entstehung
dieser Art als Nachkommen solcher gelegentlicher inverser Tiere geklart
wire. Indessen scheint es — einzig und allein — aus dem Grund angebracht,
ManGiINs Befunden mit gewissem Zweifel zu begegnen, weil keiner der friihe-
ren Autoren, die ein weitaus gréBeres Material als M. durchsichteten und
auf den Verlauf der Querfurche aus systematischen Griinden wohl acht-
hatten, nichts iiber solche inverse Individuen berichten. So besteht die
Gefahr, daB M. ,,sich dadurch geirrt hat, daB er die Plattenmusterung bald
von der AufBenseite, bald das Spiegelbild von der Innenseite her durch den
Zellkorper hindurchsehend, beobachtet und abgebildet hat*, wie PETERS®?
schreibt, der als einziger M.s Arbeit bisher kurz beriicksichtigt hat.

Erwéhnenswert sind schlieBlich noch mutationsartige Variationen des
Plattenmusters, das den Panzer der Peridineen bildet. Bei Betrachtung
hinreichend groBlen Materiales erweist sich dieses Muster als vielseitig va-
riabel, hier sind jedoch vor allem gewisse Verlagerungen der als ,,2a‘
bezeichneten Interkalarplatte von Interesse, die bei den normalen
Formen mit symmetrischem Panzer ,,median‘ liegt, bisweilen jedoch etwas
nach links oder rechts verschoben sein kann (,,left oblique®, ,,right oblique‘‘),
so daB eine asymmetrische Tafelung entsteht. Listen von Formen, bei
denen solches bekannt ist, geben PETERS®? und DANGEARD®!. Wesentlich
ist, daBl solche Verlagerung bei einigen Arten sehr selten ist, bei anderen
relativ haufig, bei wieder anderen findet sie sich bei der Hauptmasse der
Individuen, und schlieBlich gibt es Arten, von denen nur asymmetrische
Tiere bekannt sind. Tritt die Verlagerung selten, mehr oder weniger als
Abnormitét auf, so ist sie bald links-, bald rechtsgerichtet; wo sie hiufiger
innerhalb einer Art auftritt, ist der Verlagerungssinn konstant. Die Ver-
lagerung besitzt offenbar den Charakter einer fluktuierenden (oszillie-
renden) Variation, die hier und da erblich werden kann und dann
eine asymmetrische Rasse erzeugt.

In anderer Weise asymmetrisch ist die zu den urspriinglichsten
Dinoflagellaten gehérige Familie der Prorocentraceae: ihr
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Korper ist fast bilateralsymmetrisch, nach Muschelart von einer
zweiklappigen Schale umschlossen, doch sind die beiden Klappen
einander meist nicht vollig gleich. So tragt z. B. bei Prorocentrum
micans EERBG. allein die linke dorsal, neben der GeiBelspalte, einen
groflen Zahn. Von Inversionen ist nichts bekannt. Schraubige intra-
zelluldre Bildungen, z. B. die ,,Spiralfaden® in den Nesselkapseln
der Polykrikinen, die ,,Linse‘‘ von Pouchetia®® usw., sind, da mit
der Schraubenbewegung in keinem urséchlichen Zusammenhang
stehend, verschieden gewunden; nihere Angaben dariiber fehlen.

Auch unter den parasitischen Flagellaten ist die Schrau-
bengestalt weit verbreitet, wenn sie auch oft wegen der Kleinheit
der Tiere schwer erkennbar ist. 7T'richomonas z. B. besitzt eine
schraubig den Korper umziehende undulierende Membran, der
Korper von Dinenonympha ist stark linkstordiert, und unter den
Hypermastiginiden, jener abgeleitetsten Flagellatengruppe, die
ausschlieflich als Symbionten im Darme holzfressender Termiten
leben, sitzen bei den Holomastigotinen die GeiBeln in rechts-
schraubig, bei Pseudotrichonympha in linksschraubig den Korper
umziehenden Béndern. Uber Linkstorsion der Silberlinien s. w. o.

Von den Spirochéten, die meist den Flagellaten anhangs-
weise angereiht werden, hat NEUMANN®4 in den letzten Jahren
eine Reihe kinematographischer Aufnahmen veréffentlicht, die
dartun, dafl zumindest Sp. pallida und einige andere parasitische
Spirochédten nicht korkzieherartige Gestalt besitzen, wie in den
meisten Lehrbiichern beschrieben wird, sondern dafl ihr Korper
in einer Ebene hin und her gewellt ist, hochstens mit ganz ge-
ringen Abweichungen von der Ebenheit, die mit Schraubung kaum
etwas zu tun haben. Uberdies erwiesen sich die Spirochiten als
stark formverénderlich, die ,,Windungen‘‘ ihres Korpers als nichts
Vorgebildetes oder Dauerndes. Unter solchen Umstinden ver-
lieren auch viele Angaben friitherer Autoren, z. B. daf} die limnische
Sp. plicatilis doppelte Schraubung zeige, indem sich auBler den
kleinen Schraubenwindungen noch eine superponierte Schraubung
zweiter Ordnung finden sollte, und #hnliches, viel an Glaub-
wiirdigkeit.

Zusammenfassung iiber Flagellaten und Infusorien.

Fast alle Asymmetrien der Flagellaten und Infusorien besitzen
den Charakter von Torsionen. Erste Ursache dieser kérperlichen
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Torsionen ist in allen Fillen die schraubige Bewegungsweise, die
vor allen bleibenden Asymmetrien des Korpers entstand.

Der Torsionssinn der Bewegungsbahn war bei allen ur-
spriinglichen Protozoen (Flagellaten und prostomen Ciliaten) links-
drehend, ihm korrespondiert die bei diesen Gruppen durchgehend
verbreitete Linkstorsion des Kdérpers (Oberflachenstreifung und
Silberliniensystem bei freilebenden und parasitischen Euflagel-
laten und den prostomen Ciliaten, die QuergeiBelfurche der
Dinoflagellaten).

Inversion des Bewegungssinns bei einzelnen Arten oder ganzen
Gruppen ist, besonders bei den Infusorien, ein hiufiges Vor-
kommnis.

Der Windungssinn intrazelluldrer Bildungen (Chromato-
phoren, Kerne usw.) ist unabhéngig von dem der Schraubenbahn
und der durch sie bewirkten kérperlichen Torsion, sofern es sich
nicht um urspriinglich meridionale, der Kérperstreifung parallele
Chromatophorenbénder handelt.

Euflagellata: Sinn der Bewegung und kérperlichen Torsion
links. Inversion des Bewegungssinns anscheinend selten; invers
tordierte Arten liegen nur nach Abbildungen vor, auBlerdem sind
von den endoparasitischen Formen die Holomastigotinen rechts-
schraubig begeiflelt.

Dinoflagellata: Bei den ungepanzerten Formen Léngs- und
Quergeillelfurche stets absteigend linksschraubig (als einzige sehr
fragliche Ausnahme laut Abbildung Cocklodinium elongatum).
Bei den gepanzerten Quergeillelfurche entweder gleichfalls ab-
steigend linksschraubig oder, hieraus nicht durch Inversion,
sondern durch Hyperstrophie entstanden, aufsteigend rechts-
schraubig; aufsteigend linksschraubig (Inversion von aufsteigend
rechtsschraubig?) allein bei Goniodoma acuminatum. — Die
Existenz der ManGinschen inversen Exemplare ist in Frage zu
stellen.

Prostome Infusorien: Urform eiformig, meridional ge-
streift, linksrotierend. Bewegungssinn innerhalb der Gruppe ver-
zweigt, liberwiegend links. Torsion des Korpers und der Korper-
streifung links, ausgenommen die verwandten Gattungen Phacus
und Stephanopogon.

Ubrige schlingende Holotricha: Bewegungssinn gruppen-
verzweigt; bei einigen, besonders bei platten Formen, ist der
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Korper sekundér gleichsinnig zur Schraubenbahn verbogen.
Schraubige Streifung sehr selten.

Strudelnde Holotricha, Hetero-, Hypo- und Oligo-
tricha: Bei den gemeinsamen Urformen aller Strudler wechselte
der Bewegungssinn zur Rechtsschraubung, so entstand aus
mechanischen Griinden die ausnahmslose Rechtsschraubung von
Peristom und adoraler Wimperzone. Die meisten Strudler kehrten
spater aus ZweckmaBigkeitsgrinden (s.o.) zur linksdrehenden
Bewegung zuriick. Schraubige Streifung selten, entweder gleich-
sinnig zum Peristom und mit diesem in genetischem Zusammenhang
(dann rechtsgewunden) oder Neuerwerbung (dann unvollkommen
und Windungssinn uneinheitlich).

Peritricha: Vermutlich entstanden aus einem total inversen
Exemplar unter den primitiven Strudlern. — Adorale Membran
der Spirochoniden (L- und R-monostrophe, amphidrome, raze-
mische Arten und solche mit bistropher, beiderseits eingerollter
Membran). Verzweigungsmodus von Zoothamnium (razemisch).

Tintinnodea: Bewegung linksschraubig? Wulstspiralen, Ver-
steifungsleisten und Hochfalten des Korpers iibereinstimmend
linksgewunden, zwei inverse Arten bekannt. Hochfalten am
Hinterende nach Abbildungen amphidrom und gruppeninkonstant.

Inversionen: Inverse Exemplare sind bekannt von Dino-
flagellaten (?), Urceolaria (Peritricha), Spirochona; Kolonie von
Zoothamnium razemisch. Inverse Arten in fast jeder Gruppe.

§11. Porifera und Coelenterata.

a) Porifera.

Von den Schwimmen mit ihrem monaxonen dder sekundér regellos-
asymmetrischen Kérper sind fast keine Merkmale oder Strukturen bekannt,
die unter das RL-Problem gehéren. Er-
withnenswert sind nur einige Arten, z. B.

Euplectella aspergillum OWEN, deren Kiesel-

nadeln zu schraubig oder wenigstens schrau-

bendahnlich rechts- und linksgewundenen

Ziigen verflochten sind, die sich durch-

kreuzen und auf diese Weise ein regelmaBiges  Abb. 60. Zwei spicgelbildliche
G.ritterwerk bilfien'. Die Skeletr.mdeln selbst Eg;h%s;;"lmfgma ;&’gs&’f"%g’:&
sind iiberall prinzipiell symmetrisch gestaltet F. E. SCHULZE.)

und besitzen, wenn sie sekundir verbildet

sind, meist mindestens noch eine Symmetrieebene. Fehlt auch diese, so ist
die Symmetrielosigkeit stets durch zusatzliche Bildungen bedingt, z. B. wenn
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an einer monaxonen Nadel Dornen in unregelmiBiger Anordnung auftreten.
(Neben solchen finden sich auch Nadeln, an denen die Dornen in rege!-
maBigen Quirlen sitzen, von Nadeln mit schraubiger Dornenverteilung aber,
deren Existenz keineswegs unwahrscheinlich ist, besitzen wir keine Kennt-
nis.) — Bei den Sechsstrahlern (Oxyhexaktinen) gewisser Schwamme
pflegen die Nadelspitzen umgebogen zu sein, so dal asymmetrische Gebilde
entstehen, die Rechts- und Linksexemplare unterscheiden lassen (Abb. 60).
Doch sind stets beide Typen an demselben Individuum nebeneinander vor-
handen, so dal diesen Abweichungen vom urspriinglichen reguliren Bau
mehr der Charakter einer fluktuierenden Asymmetrie und nicht der eines
RL-Merkmales zukommt.

b) Coelenterata: Nesselzellen.

Die Coelenteraten besitzen eine Reihe echter asymmetrischer
Merkmale, unter denen die an Nesselzellen auftretenden die ver-
breitetsten sind. In nicht weniger als fiinferlei Hinsicht lassen
sich an Nesselzellen Asymmetrien nachweisen, und diese fiinf
Moglichkeiten sind:

«) die schraubige Aufwindung des Nesselfadens in der nicht
ausgeschleuderten Kapsel;

f) schraubige Strukturen am Nesselfaden;

y) schraubige extrakapsulidre Gebilde innerhalb des Plasmas
der Nesselzelle;

d) die Gestalt der Nesselzelle selbst;

¢) akzessorische Asymmetrien, Windung des ausgeschleuderten
Fadens, Anordnung der Nesselzellen am Korper.

Die Aufwindungsweise des ruhenden Nesselfadens
innerhalb der Kapsel ist bei derselben Zellsorte derselben Art im
wesentlichen konstant, bei verschiedenen Sorten derselben oder
verschiedener Arten verschieden. Allein die Hydra-Spezies be-
sitzen 4 Nesselzellarten, und unter diesen wiederum ist nur bei
den groBlen Penetranten der Endfaden von Anfang bis Ende
schraubig aufgerollt: er zieht zunédchst vom Entladungspol gegen
die Kapselbasis, und der weitaus grofiere Rest des Fadens ist dann
schraubig um das Basalstiick, also senkrecht zur Léngsrichtung
der Zelle, aufgerollt, und zwar so, daB die erste Windung unge-
fahr in der Zellmitte liegt und die weiteren Windungen gegen die
Zellbasis absteigen. Bei den ,streptolinen Glutinanten‘
(Abb. 63) hingegen legt sich der Faden sogleich in (je nach der
Spezies) 3 bis 4 (seltener mehr) regelmiBige Schraubentouren,
wahrend der Rest im basalen Kapselabschnitt unregelmiBig auf-
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geknauelt ist. In den ,stereolinen Glutinanten‘ (Abb. 63)
ist die Lagerung iiberhaupt bedeutend regelloser, hier ist bei
H.attenuata PALLAS der Faden in der Lingsrichtung der Zelle auf-
geknduelt, bei anderen Arten quer oder auch schrig zur Zell-

Abb. 61. Halsstuck einer Penc- Abb. 62, WiLLsches Schema einer Penetrante von
trante von Hydra attenuata Pal- Hydra. L = Lasso. (Nach WILL.)
las. (Nach P. SCHULZE.)

keinem Falle so exakt und regelmiBig, wie die Abbildungen
fritherer Autoren glauben lieBen, immerhin miiBte bei den ersten
beiden der genannten Zellarten der Aufwindungssinn des
Fadens feststellbar sein. Angaben dariiber liegen indessen
nirgends vor, vielmehr finden sich in den Zeichnungen jedes
Autors Links- und Rechtswindungen nebeneinander vertreten und
man kénnte, da als Grund fiir die schraubige Lagerung einzig und
allein die zweckmiBige Unterbringung des langen Fadens in der
Kapsel in Betracht kommt, vermuten, daB je nach den in der
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Zelle zufillig vorhandenen Bedingungen die Lagerung bald
links-, bald rechtsherum, also individuell-razemisch, erfolgt, wenn
nicht der Nesselfaden schraubige Strukturen und die ganze Nessel-
zelle Asymmetrien aufwiese, die ohne Zweifel monostrophen
Charakter besitzen: So ist es nicht unwahrscheinlich, daB3 die
Strukturen, Asymmetrien und der Lagerungssinn des Fadens
miteinander zusammenhingen und also auch dieser zumindest
individuell und artlich konstant ist. Moglich ist auch eine zu-
nehmende Stabilisierung der schraubigen Lagerung, z.B. von
den Stereolinen (Abb. 63c) iiber die Streptolinen von Hydra

Abb. 63. Nesselkapseln von Hydra attenuata Pallas. Abb. 64. Ausgeschleuderte
a Volvente. b Streptoline Glutinante. ¢ Stereoline Gluti- Volvente von Hydra, eine
nante. (Nach P. SCHULZE.) Borste umschlingend.

vulgaris P. (anfangs drei lockere, nicht sehr regelmaBige Quer- bis
Schragwindungen, Rest regellos) und die von H. aftenuata (vier
regelmiBige, auffallende Windungen, Rest zwar unregelméBig,
aber offenbar einigermafBen konstant gelagert) zu den Penetranten.

Schraubige Strukturen am Nesselfaden und seinem
Basalstiick im besonderen sind zwar nicht bei allen Nesselkapsel-
arten ausgebildet, dort, wo sie sich finden, aber deutlich und
reichhaltig ausgeprigt. Da nur bei 2 Gattungen Angaben iiber
den Windungssinn dieser Strukturen vorliegen, aus den Ab-
bildungen aber (wegen der bei diesem kleinen Objekt leicht mog-
lichen Vertauschung von Ober- und Unterseite im optischen
Bild) Riickschliisse nicht zuldssig sind, geniigt es, als Beispiel die
Schraubenstruktur der am besten untersuchten Penetranten von
Hydra attenuata8® anzufithren: Am kegelférmigen Basalstiick
des Fadens (Abb. 61) finden sich drei Stilette, von denen bei
einseitiger Betrachtung meist nur zwei sichtbar sind; von jedem
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geht je eine schraubig rechtsgewundene* Dornenreihe aus, und
nach einem kurzen Zwischenstiick beginnt der eigentliche Faden,
der von einem gleichfalls rechtsschraubigen Liniensystem iiber-
zogen ist, das aus drei mit !/, GanghShenunterschied aufeinander-
folgenden getrennten Schraubenlinien besteht (WiLL®%®° und
P. Scuurze®®). Auch fir viele andere Hydrarierarten iiberwiegt
beim Schraubenliniensystem des Endfadens in den Abbildungen
der Autoren die Rechtswindung, fiir die von ihm untersuchten
gibt EwaLp?? ausdriicklich Rechtswindung an, ebenso wird fiir
die Siphonophore Agalma Rechtsstruktur des Fadens ausdriicklich
betont?®, und gleichfalls Rechtswindung meint K. C. ScHNEI-
DER®%, wenn er ,,von Widerhaken in dreifach linksspiraliger An-
ordnung‘“ beim Nesselschlauch von Physophora spricht. Be-
ziiglich der Dornenreihen am Halsteil des Fadens finden sich in
den Abbildungen der iibrigen Autoren Links- und Rechtswindung
nebeneinander, doch sind ohne Zweifel alle Schraubenstrukturen
des Fadens gleichsinnig gewunden, und die neueren Untersuchun-
gen sprechen dafiir, dafl Rechtswindung tiberwiegt, daf
die schraubigen Strukturen der Nesselkapselindividuell
und artlich monostrophen und vielleicht auch gruppen-
konstanten Charakter besitzen.

Auch im eigentlichen Plasma der Nesselzelle, aulerhalb der
Kapsel, treten schraubige Bildungen auf, ja bisweilen ist in der
Literatur iiberhaupt von ,spiralig angeordneten Waben des
Plasmagefiiges die Rede. Es handelt sich hierbei um kork-
zieherartig gewundene Fibrillen oder Fasern, die meist von der
AuBenwand der Kapsel in den Stiel der Nesselzelle ziehen, unter
verschiedenem Namen (Lasso, AuBlenschlauch, Stielfasern
usw.) beschrieben wurden, iiber deren Aufwindungssinn Angaben
fehlen ; doch spricht der Charakter dieser von der eigentlichen Kapsel
sicherlich unabhéngigen Gebilde, die in der Literatur vorhandenen
bildlichen Wiedergaben und manches andere mit groBerer Wahr-
scheinlichkeit fiir individuelle Inkonstanz des Windungssinns.

Daf} die ganze Nesselzelle ein asymmetrisches Gebilde
ist, derart, dafl an ihr eine obere, untere, vordere, hintere, linke
und rechte Seite unterscheidbar ist, wurde bereits von K. C.
ScHNEIDER fiir Physophora behauptet und neuerdings von

* ScHULZE®® schreibt, offenbar in Anwendung einer &lteren Nomen-
klatur, linksgewunden.



76 Porifera und Coelenterata.

P. ScrULZE fiir die Penetranten von Hydra bestitigt. Einbuch-
tungen der Wand der kaum je ganz radisrsymmetrischen Kapseln,
Differenzierungen des Halsstiicks und die Lage und Struktur des
Deckelapparates bewirken diese Asymmetrie. Sie besitzt, nach
den iibereinstimmenden Angaben der Autoren zu schlieBen,
monostrophen Charakter und macht so in Verbindung mit
den monostrophen Strukturen der Nesselkapsel selbst
auch die Konstanz des Aufwindungssinns am ruhen-
den Nesselfaden wahrscheinlich.

Die Art und Weise, wie der ausgeschleuderte Faden einer
Volvente ein stabférmiges Gebilde (Borste oder Bein eines Beute-
tieres) umschlingt, ob in links- oder rechtsgewundener Schraube
(Abb. 64) oder unregelmaBig, ist rein vom Zufall bedingt.

Die Anordnung der Nesselzellen am Kérper oder an den
Tentakeln ist bei verschiedenen Formen verschieden. Wirtel,
unregelméfige Verteilung und Anordnung in Halbkreisen, die
leicht ein schraubiges Nesselband vortduschen kénnen, ist bekannt,
Anordnung in wirklichen Schraubenlinien indes bis jetzt noch
nicht beschrieben.

c) Coelenterata: Knospungsgesetze und Torsionen

des Stammes.

Der pflanzliche Habitus, vor allem der Hydropolypen, kommt
vorzugsweise dadurch zustande, daB3, dhnlich wie die Blitter oder
Bliiten der Pflanze, auch die Polypenkopfchen an einem (meist
verzweigten) Stamm, dem Hydrocaulus, hervorsprossen. Damit
jeder Hydranth bzw. jede durch Knospung entstehende Meduse
gleichméafBigen Anteil am Auflenmedium gewinne, ist nun schrau-
bige Anordnung oder solche in Wirteln am zweckmaBigsten, doch
kommt diese letztere nur so lange in Betracht, als die einzelnen
Polypen bzw. Medusen klein sind und sich gegenseitig nicht
storen. Eine solche schraubige oder schraubenahnliche Ver-
teilung ist nun zwar an verschiedenen Stellen in der grofien
Gruppe der Coelenteraten anzutreffen, doch handelt es sich dabei,
soweit unsere bisherigen Kenntnisse reichen, fast stets um Einzel-
falle von fast ausnahmshaftem Charakter. Bei den Hydroid-
polypen iiberwiegen weitaus solche Wachstumsgesetze, wo alle
Polypen in einer Ebene oder die Sprossen alternierend in zwei
aufeinander senkrechten Ebenen liegen; daneben kommt es vor,
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daB ein Stamm allseitig in mehr oder weniger regelloser Weise
Nebenaste entsendet. In anderen Fillen, wo man friiher schrau-
bige Anordnung annahm (Siphonophoren), hat sich diese Ansicht
neuerdings als irrig herausgestellt’®. Da dort, wo wirklich schrau-
bige Knospungsgesetze statthaben, keine Angaben iiber den Win-
dungssinn vorliegen, geniigt es, einige Beispiele herauszugreifen.
Vorher sei bemerkt, daBl eine 4uBerlich schraubige Vertei-
lung der Knospen am Stamm durch zweierlei Mechanis-
men bewirkt werden kann: Entweder ist der Stamm
ungedreht, und die Ansatzstellen der Knospen liegen
auf einer wirklichen, ihn
umziehenden Schrauben-
linie, oder die Knospen
entstehen uni- oder héch-
stens biserial hinterein-
ander, und erst durch Tor-
sion desStammes um seine
Achse kommt eine schrau-
bige Verteilung zustande.
Die Anordnung der Knospen
Anb.05, Mo von in Schraubenlinion gilt borcits AL % Gonangiun
Sc?ﬁggifl]g::) ngf;fl- fiir gewisse Spezies der friiheren spiralis. N(g;Wh
Gattung Hydra. Bei Pelmato-
hydra oligactis bilden sich die Knospen nacheinander und ordnen
sich in einer Schraube an, indem jede jiingere Knospe um etwas
mehr als 120° von ihrer Vorgéngerin absteht und gleichzeitig etwas
hoher riickt. Bei gut ernahrten Tieren mit viel Knospen ist die
Schraube eng, bei schlechter erndhrten zieht sie sich auseinander,
in beiden Fallen schreitet die Knospung von der Basis gegen die
Tentakel fort (FriscHHOLZ%7). Sertularia cupressina’ L. liefert
ein Beispiel der anderen Moglichkeit, daB, oft in ganzer Aus-
dehnung, der Stamm tordiert ist, so daB die Hydranthen nach
allen Richtungen des Raumes verteilt werden; Ahnliches gilt fiir
Hydrallmania falcata H., Thujaria thuja L. und einige andere
Arten*. Bei Lafoea’ ist lediglich der Stiel der Hydrotheken

* Zum Beispiel Hydrocladia®!. Bei Obelia commissuralis sind die Aste
des Caulus in einer Schraube angeordnet®3. — Die sich zum Boden ,,ran-
kende‘‘ Hydrorhiza legt sich bei vielen Campanulariden in schraubige Win-
dungen?®3,
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schraubig gedreht (Abb. 65), Gleiches findet sich oft bei Campa-
nularia integra Mc GILL., wo auch die Gonotheken meist mit einer
stark hervortretenden Schraubenfurche versehen sind, und C.
spiralis®® (Abb. 66) weist bereits in ihrem Namen auf die schrau-
bigen Gonangien hin. Ob ein Zweck mit dieser Schraubengestalt
verbunden ist, sei dahingestellt, iiber die Entstehungsursache
aber laBt sich auf Grund vergleichender Betrachtungen (§ 44)
feststellen, daB iiberall ein quergeringelter (annulater) Bautyp
das Primire ist, und daB hier und da sekundir auf mutativem
Wege die einzelnen Ringel sich zu einer Schraubenlinie ver-
einigten, wodurch die Festigkeit des ganzen Gebildes ohne Zweifel
erh6ht wurde (Zweck?). — Unter den Margeliden (Anthomedusae)
herrscht bei solchen Formen, die am Manubrium durch Knospung
neue Medusen hervorbringen, ein eigentiimliches Bildungsgesetz:
die einzelnen Knospen entstehen hier nacheinander, zwar nicht
in einer Schraubenlinie, sondern in Viererquirlen, doch derart, daf
jedes der 4 Tiere eines Wirtels einen bestimmten, seinem Alter
entsprechenden Platz einnimmt. So ist die Gesamtanordnung
in Anbetracht der Grofenunterschiede eine asymmetrische und
von ihr ein Links- und ein Rechtstyp moglich. Soviel bis jetzt
bekannt ist, ist nur diejenige Alternative verwirklicht, die das
folgende Diagramm A wiedergibt:

1 1
5 5
9 9
3711 1284 4812 173
10 10
6 6
2 2
A B

wahrend B die inverse Moglichkeit bedeutet (die erste Knospen-
wirtel liegt oben, jede folgende weiter unten am Manubrium).

Bei einigen zur verwandten Familie der Codoniden gehorigen Sarsia-
Spezies entstehen am Manubrium, das bei voller Ausdehnung die mehr-
fache Lange der Glockenhohe erreicht, in echtschraubiger Anordnung junge
Medusen, weshalb man diese Formen fruher in die Verwandtschaft der
Siphonophoren stellte. Ahnliches ist ubrigens auch bei einigen, den Sarsien
nahestehenden Arten beobachtet.

Fiir die Siphonophoren mit langgestrecktem Stamm wurde frikter,
vorwiegend einer Ansicht CHUNs folgend, angenommen, daf3 die zahlreicken
Anhange uniserial auf der ,,Ventralseite*“ des Stammes entspringen und
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durch ,spiralige Drehung* dieses Stammes die &uBerlich bi- oder multi-
seriale Anordnung entstiinde. Nach neueren Untersuchungen erscheint es
jedoch ,kaum zweifelhaft, daB nicht nur bei Calycophoren, sondern auch
bei Physophoren die behauptete Torsion des Stammes eine Téuschung ist
und héchstens, wenn iiberhaupt, als seltene Ausnahme vorkommt*. ,,Eine
Spiraldrehung des Stammes mit sekundérer Wanderung der einzelnen Or-
gane um diesen herum findet niemals statt, sondern die gegenseitigen Lage-
beziehungen und die Opposition der Hauptglocken sind primére Erschei-
nungen, der Ausdruck ihrer verschiedenen Genese am Stamm‘ (MOSER??).
Ein junges, auf der D. Siidpolarexpedition erbeutetes Forskalia-Exemplar
z. B., mit einer grofen Zahl junger Glocken aller Gréfen und vielen Glocken-
knospen versehen, zeigte nicht die Spur einer Torsion des Caulus. Unan-
getastet durch diese neueren Ergebnisse bleibt die Tatsache, da namentlich
die groBen, langgestreckten Formen bei Alteration sich kontrahieren, wo-
bei der Hauptstamm sich nach Art eines Vorticellenstieles in schraubige
Windungen legt, und in der Ruhe sich wieder ausstrecken, so da8 z. B. fast
alle fixierten Stammbruchstiicke groBer Formen schraubig verzerrt sind.
Ebenso vermdégen sich die Nesselfaden der Siphonophoren in bald schrau-
bige, bald unregelmiBige Windungen zu legen. Der Windungssinn aller
dieser schraubigen Gestalten ist individuell-konstant, iiber seine Verteilung
innerhalb der Arten liegen keine Angaben vor.

Auch unter den Anthozoen ist hier und da schraubige Knospung oder
Torsion des Stammes anzutreffen. Bei Acanella’® unter den Gorgonarien
z. B. sitzen die Polypen bald unregelméaBig oder in unregelmafigen Wirteln,
bald zweireihig, bald auch in ,lockeren Spiralen‘ (A. sibogae). Unter den
Chrysogorgiiden hat sich die duBerlich schraubige Anordnung der Zweige
infolge Torsion des Stammes allméhlich herausgebildet: Primitive Formen
breiten ihre Aste noch in einer Ebene aus, andere zeigen eine schwach
schraubige Drehung der ,,Léngslinie, in der die Stamméste stehen‘, und
bei Chrysogorgia selbst ist der Drehungswinkel groBer geworden, so daB
eine gleichmiBige Verteilung der Aste und Polypen im Raume zustande
kommt. — Auch unter den Antipatharien® finden sich Arten mit tor-
diertem Stamm und genetisch einseitig und einreihig angeordneten Po-
lypen, so daB diese &uBerlich in regelméaBigen Schraubenlinien sitzen (Sticko-
pathes gracilis [GrAY] var. «), bei anderen Formen kommt die Torsion des
Stammes in der spiraligen Anordnung der Dornen zum Ausdruck.

Dariiber, ob die Tentakel am Mundkegel der Hydroidpolypen oder die
Gonophoren am Blastostyl bisweilen eine schraubige Verteilung zeigen,
waren Angaben nicht aufzufinden.

d) Coelenterata: Andere Asymmetrien.

Der radidre Bau der Coelenteraten bringt es mit sich, daB selbst bei
einseitiger Riickbildung gewisser Organe oder Kérperanhinge keine echten
Asymmetrien entstehen. So gibt es unter den Hydromedusen Arten, wie
Euphysa tentaculata, die einen groBen, zwei kleine und einen véllig redu-
zierten Tentakel besitzen, bei anderen (E. aurata, Steenstrupia nutans,
Gattung Hybocodon) ist iiberhaupt nur mehr ein Tentakel, dieser allerdings
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meist sehr voluminés, entwickelt. Trotzdem besitzen diese in zusammen-

fassenden Darstellungen iiber Asymmetrien bisweilen aufgefiihrten Formen

eine Symmetrieebene: diejenige, in der der Tentakel liegt. — Erwihnt

seien schlieBlich die Spiralzooide gewisser Hydropolypensticke (Hy-

dractinia), die diesen Namen zum Teil kaum verdienen.
Schraubenbewegung der Larven.

e) Zusammenfassende Tabelle iiber die wichtigsten
RL-Merkmale der Schwamme und Coelenteraten.
Spongia: spiegelbildliche, sekundar asymmetrische Oxyhexak-

tine; individuell-razemisch (fluktuierend?).

Aufwindung des Nesselfadens: individuell konstant? Zu-
nehmende Stabilisierung der Lagerung des Fadens bei den ver-
schiedenen Sorten von Nesselzellen?

Schraubige Strukturen am Nesselfaden: individuell konstant
(rechts), artlich monostroph (rechts), Anzeichen fiir Gruppen-
konstanz.

Asymmetrische Gestalt gewisser Nesselzellarten: individuell
konstant, artlich monostroph.

Knospungsgesetze: RL-Verteilung? Margeliden: monostroph.

Schraubige Gonangien und Gonangienstiele (entstanden aus
dem annulaten Typ).

§ 12. Vermes Platyhelminthes (Plattwiirmer).
a) Turbellaria (Strudelwiirmer).

Abgesehen von scharf umgrenzten Stellen driisigen Epithels,
,,Driisenflecken‘‘ oder ,,Driisentaschen‘, die bei vereinzelten Arten
asymmetrisch iiber den Korper verteilt sein kénnen, finden sich
bei den Turbellarien konstante Abweichungen vom bilateral-
symmetrischen Bau nur im Bereich des Genitalsystems. Hier
und in noch héherem Grade bei den Trematoden fiihrt die Aus-
bildung des kompliziert zusammengesetzten Geschlechtsapparats,
mit seinen teilweise paarigen, teilweise unpaaren in der Mediane
gelegenen Bestandteilen, in dem meist stark dorsoventral abge-
platteten Koérper zu Verlagerungen und Riickbildungen der
mannigfachsten Art.

Die Hoden sind bei den Turbellarien stets paarig angelegt. In seltenen
Fallen jedoch besteht Unpaarigkeit??, indem der Hoden einer Seite (Rhino-
pera, hier nach dem links gelegenen Samenbehalter vermutlich der rechte
riickgebildet) oder alle Hodenfollikel einer Seite ( Prorhynchus-Arten, rechts
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reduziert) riickgebildet sind. Bisweilen (M esostoma productum Scamipt) sind
allerdings die beiden, bilateral angelegten Hoden, mindestens zum gréBten
Teil, miteinander verschmolzen. Fiir Qyratriz, wo gleichfalls nur ein links-
gelegener Hoden vorhanden ist, nehmen BrESSLAU®! und MEIXNER?? Re-
duktion des rechten, STEINBOCK!?* lediglich eine Verlagerung der ver-
schmolzenen Hoden beider Seiten nach links an. Schiene es nach alledem,
als ob der unpaare Hoden stets links lige, was auf Reduktion des rechten
hinwiese, so hat MEIXNER®? neuerdings bei der von ihm neubeschriebenen
Familie der Gnathorhynchidae (Prognathorhynchus, Gnathorhynchus) das
Gegenteil, einen unpaaren, stets rechts gelegenen Hoden, gefunden. —
Bei Tricladen, wo die Hoden meist in mehrere bis viele Follikel zerfallen
sind, liegen diese bisweilen alternierend oder regellos asymmetrisch.

Vom weiblichen Apparat?® sind &hnliche Reduktionen bekannt.
Abb. 67 gibt als Grundschema des tetrameren Ovars die weibliche Gonade
von Paravortex wieder (Typus A): Das vordere Dimer ist zu Keim-, das
hintere zu Dotterstécken differenziert. Umgekehrt verhilt es sich bei den
meisten marinen Rhabdocoelen: vorn zwei Dotter-, hinten zwei Keimstocke
(Typus B). Von diesen beiden Typen existieren nun eine Reihe von Ab-
weichungen, die so zustande kommen, daB eines oder mehrere (bis 3) Viertel
der urspriinglich vierteiligen Geschlechtsdriise riickgebildet werden.

Geht beim Typus B das linke hintere Dimer verloren, so erhélt man
eine Gonadenform, die bei Profoplanella und bei den meisten SiiBwasser-
und Landrhabdocoelen verwirklicht ist. Daneben sind in geringer Zahl
Arten bekannt, bei denen die Reduktion das rechte hintere Viertel betroffen
hat (Carcharadopharynx arcanus'®d, Acrochordonoposthia ophiocephalal®s,
Ascophora elegantissima®®). Einige Formen variieren hinsichtlich der Keim-
stocklage: so ist bei Dalyella styriaca®! in 70% das linke, in 30% das rechte
Germar entwickelt. Bei der Gattung Gyratriz?®® ist gleichfalls nur das linke
Ovar vorhanden, das dann mit dem ebenfalls nur links entwickelten Hoden
(s. 0.) die linke Korperseite einnimmt, doch sind einige Fille bekannt, wo
auch das rechte Ovar — kleiner oder gleich gro8 wie das linke — ausgebildet
war®®®, Die vorn gelegenen Dotterstocke sind bei Gyratrix paarig entwickelt,
nur G. hermaphroditus besitzt einen einzigen rechts gelegenen Dotterstock,
der indes — unwahrscheinlich, aber immerhin méglich — den verschmolzenen
und aus Platzmangel (links: Hoden 4 Ovar) nach rechts geriickten Vitel-
larien der iibrigen Arten entsprechen kénnte. Als Grund fiir diese ver-
schiedenartigen Reduktionen bei Land- und SiiBwasserturbellarien
wurde von verschiedener Seite der Ubergang aus dem Meer- ins néhrstoff-
armere SiiBwasser verantwortlich gemacht. Indes hat MEIXNER®® kiirzlich
eine groBe Zahl neuer primitiver Arten aus der Kieler Bucht, die meisten
vorerst nur dem Namen nach, aufgefiihrt, deren Keimdriisen gleichfalls
groBtenteils unpaar sind. Bei den Gnathorhynchiden (MEIXNER 1929) sind
alle Keimdriisen, Hoden, Ovar und Dotterstock, infolge Reduktion der
Organe einer Seite, unpaar: es liegen bei Prognathorhynchus alle drei rechts,
bei Guathorhynchus conocaudatus Hoden rechts, Germar und Vitellar links,
bei @. hastatus Hoden und Vitellar rechts, Germar links neben letzterem.—
AuBer bei den Gnathorhynchiden ist auch bei Psammorhynchus und Rhin-
epera ein Dotterstock reduziert.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 6
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Uber den Typus A (Paravortex) mit vorngelegenen Keim- und hinten-
gelegenen Dotterstécken ist weitaus weniger bekannt. Verlust des rechten
vorderen Keimstockes fiihrt zur Gonade von Bresslauilla®® (Abb. 67), doch
ist als wesentlich anzumerken, dal REISINGER 2 Exemplare mit reduziertem
linken und ausgebildetem rechten Ovar gefunden hatl03,

Bei den Prorhynchiden®® schliefllich ist nur eine weibliche Gonade vor-
handen, ein Keimdotterstock, der aufzufassen ist als das rechte hintere
Viertel der urspriinglichen tetrameren Geschlechtsdriise.

Abb. 67. a Tetramere Gonade von Paravortex. b Gonade von Bresslauilla. Rechtes
Ovar riickgebildet. (Nach REISINGER.)

Dort, wo beide Gonaden entwickelt sind, brauchen sie keineswegs immer
gleich groB und symmetrisch gelagert zu sein. Bereits von den Acoelen,
viel haufiger von héheren Strudelwurmgruppen, kennt man Fille, wo die
Gonade der einen Seite, artlich konstant, grofer als die der anderen ist oder
wo die eine schrig hinter oder direkt hinter der anderen liegt.

Uberblickt man abschlieBend diese verschiedenen Ausbildungs-
typen des Geschlechtsapparats (Tabelle), so zeigt es sich, daB
beziiglich der Reduktion eines oder mehrerer Teile der urspriinglich
tetrameren weiblichen Gonade oder der paarigen Hoden fast alle
denkbaren Moglichkeiten verwirklicht sind, da8 anscheinend
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also die Reduktion in regelloser Weise bald die linke,
bald die rechte Korperseite betroffen hat*. Indessen
zwingen Befunde, wie sie bei den aus den Turbellarien entstan-
denen Klassen der Saug- und Bandwiirmer auBerordentlich
haufig sind, zu einer etwas anderen Beurteilung. Bei den Saug-
wiirmern bereits ist der Genitalapparat in seiner Gesamtheit im
allgemeinen asymmetrisch gelagert und gleichzeitig am Total-
préparat leicht zu iiberblicken, und daher hat man friihzeitig die

Hoden | Weibliche Keimdriise
vorn hinten
H [ re| li |re| 1 |re
1 | Rhinepera, Prorhynchus,
prk J—
9 Gn(jgt/}:gz;xnch'i d;ze: E H }verschieden, siehe Text
3| Paravortex . . . . . . . H H|K|K|D|D]|=TypusA
4 | Meiste marine Rhabdocoela | H | H | D | D | K | K | = Typus B
5 | Protoplanella und meiste
Land- und SiiBwasser-
Rhabdocoela . . . . . H H|D| D|—|K
6 | Carcharodopharynz wsw. . |H |H|D | D | K | —|[ 28 B
7 | Bresslauilla . . . . . . . HIH|K|—|D|D
8 | Inverse Bresslauilla . . . |H |H|—|K | D | D [ ®¥8 A
9| Gyratriz . . . . . . .. H* — |1 D | D | K |(k)|aus B
10 | Gyratriz hermaphroditus . |H*| — | — |D*| K | —
11 | Prorhynchiden . . . . . . — | — | — IKD

H = Hoden, K = Germar, D = Dotterstock. * == evtl. noch fraglich,
ob Reduktion oder Verschmelzung + Verlagerung vorliegt.

Entdeckung gemacht, dafl ein inverser Situs dieses Apparats
keineswegs zu den Seltenheiten gehért, vielmehr finden sich sowohl
Formen, bei denen Links- und Rechts,,lage‘‘ gleich haufig sind,
wie andere, bei denen die erste oder die zweite weitaus oder (vor-
laufig) absolut iiberwiegt. DaB solche Inversionen auch bei
Turbellarien vorkommen, zeigen die inversen Bresslauilla-Indivi-
duen REISINGERs sowie Dalyella styriaca, bei der in 70% das
linke, in 30% das rechte Germar entwickelt ist. Wendet man
daher die Uberlegungen, die sich bei Saugwiirmern wie iiberhaupt

* Dabei ist Voraussetzung, daB eine unpaare, auf einer Seite liegende
Gonade den dieser Seite zugehérigen Teil der urspringlich paarigen Gonade

darstellt, eine Voraussetzung, die meist erfullt, in den iibrigen Fillen wahr-
scheinlich ist.

6*
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bei allen Tiergruppen mit Situs inversus eines Organs ergeben,
auf die Strudelwiirmer an, so gelangt man zu folgenden Fest-
stellungen: Aus dem symmetrischen Typus B (Nr. 4 in der
Tabelle), der den sehr urspriinglichen marinen Rhabdocoelen eigen
ist, entwickelte sich beim Ubergang — SiiBwasser - Land durch
Reduktion des linken Germars der Typus 5; einige Arten neigen
zu Inversionen, indem bei einem kleineren oder groferen Bruch-
teil der Individuen das rechte Germar statt des linken reduziert
ist (Dalyella), bei anderen (6) ist diese Inver-
sion konstant geworden, hier sind Ein- und
Riickschlége zum alten Zustand zu erwarten,
und ein solches Beispiel zeigt Gyratrix (9),
wo ausnahmsweise das reduzierte Ovar wieder
auftreten kann. — Aus Mangel an Tatsachen-
kenntnis lassen sich fir den Typus A (Para-
vortex), fir die zusdtzliche Reduktion eines
Dotterstocks und fiir die Riickbildung eines
Hodens ahnliche Uberlegungen vorerst noch
nicht anstellen, fiir die Hoden scheint es, als

) ob Reduktion des rechten die Regel, des linken
Abb. 68. Distales Ende

des Penisrohres von die Inversion darstelle. Zusammenfassung ind.
Astrotorhynchus bifi-

dus. 4 echtegewun- Asymmetrische Ausmiindungen der priméren
b Linksgewundene ge- oder zusdtzlichen Geschlechtskanile, wie sie bei den
zihnte Varietdt. (Nach  Trematoden so haufig sind, kommen bei Strudel-

GRAFF.) . . :
wiirmern nur #uflerst vereinzelt vor.

Asymmetrisch sind weiter die oft sehr verwickelt gebauten
ménnlichen Kopulationsorgane. So weist der Bulbus penis von
T'rigonostomum setigerum O. ScHM. drei fixe, in den Abbildungen
linksgewundene Schraubenwindungen auf, der Penis von Micro-
stomum lineare soll die Gestalt einer schwach schraubig gedrehten
Chitinsichel besitzen, der interessanteste Befund aber hat sich
bei Astrotorhynchus bifidus (M’INT.) ergeben: Hier schlieBt sich
(Abb. 68) an den Bulbus penis ein voluminéses Chitinrohr an,
dessen Aullenseite eine in 6—17 Schraubentouren herumlaufende
Verstarkungsleiste triagt. ,,Diese liegt im Genitalkanal in dem
Zwischenraum des in das Lumen vorspringenden Spiralmuskels
wie eine Schraube in der Schraubenmutter.” Besonders merk-
wiirdig ist nun, daB dieses Gebilde bei einem Teil der Tiere rechts-
gewunden ist und dann eine gleichformig flache Verstiarkungsleiste
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tragt, wihrend es bei anderen Tieren linksgewunden ist und die
Leiste dann mit zierlichen Zahnchen besetzt ist (Abb. 68)%.

Auch die ausfiihrenden Kanile (z. B. die Vagina von Bergendalia)
konnen sich in artkonstante Windungen legen, von anderen Formen (z. B.
Solenopharynz sp.) wird eine ,,Bursa seminalis‘‘ mit schraubig verlaufender
kutikularer Innenmembran beschrieben. Schliellich ist von Otoplana inter-
media pU PL. ein Kanal unbekannter Funktion zu erwihnen, der vom ménn-
lichen Kopulationsorgan nach der Bauchseite zieht und dort asymmetrisch
ausmiindet.

Ferner: Spermatozoen. Schraubenbewegung. Spiralfurchung.

b) Trematodes (Saugwiirmer).

Im Gegensatz zu den Turbeliarien, deren Korper fast stets
bilateralsymmetrisch ist, sind von den Trematoden einige Gat-
tungen und Arten mit asymmetrischem Koérperbau beschrieben.

Von den Monogena ist bei Azine'?? das Hinterende schrig abgestutzt,
die Verteilung der Haftapparate daher eine asymmetrische, ebenso sollen
bei Gastrocotylel®®, Pleurocotyle''® und Pseudaxine'l* die Haftorgane nur
auf einer Korperseite liegen, wihrend Vallisia!2® linkerseits ungefahr in der
Koérpermitte eine Verdickung besitzt, durch die die hintere Hélfte des
Koérpers vom geraden Verlauf abgelenkt wird. Unter den Digena ist zwar
die Verteilung der meist wenigen Saugnipfe eine regelméaBige, dafiir kénnen
die kutikularen Haftapparate regellos asymmetrisch iiber den Kérper ver-
streut sein. Auch sind Formen mit asymmetrischem Korper beschrieben,
z. B. das schraubig gekriimmte Monostomum spirale (D1Es.)!1%, daneben
auch solche mit geknickter Hauptachse oder einseitig eingekriimmtem
Korper!10,

Asymmetrien von viel wesentlicherer Bedeutung enthélt auch
hier der Genitalapparat. Der ganze aus Hoden, Ovar, Dotter-
stécken, Receptaculum und MErLISschem Organ (,,Schalendriise‘)
bestehende Komplex einschlieSlich der Verbindungs- und Aus-
fithrwege ist meist asymmetrisch gelagert, etwa so, da3 die Hoden
mehr links und schrig hintereinander, das Ovar rechts usw.
gelegen ist. Die ganze gegenseitige Anordnung der Einzelteile des
Geschlechtsapparates ist zwar bei jeder Art nicht absolut konstant,
,,die Erfahrung lehrt, daBl Ortswechsel (sogar Formwechsel) der
Geschlechtsdriisen und -géinge in dem weichen Parenchym sowohl
embryonal als — wenn auch geringgradiger — bei erwachsenen
Trematoden in bestimmten Grenzen méglich ist* 109, Indessen
— abgesehen von diesen individuellen Variationen, die bei manchen
Arten haufiger als bei anderen sind — sind die wesentlichen
Lagebeziehungen der Einzelteile des Genitalapparats zueinander
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doch gesetzmiBige und innerhalb der angegebenen Schwankungs-
breiten konstante — mit Ausnahme der von STILES und HassaL126/7
entdeckten* Tatsache, daB ein totaler Situs inversus des
Geschlechtsapparats, von KOwWALEWSKY!!® , Amphitypie‘
genannt, eintreten kann. Bei solchen inversen Tieren liegt der
ganze Genitalapparat — unbeschadet der sonstigen individuellen
geringgradigen Lagevariationen — genau spiegelbildlich zu dem
der Normaltiere, also derart, daB sich die homologen Organe
decken, wenn zwei Tiere mit den Bauchseiten aneinanderliegen.
Auch die ausleitenden Kanile sind, falls sie auf beiden Seiten
ungleich entwickelt oder paarig und asymmetrisch gewunden
sind, bei spiegelbildlichen Tieren vertauscht. Die Inversion der
Geschlechtsorgane ist besonders dort auffallig und deutlich er-
kennbar, wo eine asymmetrisch (links oder rechts) gelegene
Geschlechts6ffnung (s. u.) vorhanden ist, wihrend sie umgekehrt
in den Fillen, wo sie median miindet und alle Organe mehr oder
weniger paarig symmetrisch bzw. median angeordnet sind,
iberhaupt schwer feststellbar bleibt. Fast alle Autoren vor 1900
und viele der spiteren Jahre haben die Inversion der Organe
nicht beachtet: in den von ihnen gegebenen Abbildungen ist
Ventral- und Dorsalseite sehr oft vertauscht.

Eine Liste solcher Formen, bei denen Amphitypie beobachtet
oder ausdriicklich hervorgehoben wurde, gibt die folgende Tabelle.

Es zeigt sich, daB in fast allen Fallen das Verhéltnis von
Links- zu Rechtstieren ein amphidromes ist. Eine streng
razemische Verteilung ist nur fiir Dicrocoelium lanceolatum
sichergestellt, doch ist es wahrscheinlich, dal auch bei manchen
anderen der in der Tabelle aufgefiihrten Arten Normal- und
Inverstiere gleich haufig sind. Ubereinstimmend hiermit be-
richtet BARKER!0? (in einer Mitteilung, von der bedauerlicher-
weise nur ein Resiimee vorliegt), er habe auf Grund eigener Unter-
suchung sowie Studiums der Literatur bei 26 Spezies (zu 11
Distomum- und einer Monostomum-Gattung gehorig) Amphi-
typie festgestellt, wobei der Prozentsatz der Inversen, je nach
der betreffenden Art, zwischen 3 und 50% schwankte. Gelegent-
lich wird auch von anderen Gattungen und Arten iiber Situs

* Gelegentlich finden sich bereits bei friheren Autoren Angaben iiber
inverse Lagerung einzelner Organe, ohne daB es feststellbar wire, ob dabei
ein Situs inversus vorlag®!?.
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inversus herichtet (z. B. Pneumonoeces variegatus®®, Bunodera
rodulosal®®, Anaporrhudum albidum''?, Anisocoelium capitella-
tum1?, Hel. jometra mutabilis'\?, Bilharziells pulverulental?4),
doch ergeben jolche Einzelbefunde keinen Anhalt iiber die wirk-
liche Verteilung von Rechts und Links bei diesen Arten, und offen

Art Autor Normal : Invers
Metorchis complexus (St.etH.). . . . . STILES u. HASSAL 6:4
» crasstusculus (Rup.) . . . . . KowALEWSKY ?:3
' crasstusculus (Rup.). . . . . . JAacoBY 77:7
» poturzycensis (Kow.) . . . . . KowALEWSKY ?:1
' albidus (BRAUN) . . . . . . . JACOBY 52:16
' truncatus (Run.) . . . . . . ' 44:6
Opisthorchis felinews (R1v.) . . . . . . KOWALEWSKY ?:?
' felineus (R1v.) . . . . . . JACOBY 92:8
. longissimus var. corvinus (ST.
eteH) . . . ... ... STILES u. HAssAL 2:2
» lancea (D1ES.) . . . . . . . WESKI 398: 2
Athesmia heterolecithodes (BRAUN) . . . Jacosy 7:4
Dicrocoelium lanceolatum (St.et H.) . . ' 10:5
' lanceolatum . . . . . . . HorLrack 333: 333
. concinnum (BRAUN) . . . . . 3:1
Distomum mutabile MoLIN . . . . . . . ' 6:4
Hemistomum spathaceum DIEs. . . . . . KRrAUSE* 4:1
' excavatum DIES. . . . . . ' 3:4
’ confusum KRAUSE. . . . . . 4:1
. attenuatum v.LiNst. . . . . 2:3
' cochleare KRAUSE . . . . . ' 4:1
. spathula Dies. . . . . . . ' 4:4
. ellipticum BRANDES . . . . ' 2:2
' clathratum Dies. . . . . . ' 5:3
’ pseudoclathratum KRAUSE . » 2:1
. alatum DiEs. . . . . . . . ' 14:2
Paragonimus ringeri (CoBBOLD). . . . . Kuso 012 11:7
Plesiochorus cymbiformis (Qorgoderidae) . FuBRMANN | Amphitypie
haufig

bleibt vor allem die Frage, ob es Formen gibt, bei denen Amphitypie
nur sehr selten (wofiir Opisthorchis lancea als einzige der in der
Tabelle aufgefiihrten Arten zu sprechen scheint) oder vielleicht
gar nicht (?) vorkommt. Hervorgehoben zu werden verdient,

* Bei Hemistomum sind, wegen der ungefihr medianen Lage des Ovars,
diejenigen Formen als ,,normal‘‘ bezeichnet, bei denen das MEHLISsche
Organ rechts liegt; bei einigen dieser Arten liegt dann das Ovar schwach
links.
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daB nach KowaLEwsKY Individuen derselben Art, die in dem-
selben Wirtstier gefunden wurden, mit einer einzigen Ausnahme
stets zur Halfte Links-, zur Hilfte Rechtstiere waren, doch diirfte
es sich hierbei um geringe Anzahlen gehandelt haben. Ebenso
berichtet JacoBY!!8 von einem Wasserhuhn, das drei normale
und ein inverses Tier von Athesmia heterolecithodes enthielt.

Die Frage, welcher Situs als der ,,normale* fiir die Trema-
toden, und zwar speziell fiir die Digena, zu bezeichnen ist, 1a8t
sich nicht mit schematischer Einfachheit beantworten. Es
leuchtet zunichst ein, daBl bei den razemischen Arten die Be-
zeichnungen ,,normal“ und ,invers’“ nur einen Sinn behalten,
wenn man sie auf eine einheitliche Trematodenorganisation
bezieht. Fiir eine solche scheint nun allerdings zu sprechen, daf
das stets unpaare Ovarium die rechte Korperseite bevorzugt und
von den beiden relativ zueinander recht verschieden gelegenen
Hoden* der grofere Teil** auf der linken Korperseite liegt,
und auch die Geschlechts6ffnung miindet dort, wo sie die Mediane
verlassen hat, meistens in der linken Korperhélfte. Indessen
reichen diese Indizien keineswegs aus, bei einer beliebigen Art
eindeutig zu bestimmen, was Normal- und was Inverstier ist,
und darum erscheint es insbesondere fraglich, ob die in der obigen
Tabelle (deshalb, weil sie haufiger sind) als normal bezeichneten
Individuen von Hemistomum und nicht vielleicht die zugehdérigen
Inversen den Normaltieren der iibrigen Arten homolog sind.

DaB die Geschlechts6ffnung der Digena die Tendenz
besitzt, von der Mediane nach der linken Korperhélfte abzu-
wandern, wurde bereits erwihnt; sie miindet dann links ventral
bis links marginal, ja kann sogar iiber die Randlage auf die Dor-
salseite heraufriicken!14. Die folgende Liste fiihrt die Familien
mit links- oder vorwiegend linksstindiger Geschlechtséffnung
auf***;

Digena: Steringophoridae (schwach 1i.), Zoogonidae (links),
Allocreadiidae (schwach seitlich), Opecoelidae (schwach seitlich),
Lissorchidae (links marginal), Stictodoridae (schwach links), Prono-

* Wo sich (selten) unpaare Hoden finden, stets durch Verschmelzung
entstanden4,

** d. h. beim einzelnen Tier der groBlere Teil der Hodenmasse.

*** Angaben in den Klammern nach FUHRMANN!!4; ob ,Jateral* immer
mit ,,meistens links* gleichbedeutend ist, sei dahingestellt.
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cephalidae (meist links), Rhabdiopoeidae (seitlich), Aporocotylidae
(dorsal-lateral), Spirorchidae (lateral), Schisostomidae (mehr oder
weniger links).

Liegt bei diesen Familien die Geschlechtsoffnung links bzw.
nur bei inversem Situs rechts, so gibt es einige wenige Familien,
wo die Rechtslage des Genitalporus die normale ist:

r Stomylotrematidae (rechts).

Cephalogonimidae (iiber oder rechts neben dem Mundsaugnapf).

Diese Familien sind offenbar, da auch der iibrige Genital-
apparat nicht dagegen spricht, als inverse Familien, d.h. als
Abkommlinge inverser und diese Inversion vererbender Individuen
anzusehen.

Die Dotterstocke sind nur bei sehr vereinzelten Arten
unpaar entwickelt, sie liegen dann meist median und stellen
offenbar ein Verschmelzungsprodukt dar. Nur bei Athesmia
heterolecithodes ist der eine, und zwar der auf der Ovarseite liegende,
reduziert, also der rechtsgelegene bei Normal- und der links-
gelegene bei inversen Tieren. — Der LaAurRERsche Kanal miindet
stets dorsal und bei der iiberwiegenden Mehrzahl der Arten in der
Mediane nach auBen. Doch wird fiir Opisthotrema cochleare FISCHER,
Gastrodiscos polymastos LEUCK., Phyllodistomum folium (v. OLF.)
und einigen anderen Arten Ausmiindung links neben der Mediane
angegeben!!?, fiir Paragonimus ringeri (== D. westermanni) rechts114
und fiir Cyathocotyle und Psilostomum links oder rechts'l4. Wenn
bei anderen Arten der duBlere Porus nicht genau in die Symmetrie-
ebene fillt, sondern — innerhalb derselben Art — bald links,
bald rechts von ihr liegt, wie es z. B. auch bei Fasciola hepatica
der Fall sein soll, so ist dieses wohl als rein individuelle Variation
zu werten.

Einer besonderen Wiirdigung bediirfen Lage und Miin-
dungsverhdltnisse der ausleitenden und verbindenden
Kanile bei den Monogena. Hier ist im Gegensatz zu den
Digena bei einigen Familien (Protogyrodactylidae, U.-Ord. Poly-
opisthocotylinea) ein Canalis genito-intestinalis vorhanden,
d. h. ein Kanal, der zwischen Ovidukt und dem Darmast einer
Seite verlauft und neuerdings!'* dem gleichnamigen Gebilde der
Turbellarien als homolog erachtet wurde. Er miindet bei allen
Polyopisthocotylinea mit Ausnahme der Polystomiden in den rech-
ten, bei diesen (Polystomum, Sphyranura) indes in den linken
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Darmast*. Individuelle Inversionen sind nicht bekannt, doch ist, da
es ja inverse Gattungen gibt, ihre Existenz sehr wahrscheinlich.

Der innere Genitalapparat der Monogena steht durch zwei,
geltener durch drei Offnungen mit der AuBenwelt in Verbindung:
zur ménnlichen Geschlechts- und Uteruséffnung, die beide
urspriinglich median ausmiinden, tritt bei gewissen Monogena ein
unpaarer, selten paariger Geschlechtsweg — als Vagina be-
zeichnet —, der den Digena vollkommen fehlt und der hier durch
einen oder (infolge dichotomischer Gabelung im Endteil oder,
wenn paarig entwickelt) durch 2 Poren nach auBlen miindet.
Verschiebungen der minnlichen und der Uteruséffnung nach
links oder rechts sind relativ selten, die Vagina aber miindet bald
ventral, bald dorsal, median oder lateral, oder rein marginal,
jeweils links oder rechts nach auBen. Folgende Kombinationen
sind bereits beschrieben!15:

1. a) Alle 3 Offnungen links (ventrolat.): T'ristomum, Epibdella.
b) ,, 3 . rechts (marginal): Acanthocotyle.

c) , 3 » median (ventral): Microcotyle, Axine, Encotyl-
labe.
2. a) Vagina rechts marginal (iibrige median): Tetrancistrum sp., Di-
plectanum.
b) ., ,, dorsolat. (iibrige median): Dactylogyrus.
c) ,» ventrolat. (iibrige median): Dactylocotyle.
3. a) ,, links marginal: vgl. la.
b) ’ ,, dorsolat.: ?
c) v ,,» ventrolat.: Monocotyle.
4. a) ,, median dorsal (iibrige median): Hexacotyle.
b) . . ventral (iibrige median): = lec.

Uber inverse Lage der Miindungen bei einzelnen Individuen
wie iiberhaupt iiber Amphitypie ist bei den Monogenen nichts
bekannt. Es liegt dies aber vor allem daran, da3 diese Gruppe
bisher wesentlich mangelhafter erforscht ist als die Digena.

Fiir einen Entscheid der Frage, welchen Charakter man dem
Situs inversus der Trematoden zuweisen soll, ist es wesentlich, zu
erfahren, ob auch noch andere Organe Asymmetrien aufweisen.
Abgesehen von einer von HECKERT!1® beschriebenen Asymmetrie
des Nervensystems von Urogonimus macrostomus (wo der linke

* Bei den Protogyrodactylidae ist nach den Untersuchungen von T.H.
JornsToN u. O. W.Tiecs [Proc. Linnean Soc. N. S. Wales 47 (1922)] der
Ductus genito-intestinalis beiderseits vorhanden.
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Hauptnerv vorzugsweise den Bauchsaugnapf innerviert und daher
kiirzer ist und einen anderen Verlauf nimmt als der rechte, der
zu den Genitalorganen zieht und die gesamte hintere Korper-
hélfte versorgt) ist es vor allem der Darm, der dadurch asymme-
trisch werden kann, daB seine beiden Schenkel ungleiche Lénge
aufweisen. Der geringste Grad solcher UngleichméBigkeit, den
man gelegentlich bei allen Trematoden sehen kann, findet sich
regelmaBig bei Opisthioglyphe rastellus'®®. Opisthodiscus hat
insofern asymmetrische Darmschenkel, als nur einer gestreckt,
der andere in Keimstockhohe abgeknickt ist. Bei Anisocoelium
capitellatum, A. phallax und Distomum cisticellus MoL. ist konstant
der eine Schenkel um 1/, kiirzer als der °

andere 109114, gewisse Formen zeigen noch

stirkere Riickbildung des einen Schenkels,

und schliellich giht es Gattungen, bei denen

nur noch ein Darmast entwickelt ist (bei Diplo-

zoon paradoxum!°® der rechte, bei Haplocladust14

[Abb. 69] der linke, ferner Tetraonchus monen-

teron1%®, Unicaecum'1?).

Es ist nun von groBem Werte zu erfahren, Abb, 69, Haplocladus
daB die Asymmetrie des Darmes mit der typicus Odhner. Lin-
des Geschlechtsapparates gekoppelt e et
ist: ist das Genitalsystem invers entwickelt, so
ist auch der inverse Darmschenkel der lingere, und umgekehrt.
Offenbar ist also die gemeinsame Anlage des (endodermalen)
Darmes und des (mesodermalen) Geschlechtstraktes invertierbar,
und da fast alle iibrigen Organe streng symmetrisch entwickelt
sind, besteht die Moglichkeit, dal das Tier in seiner Gesamtheit
invers, ahnlich wie die inversen Schnecken, aus einem ,,Ei‘“ (bzw.
Keimballen) mit inversem Mosaik hervorgegangen ist, daB also
in den invertierten Exemplaren totale Corpora inversa vor-
liegen. Dem widerspricht nicht, dafl neben solchen Totalinver-
sionen auch partielle vorkommen: BARKER z. B. berichtet, er
habe — wenn man den Genitaltrakt in 6 Teilbereiche zerlegt —
neben vollstandiger Amphitypie auch ,,Inversionen‘‘ eines, zweier
usw. dieser Bereiche beobachtet. Mag es sich auch in einigen
dieser Fille um bloBe Verschiebungen, hervorgerufen durch die
hohe Plastizitit des alle Organe umbettenden Parenchyms
handeln, so sind solche Teilinversionen durchaus mdglich, sie
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sind von anderen Tieren, z. B. auch vom Menschen her, be-
kannt, wo iiber Inversion aller inneren Organe, des Darm-
systems allein, einzelner innerer Organe usw. Berichte vorliegen
(§ 41).

Es handelt sich demnach bei der Amphitypie der Trematoden
um einen ,,Situs inversus totalis‘‘, bei dem zunichst noch offen-
bleibt, ob nur die inneren Organe oder der ganze Korper inver-
tiert ist. Die moglichen Ursachen dieser Amphitypie werden
zweckmiBig erst im allgemeinen Teil erértert, wenn von anderen
Tiergruppen her Vergleichsmaterial beigezogen werden kann, und
nur der Vollstindigkeit halber sei erwéhnt, dal BARKER ver-
mutet, R- und L-Tiere entstiinden durch Zerfall der Keimballen
(innerhalb der Redien), wiren also spiegelbildlich-symmetrischen
eineiigen Zwillingen gleichzusetzen (§ 46).

Vgl. die Zusammenfassung am Ende dieses Paragraphen.

Ferner: Schraubenbewegung der Larven.

Ubersichtstabelle.
Digena: Geschlechtsdffnung bei vielen Familien
links . . . . . .. ... Amphitypie beobachtet
Geschlechtsoffnung bei 2 Familien rechts . '
Dotterstocke: einseitig reduziert bei
Athesmia . . . . . . . . . ... ’ , ¥
Laurerscher Kanal bei einigen Arten
links . . . . . . ... ...
Lavurerscher Kanal bei 1 Art rechts
- ' ,, 2 Arten links
oderrechts . . . . . . . . . . .. ' ’

Monogena: Canalis genitointestinalis meiste Fa-
milien rechts . . . . . . . . ..

Canalis genitointestinalis 1 Familie

links . . .. .. ... ....

Vagina links, iibrige Offnungen links

oder median . . . . . . . . ..

Vagina rechts, iibrige Offnungen rechts

oder median . . . . . . . . . .

Darmsystem der Trematoden:
Arten mit kiirzerem oder fehlendem linken

Darmschenkel . . . . . . . . . . . .. . , ¥
Arten mit kiirzerem oder fehlendem rechtem
Darmschenkel . . . . . . . . . . . .. . 0 ¥

* Asymmetrie mit der des (iibrigen) Genitalsystems gekoppelt.
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¢) Cestodes (Bandwiirmer)13% 133,

Die Trematoden (und offenbar auch schon die Turbellarien)
zeigen einen hohen Grad von Labilitét hinsichtlich der ,RL-
Orientierung“ der inneren Organe (Darm- und Geschlechts-
system), die in der groBen Héiufigkeit totaler Inversionen dieses
Organkomplexes zum Ausdruck kommt (Amphitypie). Gleich-
giiltig ob die groBe Plastizitit des Parenchyms, in das alle inneren
Organe eingebettet sind, an der Héufigkeit dieser Inversionen
mit Schuld trégt oder nicht, wird man schon wegen der nahen
Verwandtschaft der Saug- zu den Bandwiirmern auch bei diesen
eine Amphitypie erwarten konnen.

So trifft man bei Amphilina, jenem primitiven Bandwurm
mit nur in der Einzahl vorhandenem Geschlechtsapparat, Amphi-
typie, wobei Rechts- und Linkssitus, analog wie beim kleinen
Leberegel, gleich hiufig sind. Bei dieser Form ist die verschiedene
Lage des Genitalkomplexes deshalb schon friihzeitig bekannt
geworden, weil hier die weibliche Geschlechts- und die Uterus-
offnung lateral liegt, weil Vagina und Vas deferens die eine, die
Uterusschlingen die andere Korperhilfte einnehmen und weil hier
auBerdem Ventral- und Dorsalseite leicht zu unterscheiden sind*.

Bei den héheren Formen mit Strobilabildung ist zwar in
der Literatur von Amphitypie nicht mehr die Rede, indes tritt
sie hier als andere gleichwertige Erscheinung wieder auf: Der
Geschlechtsapparat bildet in jeder Proglottide einen asymmetri-
schen Komplex, und die Asymmetrie dieses Komplexes ist nicht
immer in allen Proglottiden desselben Wurmes die gleiche, viel-
mehr treten oft neben Proglottiden eines Typus solche auf, die
zu diesen spiegelbildlich sind, was am auffilligsten dann erkennbar
ist, wenn die Geschlechtsgiinge lateral ausmiinden. Beschrankt
man sich zunéichst auf solche Fille, wo der Uterus keine Aus-
miindung besitzt, wo also in der Regel nur ein Geschlechtsporus
existiert, in dem sich Vagina und Vas deferens vereinigen, so sind
nach der Lage dieser Offnung folgende Typen méglich:

Geschlechtsporus flichenstindig median;

Geschlechtsporus flichenstandig neben der Mediane (z. B. Tricho-
cephaloides) ;

* Bei den héheren Formen ist dies im allgemeinen schwierig; édltere
Bezeichnungen iiber ventral, dorsal, rechts und links sind zum Teil mit
Vorsicht aufzunehmen.
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Geschlechtsporus submarginal (die Verlagerung vom Rande weg ist
sekundar);
Geschlechtsporus marginal;

und bei dem letzten Typus (marginal) kénnen nun, wenn man die
ganze Strobila auf einmal betrachtet, die folgenden Moglich-
keiten unterschieden werden:

1. Unimarginal, d. h. die G.-O.* aller Proglottiden auf derselber
Korperseite;

a) nur links (z. B. Taenia Dujardini, plicata);

b) nur rechts (z. B. T'. struthionis).

2. RegelmiaBig alternierend, d. h. G.-O. in einem Gliede links,
im folgenden rechts usw. (z. B. T'. Studeri, depressa).

3. UnregelméaBig alternierend:

a) Entweder erweckt (bei Durchsicht der Strobila von hinten nach
vorn) die Lagenfolge der G.-O.n den Eindruck rein zufilliger Verteilung,
im Durchschnitt gleich oft rechts und links, analog wie bei einer Serie
von Wiirfen einer Miinze im Mittel gleich oft Bild und Adler fallt (z. B.:
RLRRLRLLR...), oder

b) es folgt auf eine kurze Serie R-Glieder eine solche von L-Gliedern
usf. (z. B.: RRRRLLLLLLRR...).

4. Entweder:

a) bei Typus 1 oder

b) bei Typus 2 tritt gelegentlich die Besonderheit auf, daB die
Gleichartigkeit (a) oder regelmiBige Alternation (b) durch ein inverses
Glied gestort wird, z. B.: ...RRRRLRR ... oder ...LRLRLRLR
RLRLRLR...

Diese Typen, wie sie hier fiir den Fall der rein marginalen
Ausmiindung aufgefiihrt sind und die alle beobachtet wurden,
diirften auch in den Fillen der submarginalen und flachen:tandig-
nichtmedianen Ausmiindung vorkommen (einige davon sind
schon beschrieben), ebenso vielleicht im Falle der rein medianen
Ausmiindung, nur da8 sich hier R- und L-Situs nur in der asym-
metrischen Form des Geschlechtstraktes duflern wiirden, worauf
allerdings anscheinend noch niemand geachtet hat.

Besitzt schlieflich auch der Uterus eine eigene Miindung, so
sind im Extrem 3 Offnungen: ¢, v und u** zu unterscheiden.
Beziiglich ihrer Lage an der Proglottide gibt es dann alle méglichen
Typen, von denen nur einige angefiihrt sein mégen:

* G.-0. = Geschlechtssffnung.
** ¢ — minnliche, v = weibliche G.-0., u = Uteruséffnung.
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a) Schistocephalus. b) Cyathocephalus.  c¢) Viele Bothricocephalus sp.

cvu c ¢ vu flichenstindig me-
cvu v u flichenstén- dian hintereinander
cvau dig dorsal Bei Diplocotyle gelegent-
uve (ventral) lich unregelméBiges Alter-
uve unregelmiBig al- nieren zwischen Ventral-
uve ternierend mit und Dorsalseite wie bei b.
= flachensténdig, c
unreg. alternierend u v flachenstiandig
(Typ 3D). ventral (dorsal).

d) u ventral-flichenstéindig; ¢ v submarginal.

e) u ventral-flichenstéindig; ¢ v marginal, konstant li oder re oder
regelmaBig oder unregelmaBig alternierend.

f) u ventral-flichensténdig; ¢ v dorsal flichenstindig-nichtmedian.

Man erkennt in diesen herausgegriffenen Beispielen von Lage-
beziehungen die obigen 4 Typen wieder, nur daB durch Hinzu-
kommen der Uterus- oder infolge Aufspaltens der gemeinsamen
Geschlechtsoffnung in eine ménnliche und eine weibliche weitere
Komplikationen eingetreten sind. Ein neues Moment, von dem
weiter unten noch die Rede sein wird, betrifft allein das merk-
wiirdige Alternieren zwischen Ventral- und Dorsalseite
bei Cyathocephalus und Diplocotyle.

Versucht man, alle die bisher genannten Typen auf die
urspriingliche Amphitypie der Trematoden zuriick-

zufiihren, so ergeben sich — bei Verwendung der rein sym-
bolischen Ausdriicke R- und L-Struktur — die folgenden Aus-
sagen:

Beim Typus 1 besitzt die Asymmetrie des Geschlechtskom-
plexes innerhalb der Strobila monostrophen Charakter. Tritt
innerhalb der Strobila gelegentlich eine Inversion auf, d.h. ge-
winnt in einer Proglottide einmal ausnahmsweise statt der Rechts-
die normalerweise nur latent vorhandene Linksstruktur die Ober-
hand oder umgekehrt, so resultiert Typus 4a. Offenbar ist also
1 dem 4a zu subsumieren, mit der Voraussetzung, daB die Haufig-
keit inverser Proglottiden bei den Strobilae verschiedener Spezies
eine verschiedene, z. B. eine auBlerordentlich seltene ist.

Bei 3a scheint es so zu sein, daB innerhalb jeder Proglottide
der Entscheid iiber Rechts und Links dem Zufall iiberlassen
bleibt, daB also die gleichen Verhdltnisse herrschen wie bei
Dicrocoelium lanceolatum oder bei Amphilina, auf mehrgliedrige
Bandwiirmer iibertragen.
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Fir 2 muB angenommen werden, daB die Rechtsstruktur
einer eben entstandenen Proglottide in der darauf entstehenden
die R-Struktur unterdriickt und der L-Struktur die Oberhand
gewinnen laBt, und umgekehrt. Hierzu gibt es gewisse Analogien
aus anderen Stimmen des Tierreichs, z. B. die Heterochelie der
Krebse oder die Ausbildung von Réhrendeckeln bei gewissen
sedentaren Borstenwiirmern. Hier ist die eine Schere groSer
bzw. der eine Kiemenstrahl zu einem Deckel entwickelt (+--Struk-
tur), wodurch im Partner der anderen Seite die --Struktur unter-
driickt wird (kleinere Schere, rudimentiérer Deckel). Schneidet
man den groBen Deckel oder die grofle Schere weg, so wird sofort
im anderen Partner die +-Struktur manifest, der sich regene-
rierende urspriingliche +--Partner ist unter EinfluB des anderen
fortan zur —-Struktur verurteilt, bis das Experiment wiederholt
wird usf. Und genau so, wie man bei diesen Tieren durch das
Experiment Formen mit 2 4--Deckeln erzeugen kann und in der
Natur auch gelegentlich solche finden wird, und wie es Arten
gibt, bei denen dieser Zustand der normale ist, so tritt auch bei
den Bandwiirmern (in einigen Ordnungen nur bei einer oder
wenigen Gattungen, in anderen auflerordentlich verbreitet) Ver-
doppelung des Geschlechtsapparates auf (total verdoppelt,
Uterus gemeinsam oder nur ausleitende Kanile verdoppelt),
andererseits kommt dies gelegentlich, aber in der Regel viele
Glieder einer Strobila hindurch, als Abnormitat auch bei
Formen mit einfachem Geschlechtsapparat vor, und auch das
Umgekehrte ist beobachtet, dafl in den Gliedern eines Bereiches
einer normalerweise doppelporigen Strobila nur 1 Genitalapparat
entwickelt ist, wobei in diesem Ausnahmebereich R- und L-Miin-
dung unregelmaBig alternieren. — Wird beim Typus 2 in einer
Proglottide infolge dufBlerer Ursachen statt der obligaten R- die
L:Struktur manifest, oder umgekehrt, so hat man den Ausnahme-
typus 4b vor sich, der sich zu 2 so verhalt wie 4a zu 1.

Typus 3b kann so lange nicht erortert werden, solange nicht
speziell bei den hierhergehorigen Formen untersucht ist, ob nicht
hier vielleicht die Proglottiden in der Knospungszone des Halses
serienweise entstehen. Wire dies der Fall, so kénnte 3b leicht
auf 2 zuriickgefithrt werden.

Da es bei 1 (bzw. auch 4a) L- und R-Arten gibt, ist die Existenz
gelegentlicher inverser Strobilae ciner Art sehr wahr-
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scheinlich. Bekannt dariiber ist nichts, weil bei den so schwer
orientierbaren Bandwiirmern solche inverse Exemplare vollig
unauffillig sind und man sich erst der meist miihevollen Arbeit
unterziechen miifite, bei einer hinreichenden Zahl von Tieren
Ventral- und Dorsalseite exakt festzustellen, um solche gelegent-
liche Inversionen aufzufinden.

Was die alternierende Miindung der Geschlechts-
kanile auf Ventral- und Dorsalseite aufeinanderfolgender
Proglottiden anbetrifft, so braucht dieses Phénomen iiberhaupt
nicht in das RL-Problem hereinzugehéren. Denn es verhalten
sich ja bei Cyathocephalus (s. 0.) und Diplocotyle (s.0.) zwei auf-
einanderfolgende Glieder nicht wie Bild und Spiegelbild, vielmehr
konnen sie miteinander zur Deckung gebracht werden; der Bau
der Proglottiden ist ein solcher, als ob der in beiden Fillen gleich-
sinnig asymmetrische Genitalapparat einmal mit der einen und
einmal mit der anderen ,,Breitseite‘‘ nach unten ins Parenchym
der Proglottide eingebettet worden wire, wobei dann zugleich
mit Links und Rechts auch Oben und Unten vertauscht ist. Man
miiBte sich dann also vorstellen, daB beim Entstehen einer Pro-
glottide der stets gleichsinnig asymmetrische Anlagekomplex des
Geschlechtsapparates sich endgiiltig relativ zum ,,Rahmen‘ des
Gliedes so orientiert, da — wie es der Zufall bestimmt — bald
die eine, bald die andere Seite ventral zu liegen kommt. Indessen
gibt es ein Moment, das fiir einen Zusammenhang auch dieser
Alternation mit dem RL-Problem spricht. Wenn némlich, z. B.
bei Cyathocephalus, der Genitalapparat einer Proglottide mit
rechts-dorsal gelegener Uterusmiindung zu einer anderen mit
u = links-ventral im Verhiltnis reguldr : invers stiinde, dann
miite in dem Gliede mit u = rechts dorsal auch die inverse
Moglichkeit latent vorhanden sein, dann allein ist die Méglichkeit
gegeben, daB gelegentlich (oder bei einzelnen Arten als Regel)
beide Strukturen zugleich manifest wiirden. In der Tat ist etwas
diesem Entsprechendes bekannt: bei der doppelporigen Form
Moniezia und ebenso bei Paronia DIAMARE findet sich die eigen-
tiimliche Disposition, daB die Vagina auf der einen Seite unter,
auf der anderen iiber dem Cirrusbeutel liegt und entsprechend
unten bzw. oben ins Atrium miindet. Man hat es also bei Cyatho-
cephalus und Diplocotyle offenbar mit dem urspriinglichen Typus 3b
zu tun, der nur insofern modifiziert ist, als durch zusitzliche

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 7
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Mutation noch Alternation zwischen ventral und dorsal der
Alternation links — rechts hinzugefiigt wurde.

Die grole Mannigfaltigkeit im Bau des Geschlechtsapparates
der Bandwiirmer ist offenbar nicht das Endresultat sukzessiver
Anpassungen an spezielle Umgebungen (Wirte), sondern die Folge
von gewissen, von der Umgebung unabhingigen Mutationen,
die bei Arten der verschiedenen Systemzweige, unabhingig von-
einander, wiederkehren und deren Vielfaltigkeit vielleicht durch
die hohe Temperatur des Wirtes bedingt ist (O. FUHRMANN).
Denn eine Statistik zeigt, daf von allen aberranten Typen die
iiberwiegende Mehrzahl auf Parasiten von Warmbliitlern entfillt,
nur ein verschwindender Rest (drei doppelporige Arten und eine
sonst aberrante Form) leben in Kaltbliitlern, und es verdient
weiter hierzu angefiihrt zu werden, daf} bei vielen anderen Formen
(Seeigellarven, Ascaris usw.) schiddliche Einfliisse, insbesondere
warme (oder sehr kalte) Temperatur, die Zahl inveirser Exemplare
stark erhohen.

Alle abweichenden Organisationseigentiimlichkeiten, die sich
bei Arten, Gattungen oder auch Familien als konstante Merkmale
finden, kénnen hier und da auch ausnahmsweise in einem Teil-
bereich der Strobila solcher Formen auftreten, die diese Eigen-
tiimlichkeit sonst nicht besitzen. Als einziges Beispiel sei an-
gefithrt, dal SotTHWELL33 ein zu den Cyclophyllidea gehoriges
Exemplar beschrieb, das im letzten Drittel der Kette einen voll-
standig verdoppelten Genitalapparat besafl, wie ihn die Gattung
Diplogynia besitzt, im mittleren Drittel waren nur mehr die Ge-
schlechtsausfithrgange verdoppelt, der Apparat jedes Gliedes
hatte ein Aussehen, wie es von Diploposthe her bekannt ist; im
jungsten Drittel schliefllich besaflen die Proglottiden je einen
einzigen, unimarginal miindenden Geschlechtstrakt, sie glichen
hier denen der Art Drepanidotaenia lanceolata.

Die Frage, ob Paarigkeit oder Unpaarigkeit des Ge-
schlechtsapparates in jeder Proglottide das Primére
ist, soll hier nicht absolut entschieden werden. Zwar zeigt eine
vergleichende Ubersicht iiber die RL-Merkmale im Tierreich, daf
beides moglich ist: anfingliche Einfachkeit und sekundare Ver-
dopplung, oder umgekehrt, doch wird man sich in Anbetracht der
Phylogenie (Turbellarien — Trematoden — primitive Cestoden)
hier zugunsten der ersten Moglichkeit (Geschlechtsapparat ur-
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spriinglich in der Einzahl vorhanden) entscheiden miissen. Wichtig
ist, daB3, wie vergleichende Betrachtungen lehren (§46), auch in
diesem Falle neben der dominanten (z. B. der Rechts-) Struktur
die inverse stets latent vorhanden ist, daB sie gelegentlich
statt oder neben jener manifest werden kann, was dann zu
inversen oder doppelporigen Gliedern bzw. Formen fiihrt, ebenso
wie im Falle urspriinglicher Paarigkeit und sekundarer Reduktion
des einen Teiles dessen Anlage latent vorhanden bleibt und ge-
legentlich in gleicher Weise wieder zum Vorschein kommen kann.
Im ersten Falle wire es weiter moglich, dal bei konstant doppel-
porig gewordenen Formen der Apparat der einen Seite tertiar
wieder zuriickgebildet wird; wir miissen solches bei den Band-
wurmarten vermuten, die sich in der Verwandtschaft Doppel-
poriger befinden und bei denen der Genitaltrakt nur auf der
einen Seite der Proglottide liegt*, wahrend die andere nur Paren-
chym enthalt.

AuBer im Bereiche des Geschlechtstraktes finden sich gelegentlich noch
im Exkretionssystem Asymmetrien. In der Regel gibt es jederseits
zwei Langsgefafle, die meist gerade verlaufen, doch ist wiederholt auch ein
schraubiger Verlauf beschrieben worden!33 1332 (ob links spiegelbildlich zu
rechts gewunden, ist weder angegeben, noch aus den Abbildungen zu er-
sehen), wobei die Enge der Umgénge wesentlich vom Kontraktionszustand
des Tieres abhangen diirfte. Einige Cyclophylliden zeigen die Besonderheit,
daB bei ihnen auf der einen Seite das ,,VentralgefaB‘ statt ventral iiber
dem dorsalen liegt, so dafl das Verbindungsgefal beider Ventralkanale den
Querschnitt der Proglottide diagonal durchkreuzt. Bei Hymenolepis medict
Stoss. (Cyclophyllide) fehlt auf der antiporalen Seite das Ventralgefa8 iiber-
haupt. Auch kann die Zahl der LangsgefaBe auf jeder Seite in verschiedenem
MaBe erhéht sein (z. B. Fimbriaria faciolaris).

Bei den Tetrarhynchiden sind die 4 Retraktoren des Riissels im kon-
trahierten Zustand schraubig aufgewunden, im allgemeinen ist der Win-
dungssinn dieser 4 Muskeln dann nicht der gleiche.

Ferner: Schraubenbewegung freischwimmender Larven.

d) Allgemeines iiber Plathelminthen.

Alle im vorhergehenden aufgefithrten Plathelminthen, die
Strudel-, Saug- und Bandwiirmer, weisen eine hohe Labilitat
zwischen Rechts und Links auf, die vor allem in einem sehr haufigen
Situs 1aversus des Genitalapparates zum Ausdruck kommt. Bei
den urspriinglichen Strudelwiirmern ist der Geschlechtstrakt

* Und nicht, wie gewohnlich, die ganze Proglottide erfiillt.
T*
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noch streng symmetrisch gebaut und symmetrisch gelagert, bei
den meisten abgeleiteten Formen aber finden wir Reduktionen
auf einer Seite, rechts oder links, die meist monostrophen, selten
amphidromen Charakter besitzen. Entsprechendes gilt fiir den
ménnlichen Apparat, und auch der Fall, daB ab und zu das redu-
zierte Organ wieder auftaucht und der Genitalapparat wieder
paarig wird, ist beobachtet. Bei den Trematoden liegt ein
Geschlechtsapparat vor, der zwar in vielen Teilen noch paarig
entwickelt, in seiner Gesamtheit aber asymmetrisch gelagert ist
und der durch Verlegung der Geschlechtséffnung aus der Mediane.
heraus (nach links, seltener rechts) noch stiiker von der urspriing-
lichen Symmetrie abweichen kann; hiufig kommt noch ein nur
einseitig entwickelter Verbindungskanal zwischen Darm und
Geschlechtsapparat oder ein zusétzlicher, oft asymmetrisch
miindender ausleitender Geschlechtsweg (Vagina) oder beides
hinzu. Schon friihzeitig hat man beobachtet, daB bei zahlreichen
Arten der Geschlechtsapparat bald in der einen, bald in der dazu
spiegelbildlichen Form entwickelt sein kann, wobei die Symmetrie-
umkehr sich in der Regel auf die Gesamtheit aller symmetrischen
Organe erstreckt: also auch auf die Lage der Geschlechtséffnung,
falls diese abseits der Mediane ausmiindet, auf die Lage des
Dotterstocks, wenn derjenige der einen Seite reduziert ist, oder
auf die ungleiche Linge der Darmschenkel (Canalis genito-intesti-
nalis und Vagina daraufhin noch nicht untersucht). Es gibt
beziiglich dieser Amphitypie mit Sicherheit razemische Arten,
daneben anscheinend alle Ubergéinge von razemisch iiber amphi-
drom nach monostroph, und hiervon sind — nach der Lage der
Geschlechtséffnung zu urteilen — neben der Majoritit der Arten
mit Linksmiindung auch einige mit Rechtsmiindung bekannt;
ahnlich gibt es inverse Arten beziiglich der Lage der Vagina oder
des Canalis genito-intestinalis.

Man muB den Genitalapparat der Trematoden wohl auf den
der Strudelwiirmer zuriickfithren und die Labilitidt in der Seitig-
keit dieses Apparates in beiden Gruppen und auch bei den Band-
wiirmern als einheitliche Erscheinung betrachten, auch wenn man
bedenkt, dal die Turbellarien sich ja direkt aus dem Ei, die
Trematoden infolge einer Art von Generationswechsel aus inneren
Keimballen ihrer Larven entwickeln. Denn diese Keimballen
bestehen ja aus generativen Zellen, d. h. aus Zellen, die in sich
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die Fahigkeit besitzen, ganze Tiere, Organe oder Organteile aus
sich hervorgehen zu lassen, und Befunde an anderen Tiergruppen
zeigen, dafl alle generativen Zellen, z. B. auch die Zellen eines
regenerationsbefdhigten Gewebes, wenn das aus ihnen hervor-
gehende Gebilde asymmetrisch ist, ebenso wie die befruchtete Eizelle
selbst, in sich die Fahigkeit besitzen, je nach den #uBleren oder
inneren Bedingungen die Rechts- oder die Linksform zu entwickeln.

Bei den Bandwiirmern schliefllich treffen wir dieselben
Inversionserscheinungen, die bei den Strudel- und Saugwiirmern
innerhalb der Individuen einer Art auftraten, innerhalb der
Proglottiden einer Strobila wieder an: monostrophe oder raze-
mische Verteilung zwischen Rechts und Links, wobei im letzteren
Falle neben unregelméfBigem auch regelméBiges Alternieren statt-
finden kann, eine Erscheinung, die Analoga bei anderen Tier-
gruppen besitzt und der wesentlicher Tatsachenwert fiir das
RL-Problem zukommt (vgl. § 46). Daneben ist bei den Band-
wiirmern noch das eigentiimliche zusdtzliche Alternieren zwischen
Ventral- und Dorsalseite zu erwahnen.

Die Frage, ob das sehr plastische Parenchym der Plattwiirmer,
in das alle inneren Organe eingebettet sind, an der Haufigkeit
dieser Inversionen mit Schuld trégt, muBl negativ beantwortet
werden. Zwar kann dieses weiche Gewebe Verlagerungen, Gegen-
einanderverschiebungen zur Folge haben, eine véllige Symmetrie-
umkehr zwischen Rechts und Links, ohne daB gleichzeitig auch
Oben und Unten oder Vorn und Hinten vertauscht wire, ist eine
grundsitzlich andere und viel tiefer begriindete Erscheinung,
die mit Verlagerung oder Falschlagerung nichts zu tun hat.

Die Plattwiirmer kénnten zur Frage, ob alle bei einer Tier-
gruppe auftretenden und ihrer Entstehung nach voneinander
unabhéngigen Asymmetrien so aneinander gekoppelt sind, daf}
bei Inversionen alle zugleich invertiert werden, oder ob Inversion
eines einzelnen Merkmals moglich ist, viel Material liefern: so
sind z. B. der Genitalapparat, der zusitzlich erworbene Ductus
genito-intestinalis, die ebenfalls sekundéar erworbene Vagina und
die ungleichen Darmschenkel der Trematoden sowie die asymme-
trischen Exkretionsgefifle einiger Cestoden in diesem Sinne
genetisch unabhéngig. Indessen ist nichts dariiber bekannt, ob
z. B. neben Formen mit Linksmiindung der Geschlechtskanile
und linkem Darm-Geschlechtsweg auch solche existieren, wo
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allein dieser Darm-Geschlechtsweg auf der rechten Seite liegt usf.,
nur iiber das Darmsystem weil man, daf seine Asymmetrie
mit der des Geschlechtsapparates gekoppelt ist.

§ 13. Vermes Annelides.
a) Polychaeta.
Wie alle Formen, die an der Wurzel eines groflen Stammbaum-
astes stehen und diesen urspriinglichen Bauplan fast unveréndert
bis heute beibehalten haben, zeigen auch die frei-
lebenden Polychéaten eine schematisch einfache Orga-
nisation: homonome Segmentierung und strenge
bilaterale Symmetrie. Wo diese letztere verlassen
wird, handelt es sich stets um kleine Umbildungen,
Besonderheiten oder Anpassungen nebensichlichen
Charakters, oder um stark abgeleitete Formen
(sedentare Polychéten). Zur ersten Art asym-
metrischer Merkmale gehéren z. B. die alternierend
ineinandergreifenden Kiefer der Nereiden, die aus
zwei langen, gekreuzten Chitinstiicken bestehende
Stilettschere der Ichthyotomiden, oder die dach-
ziegelartig-alternierenden Riickenschilder von
Aphrodite und verwandter Formen; die Dorsal-
borsten der sedentdren Euthalenessa (Sthenelais)
dendrolepis sind durch eine rechtsschraubig sie um-
Abb_ 70 qeorste ziehende Kante ausgezeichnet (Abb. 70), und von
(Nach MAIMGREN jnneren Asymmetrien verdient der Darmkanall42
und CLAPAREDE.)
von Sternaspis Erwahnung: hier beschreibt der
Osophagus erst 2—3 Schraubenwindungen im einen, der an-
schlieBende Magen die gleiche Tourenzahl im umgekehrten Sinn,
ein instruktives (und gelegentlich in der Tierreihe [Amphineura]
wiederkehrendes) Beispiel dafiir, daBl jede schraubige Lagerung des
urspriinglich geradlinigen Darmrohres durch eine spitere oder
gleichzeitige inverse Drehung ausgeglichen sein muB. Auch die
Larven zeigen gelegentlich, vielleicht unter EinfluB der schrau-
bigen Bewegung entstandene, kleine Asymmetrien; so ist z. B.
das urspriinglich paarige Scheitelsinnesorgan der Lopadorhynchus-
Larve nur rechts entwickelt, links rudimentér4!
Weitaus wesentlicher und fiir das allgemeine RL-Problem
interessanter sind die Befunde an sedentaren Anneliden,
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insbesondere bei der Unterordnung der Serpulimorpha. Diese
bewohnen lederartige oder kalkige Réhren, die entweder mehr
oder weniger gerade oder unregelmiflig, zum Teil bereits unregel-
miBig-schraubig gewunden sind, und nur bei

der Gattung Spirorbis hat sich eine gesetz-

maBig gewundene Schale herausgebildet, die bei

den meisten Arten rein oder fast planspiral, Abb. 71, Spirorbis
bei Sp. spirillum (L.) schwach bis stark turbo- Links dic Dexio-
spiral gewunden ist, ja von dieser Art sind sogar “‘iﬁ;‘;;,s;{’,%‘l%%,,ﬁf"
Exemplare bekannt, die sich schraubig um Algen-

fiden herumschlingen. Die einzelnen Windungen kénnen ein-
ander berithren oder @hnlich wie bei gewissen Schnecken durch
Zwischenrdume getrennt sein; ge-

legentlich finden sich auch Formen,

die nach Art der Abb. 72 umeinander

gewunden sind!40. Da die Tiere im

allgemeinen mit einer Breitseite auf

der Unterlage festwachsen, lassen sich

links- und rechtsgedrehte Formen

unterscheiden. Man bezeichnet34 als

linksgedreht solche, bei denen das

Wachstum im Sinne des Uhrzeigers, als

rechtsgedreht, wenn es entgegen dem

Uhrzeigersinne fortschreitet (Abb.71),  s11 7. zZwei miteinander ver-
vorausgesetzt, da der Beschauer die ~ Jachsene Spirorbisndividucn (das
freie Seite des Tieres betrachtet.

Diese willkiirliche und offenbar rein zuféllig so gewihlte Be-
nennungsweise scheint zwar der Definition des Windungssinns
einer Planspirale zu widersprechen, ist aber als richtig beizu-
behalten; denn wenn ein solches linksgewundenes Gehduse nicht
rein plan gewunden ist, sondern sich zu wenn auch nur schwacher
raumlicher Aufwindung erhebt, so ist stets das freie, die Offnung
tragende Ende der am weitesten von der Unterlage entfernte
Punkt, und dann stellt jedes in herkémmlicher Weise als links-
(bzw. rechts-) gewunden bezeichnete Gehduse eine links- (bzw.
rechts-) gewundene Turbospirale unserer Nomenklatur dar. Der
Windungssinn der einzelnen Arten ist konstant (FAUVEL
fiihrt 6 R- und 10 L-Arten an), inverse Exemplare einer Art sind
bis jetzt noch nicht beobachtet. CAULLERY u. MESNIL!34 haben
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die Gattung Spirorbis nach folgendem Bestimmungsschliissel in
4 Subgenera eingeteilt:

Rechts- { mit 3 borstentragenden Thorakalsegmenten Dexiospira

gewunden | ,, 4 ’ ’ Paradexiospira
Links- » 3 » » Laeospira
gewunden | ,, 4 » ’ Paralaeospira

Dabei ist bemerkenswert, dafl diejenigen Besonderheiten, die
die Unterscheidung in -spira und Paraspira bedingen, sich bei
den Linksern wie Rechtsern in genau gleicher Weise wieder-
finden, daB ferner einzelne Arten sich fast nur durch den Win-
dungssinn unterscheiden, und es ist wohl wahrscheinlicher, daf
sich die Paraform nicht unabhingig bei Rechtsern und Linksern
entwickelte, sondern daBl sich aus den urspriinglich einsinnig
gewundenen Spirorben als Seitenzweig die Paraformen ent-
wickelten, und daf weiter aus gelegentlich unter den gewohnlichen
wie Paraarten aufgetretenen genotypisch inversen Individuen
die inversen -spira und Paraspiraarten entstanden. In diesem Zu-
sammenhang verdient weiter hervorgehoben zu werden, dafl in
Stidamerika wie im notialen Gebiet iiberhaupt nur linksgewundene
Arten vorkommen?36,

Die Orientierung von Spirorbis ist derartig, dal am Hinter-
ende die Ventralseite dem Spiralenzentrum zu-, am freien Ende
jedoch der Unterlage abgekehrt ist, so dal einem Beobachter, der
in den Kiementrichter hineinsieht und sich das Hinterende fest-
gelegt denkt, der Kérper des Tieres um 90° um die Léngsachse
tordiert erscheint, im Sinne des Uhrzeigers bei einer Links-, ent-
gegen dem Uhrzeigersinn bei einer Rechtsart, eine Rotation,
deren physiologische Ursache LoYE zu erklaren versucht hat.
Die spiralige Eindrehung und die gleichseitige Torsion um die
Kérperlangsachse fithrt zur Asymmetrie fast aller inneren Organe;
dabei sind im allgemeinen, da beim Linkstier in der dem freien
Ende zugekehrten Koérperhilfte die rechte, beim Rechtstier die
linke Koérperseite konvex, die gegeniiberliegende konkav ist,
von den urspriinglich paarig symmetrischen Organen die der
konvexen Seite angehérenden volumindser entwickelt.

Ein anderes RL-Merkmal stellen die beiden seitlichen, ur-
spriinglich halbkreisformig eingekriimmten Blatter dar, die die
Mundoffnung der Arten der Spirographis-Gruppe umgeben und
die mit sekundédren Filamenten besetzt sind. Bei Sabella sind
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diese Blatter halbkreisférmig und einander gleich (Abb.73a),

bei Bispira KROYER (und Protula mehr oder weniger) (Abb. 73b)

beiderseits spiral eingerollt (bistroph: rere — lili), bei Spiro-

graphis schlieBlich sind sie

asymmetrisch  entwickelt

(Abb. 73c): bald ist der Q

rechte klein und der linke x b i

(linksschraubig) eingerollt, )

bald ist es umgekehrt. Unter ADD- 73},0111)381?%?;&;?.‘ : %’%ﬁ;ﬁ?ﬁ}:n “ s

159 Exemplaren von Sp.

spallanzanit wurden 75 mit langerem rechtem, 84 mit lingerem lin-

kem Lappen gezihlt, offenbar liegt also razemische Verteilung vor43,
Ein letztes interessantes RL-Merkmal wird durch den bzw.

die Deckel dargestellt, die sich

bei verschiedenen Gattungen der

Serpulimorphen aus dem ersten

(nur bei Spirorbis aus dem zweiten)

Abb. 74. Spirographis spallanzanii Viv. Vorder- Abb. 75. Die beiden Kiemenlappen von
ende mit Tentakelkrone. (Aus Régne animal.) Spirographis, schematisch dargestellt.

Tentakel- (== Kiemenstrahl) Paar entwickelt haben und nach
Einziehung der Kiemenkrone dem Verschlul der Wohnrohre
dienen. Es gibt Formen, die noch keinen Deckel besitzen
(z. B. Protula), bei Filograna sind 2 Deckel entwickelt, die ein-
ander nicht ganz gleich sind und die gemeinsam den Réhren-
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eingang verschlieBen, bei den iibrigen Formen (Serpula, Hydroides,
Placostegus, Vermilia u. a.) ist nur mehr der Tentakel der einen
Seite als Rohrendeckel entwickelt, der der anderen rudimentéar
(z. B. Hydroides) oder vollkommen verschwunden (z.B. Placo-
stegus). Entfernt man bei einer Form der ersten Art (Hydroides)
den Deckel, so entwickelt sich sein bisher rudimentéres Gegen-
stiick zu einem neuen, schneidet man diesen weg, so bildet sich
aus dem Rest des ersten ein neuer Deckel, kurz, dieser alter-
nierende Regenerationsvorgang 148t sich experimentell beliebig
oft auslésen. ZELENY!44, der diese Vorgénge genauer unter-
suchte, fand, daB wenn man das funktionierende Operculum ab-
schneidet, der Rest seines Stiels sich zundchst zuriickbildet, und
daB dann an seinem basalen Stumpf eine neue ,,Knospe* in Form
eines rudimentiren Deckels entsteht, wiahrend sein Partner sich
inzwischen zu einem funktionierenden Deckel entwickelt hat.
Schneidet man den rudimentiren weg, so regeneriert er sich
wieder, ohne den funktionierenden zu stéren. Entfernt man
gleichzeitig beide, so bildet sich in der Regel erst der etwa noch
vorhandene Stielrest des funktionierenden zuriick, dann bilden
beide neue Knospen, und es hatte in ZELENYs Versuchen — leider
erstreckten sich seine Beobachtungen hier nur iiber 6 Tage —
durchaus den Anschein, als ob jetzt der urspriinglich rudimentére
Deckel zu einem funktionierenden wiirde, und umgekehrt. Am-
putiert man schlieBlich das gesamte Vorderende des Tieres, so
entstehen meistens zwei neue gleiche Opercula von der Gestalt
des funktionierenden, also so, wie es bei Filograna normalerweise
der Fall ist. Offenbar besitzt also — ein Gegenstiick zu den
Scheren vieler heterocheler Krebse — jeder der beiden Tentakel,
bildlich gesprochen, in sich die ,,-* und ,,— -Struktur‘; solange
der eine Strahl zum --Deckel entwickelt ist, wird im anderen
die +-Struktur unterdriickt, es iiberwiegt in diesem die —-Struktur
und fiihrt zur Ausbildung des gleichfalls gesetzmé&fig gestalteten
Rudiments. Fallt der vom --Deckel ausgehende hemmende
EinfluB plstzlich weg, so gewinnt im anderen Partner die +-Struk-
tur die Oberhand, und ihr gestaltender EinfluB} tritt in Aktion. —
Da dieses Regenerationsvermégen offenbar einem natiirlichen
Bediirfnisse dient, muB damit gerechnet werden, da auch in
der Natur gelegentlich oder vielleicht gar nicht so selten der
Deckel verlorengeht. Angaben dariiber, welcher Kiemenstrahl
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(re oder li) bei einer bestimmten Art von vornherein als Deckel
entwickelt ist, hatten also nur einen Sinn, wenn man sie auf
unversehrte Exemplare beziehen konnte, und solche Angaben
liegen noch nicht vor; indessen ist, im Einklang mit den An-
deutungen verschiedener Autoren (ZELENY zahlte bei H.dianthus
31 Tiere mit R- und 24 mit L-Deckel), eine razemische Ver-
teilung zu vermuten, und nur fiir Spirorbis wird angegeben, daB
bei Linksern stets der linke, bei Rechtsern der rechte Kiemen-
strahl zum Deckel entwickelt sein soll, eine Konstanz, die offenbar
hier in der konstanten Asymmetrie zwischen rechts und links
in der vorderen Korperhalfte ihre Ursache hat. — Ob ein &hn-
liches alternierendes Regenerationsvermégen auch bei den beiden
asymmetrischen Kiemenblattern von Spirographis statthat, ist
nicht bekannt.
Ferner: Schraubenbewegung der Larven.

b) Oligochaeta.

Auch bei den Oligochdten hat sich der streng bilaterale Bauplan des
Korpers erhalten, Asymmetrien sind selten und stets von geringfiigigen
AusmagBen.

«) Exkretionssystem: Von den Nephridien, die bei allen iibrigen
Formen paarig angeordnet sind, kann bei gewissen Naiden nur eines pro
Segment vorhanden sein. BENHAM!4® fand, daB in den meisten Segmenten
von Nais heterochaeta das rechtsgelegene, in den iibrigen das linksgelegene
erhalten war, andere Autoren!4” 150 fanden sie bei anderen Arten gleich-
falls unregelmiBig reduziert. Eine Grundlage fiir die Behauptung vieler
zusammenfassender Darstellungen (BEDDARD!45, PERRIER4?), bei einigen
dieser Arten wiren alle Nephridien einer Seite
riickgebildet, konnte nicht gefunden werden. — Wo /\/\
sich Protonephridien finden, sind diese entweder
symmetrisch oder median unpaar (Achaeta) oder in
groBer Zahl in den beiden Hélften eines Segmentes
vorhanden.

B) Genitalapparat: Im Gegensatz zu den Abb.76. Im Querschnitt
land- sind den rl:lzisten wasserbe%vohnenden Oli- s-firﬁa%%gﬁﬂhﬁi?}g: on
gochiten unpaar-asymmetrische Samen- und Eier- (Nach KUKENTHAL.)
sacke eigentiimlich, die, wenn vielleicht auch nicht
asymmetrisch angelegt, so doch so, und zwar, wie es scheint, vorzugsweise
links gelagert sind. Einige Rhynchelmis-Arten besitzen ein im 9. Segment
auf der linken Korperseite sich 6ffnendes rudimentéres Atrium!5! (z. B.
Rh. limosella, tetratheka, Komdreks).

y) Sinnesorgane: Der Gattung Bothrioneurum kommt eine unpaare,
median oder einseitig am Kopflappen gelegene Flimmergrube zul48,

d) Darm: Der Darm zeigt Asymmetrien im Bereiche der Typhlosolis,
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die bei Andiodrilus biolleyi CoGN. z. B. eine artkonstante einseitig S-férmige
Kriimmung besitzt (Abb. 76)148,
¢) Andere und anormale Asymmetrien: In der Leibeshohle frei
endende Blutgefifle konnen asymmetrisch verteilt sein. — Asymmetrische
Borsten. — Anormale asymmetrische oder ,,schraubige Segmentierung. —
Spiralfurchung. .
c¢) Ubrige Annelliden?¢s,
Von den iibrigen Annelliden sind nur wenig Asymmetrien
bekannt.
Echiuroidea. Der Darm von Bonellia weist in unregelmaBiger
Folge rechts- und linksschraubige Windungen auf (Abb. 77),
deren Anzahlen einander gleich sind, so dafB3 der
Darm nicht in sich zuriickgedreht zu sein braucht.
In der Achse dieser Windungen liegt bei Bonellia
das einzige Nephridium des urspriinglich (bei
Echiurus) vorhandenen Paares. Der asymmetri-
schen Miindung nach zu schlieBen, ist bei B. viridis
das linke, bei B. minor das rechte erhalten. Nur
ein Nephridium besitzen auch die Gattungen
Saccosoma (das linke, Genitalporus hier schwach
links) und Epithetosoma (das rechte, Genitalporus
schwach rechts).
Hirudinea. Beim medizinischen Blutegel
(auch bei anderen?) zieht entweder der vom lin-
Abb. 77. Windungen Ken oder der vom rechten Ovar kommende Ovi-
o e beiBehiu- qukt unter dem Nervenstrang hindurch und ist
(Nac maach und daher linger als der der anderen Seite, eine
Asymmetrie, die in der Ontogenese ihre Er-
klarung findet. Ob eine dieser Lagerungsmoglichkeiten héaufiger
als die andere ist, bleibt vorerst dahingestellt.

d) Zusammenfassung.

Polychaeta: Planspirale bis schneckenartige Gehduse von
Spirorbis; Gattung razemisch, Arten monostroph, inverse Exem-
plare noch unbekannt, Regionen mit nur Linksarten.

Ungleiche Kiemenlappen bei Spirographis, ungleiche Oper-
cula bei anderen Serpulimorphen neben urspriinglichen Arten mit
symmetrischen Kiemenlappen- bzw. Deckelpaaren. Verhiltnis
R : L wahrscheinlich razemisch, nur bei Spirorbis sekundir
konstant (L-Arten mit L-Deckel und vice versa). Kompensa-



Vermes Nematodes. 109

torisch-alternierendes Regulationsvermégen bei den Formen mit
ungleichen Deckeln. AuBlerdem kleinere andere Asymmetrien,
meist alternierenden Charakters.

Oligochaeta: Sporadisch Reduktionen von Organen einer
Seite, im Genitalsystem vereinzelt Verlagerungen zugunsten von
links.

Ubrige Anneliden: Asymmetrien selten. Reduktion des
linken oder rechten Nephridiums bei einigen Echiuriden.

§ 14. Vermes Nematodes.

Der Bauplan des Nematodenkérpers weist in mehr als einer
Hinsicht Eigentiimlichkeiten auf. Einmal findet sich an ihm ein
merkwiirdiges Gemisch bilateraler, radiérer und doppelter (Di-)
Symmetrie, was zu der gelegentlich in der Literatur vertretenen
Hypothese gefiihrt hat, die Nematoden seien von halbsessilen,
mit dem Schwanzende festhaftenden Formen abzuleiten, anderer-
seits ging der starken Spezialisation der Nematoden eine Tendenz
zur Zellkonstanz parallel, und diese fiihrte neben der Ausbildung
von Riesenzellen (als Folge des mangelnden Bestrebens zu zelliger
Gliederung) zu einer bis ins Minuziése konstanten Feinarchitektur
des Korpers. So kommt es, daB bei einem grundsitzlich symme-
trischen, im feineren Bau aber asymmetrischen Organsystem diese
kleinen Abweichungen von der Symmetrie streng festgelegt sind
und sich mit Konstanz bei allen Angehérigen der Art wiederholen,
wahrend sie bei anderen Tierstimmen infolge individueller Varia-
tionen am Individuum meist iitberdeckt und unerkennbar sein
wiirden. Vom Standpunkte des allgemeinen RL-Problems kommt
den Befunden an Nematoden insofern eine groBe Bedeutung zu,
als durch die Untersuchungen zZuR STRASSENs und seines Schiilers
DunscHEN an Ascaris die Entwicklungsgeschichte und -mechanik
gewisser Inversionen weitgehend klargestellt worden ist.

a) Asymmetrien im Kérperbau der Nematoden1,

Vorausgeschickt zu werden verdient der Hinweis, da8 zu allen
Asymmetrien, die einer bestimmten Nematodengruppe zu-
kommen, die Existenz von Inversionen entweder festgestellt
oder zumindest sehr wahrscheinlich ist, und zwar in allen Fillen
nicht allein die Existenz einzelner inverser Individuen, sondern
auch das Vorkommen inverser Arten oder Gattungen. Anderer-
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seits werden — vielleicht als Folge der nicht leichten Orientier-
barkeit des Nematodenkorpers — in vielen Mitteilungen die be-
schriebenen asymmetrischen Bildungen als ,einseitig lateral®,
,hur links oder nur rechts vorkommend bezeichnet, ohne daf
die bevorzugte Korperseite namentlich erwahnt wiirde. Gerade
bei der Vielzahl der bei Nematoden auftretenden Asymmetrien
waren, insbesondere in Hinblick auf die Frage der gegenseitigen
Unabhiangigkeit der einzelnen Merkmale, genauere dahinzielende
Untersuchungen wiinschenswert.

Kutikuladifferenzierungen: Asymmetrische ,,Halskrausen‘
(= rinnenartige, der Kutikula eingelagerte Bildungen) bei Acuaria uncinata
(Rup.).

Hypodermis und Hautdriisen: Bei Arten, deren Hypodermis kein
Zellsynzytium darstellt, sind die einzelnen, meist in sehr geringer Anzahl
vorhandenen Zellen, zumindest im Vorderkorper, gesetzméfig asymme-
trisch gelagert. Die 3 bei vielen Formen am Hinterende auftretenden und
urspriinglich symmetrisch gelegenen Schwanzdriisenzellen®4 liegen oft
auf derselben Seite (z. B. bei Phanoderma tuberculatum EBERTH alle 3 links)
vom Darmrohr, oder 2 links und 1 rechts (Oncholaimus), 2 rechts und 1
links usf.; auch dort, wo sich ihre Zahl auf 4 oder mehr vergréBert hat,
konnen Unterschiede in Lage oder Grofe zwischen beiden Seiten bestehen.
— Unter den parasitischen Nematoden besitzen die T'richuroidea eigentiim-
liche kutikulare Stabchenfelder, wahrscheinlich die distalen Teile
darunterliegender Gruppen drusiger Hypodermiszellen, die bei der Gattung
Trichuris (Trichocephalus) nur einseitig entwickelt sind. RAUTHER!%2, der
1918 diese Formengruppe endgiiltig orientierte, fand, daf sich das Stabchen-
feld bei derselben Art rechts oder links befinden kann, so hatten es 6 In-
dividuen von 7'r. crenatus rechts, 6 links, 2 von 7'r. affinis rechts, 2 links —
und da hierbei gleichzeitig die gesamten Lagebeziehungen des das Stabchen-
feld enthaltenden Korperabschnittes spiegelbildliche sind und weiter sich
die stets neben dem Bauchnerven gelegene Vulva in den einen Fallen rechts,
in den anderen links neben ihm befindet, erscheint es nicht unwahrschein-
lich, daB3 es sich hierbei um normale und total inverse Tiere handelt, deren
Existenz fiir Ascaris (s. w. u.) ja endgultig bewiesen wurde.

Nervensystem: Verlauf und Struktur des Nervensystems ist — ab-
gesehen von den kleinen Formen Mermis und .Anthraconema — nur bei
Ascaris, hier allerdings durch die grundlegenden Untersuchungen GoLrp-
SCHMIDTS!®? bis in kleinste Einzelheiten bekannt. Die grundsatzliche
bilaterale bzw. Di-Symmetrie des Nervensystems ist hier von einer groflen
Anzahl kleiner artlich streng konstanter Asymmetrien iiberlagert (Abb. 78
u. 79). So teilt sich der Ventralnerv, der starkste der 8 Langsnerven, vor
dem medianen Exkretionsporus in 2 sehr ungleiche, nach ihm wieder ver-
schmelzende Aste und zieht weiter an der Vagina ungeteilt rechts vorbei.
Die Kommissuren zwischen Ventral- und Dorsalstrang sind nicht paarig,
sondern links und rechts asymmetrisch verteilt, derart, dal von der Gesamt-
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kommissurenzahl die Majoritit auf der rechten Korperseite liegt (beim
3 L:R = ca. 17: 32, beim Q ca. 12:30); die erste (rechts) befindet sich
bereits vor dem Schlundnervenring, die zweite (links) erst hinter ihm;

Abb. 78. Schema des Nervensystems von Ascaris &,
gesehen von der Ventralseite, (Aus HANSTROM.)

Abb. 79. Vorderende von Ascaris, von
der Ventralseite gesehen. Die Abbil-
dung gibt die asymmetrischen Teile des
Nervensystems wieder, wihrend die
paarig-symmetrisch entwickelten, vom
Schlundring ausgehenden Nervenstrange
fortgelassen sind. (Verandert nach
GOLDSCHMIDT.)

von den 162 Zellen des Schlund-
ringes enthalt die rechte Seite 2
mehr als die linke usf. Das Ner-
vensystem anderer Formen (s.0.)
zeigt Asymmetrien ganz &hn-
licher Art, und auch die Musku-
latur ist nicht streng symme-
trisch angeordnet.
Exkretionssystem: Die
SeitengefiBle besitzen urspriing-
lich H-férmige Gestalt, indem

jederseits ein von vorn und hinten kommender Kanal sich zu einem
kurzen Quergang vereinigt und diese beiden Querginge gemeinsam durch
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einen medianen Porus nach auBen miinden. Nur bei einigen Physo-
cephalus- (Spiroptera-) Artenl®® liegt der Porus lateral auf der mittleren
der drei (jederseits vorhandenen) fliigelfsrmigen Leisten einer Seite,
doch liegen Angaben, ob rechts oder links sowie Angaben iiber den ge-
nauen Verlauf des Exkretionssystems selbst nicht vor, und ebenso lateral
bei den ginzlich asymmetrischen Bunonema-Arten (s. u.). In den meisten
Fillen fehlen die beiden von vorn kommenden Kanale, wie z. B. bei Ascaris
megalocephala, und von den beiden hinteren iibertrifft sehr oft der eine
— und zwar meist der linke — den anderen (rechten) an Lénge und Weite,
80 bei Ascaris equorum GOEZE, A. rotundata RUDOLPHI u. v. a., bei anderen
Ascaridiformes (Contracaecum, Anisakis, Porrocaecum, Goezia) ist iiberhaupt
nur der eine (linke) Kanal erhalten, ebenso haben T'ylenchus, Heterodera
und Hydromermis nur ein Seitengefa. Nach STEINER ist die ,,Ventral-
driise‘, die sich bei Formen mit vollstindig fehlendem Exkretionssystem
findet und aus einer groBen, mit langem Ausfiihrgang versehenen Zelle,
seltener aus mehreren Zellen besteht, dem SeitengefaBsystem homolog, und
bemerkenswert ist, daf sie bei sehr vielen Formen auf die linke Kérper-
seite verschoben ist, also samt Ausfiihrgang trotz der medianen Ausmiindung
links vom Darme liegt. — Der Plasmakérper der SeitengefiBe entspricht
allzumeist nur einer einzigen Zelle, deren Kern asymmetrisch, und zwar
meist auf der linken Seite liegt, und diese Tatsache steht offenbar in direktem
Zusammenhang bzw. stellt die Ursache dar, warum bei Reduktionen sich
fast immer das linke Gefia8 allein erhilt. — Bei Ascariden, die noch paarige
Seitengefifle besitzen, liegen diesen im Vorderkorper 4 groBe ,,biischel-
féormige Zellen* anl®® 161 jederseits 2, aber in unregelmaBiger und va-
riierender Verteilung, bei A. megalocephala meist alternierend hinterein-
ander; Ascariden mit nur einem Seitengefil besitzen an diesem zwei solcher
Zellen, und auch bei einer Reihe anderer Nematoden sind Zellen #hnlicher
Art bekannt. Im Gegensatz zu anderen Asymmetrien ist die Lage der
biischelférmigen Organe stark durch individuelle Variation beeinflut und
ein sicherer Entscheid zwischen einer normalen und einer inversen Lagerung
nur selten moglich.

Dem Darm kommen nur insofern Asymmetrien zu, als er durch andere
Organe, vornehmlich den Geschlechtstrakt, aus seiner medianen Lage ver-
dréingt wird. Ein Darmblindsack (nach links) ist von Thelastoma appendi-
culatum LEIDY bekannt. Bei Ichthyonema finden sich als Folge einseitiger
Reduktion eines urspriinglich radidrsymmetrischen Komplexes einseitige
Schlunddriisen.

Asymmetrisch ist in den meisten Fallen auch das Genitalsystem?64,
Der weibliche Geschlechtstrakt, dessen unpaarer Endabschnitt sich bei der
Mehrzahl der Formen nach innen zu in zwei Genitalrohren teilt, ist zwar
scheinbar ein paariges Organ, doch liegt die &uBere Miindung nie genau
median, sondern rechts oder links (dies 6fter) vom Bauchnerven, und mit
Wahrscheinlichkeit ist anzunehmen, daB es sich hier sowohl wie bei der
meijst in der Einzahl vorhandenen Geschlechtsréhre des ¢ um den linken
oder (seltener) rechten Teil eines urspriinglich doppelt entwickelten, paarig
symmetrischen Organs handelt, dessen eine Hailfte riickgebildet wurde,
wihrend die andere zweigeteilte Hilfte beim Q einen sekundar bilateral-
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symmetrischen Habitus angenommen hat, wie ganz Ahnliches in noch aus-
geprigterem MaBe beim Geschlechtsausfiihrgang der Lungenschnecken ein-
getreten ist. — AuBer diesen prinzipiellen Asymmetrien ist auch die Lage-
rung der vorhandenen Geschlechtsorgane in vielen Fillen eine konstant
asymmetrische: So konnen, wo beim Q von der in der Korpermitte gelegenen
Vulva nach vorn und hinten je ein Gonadenast ausgeht, diese beiden Aste
auf derselben Seite des Darmes (Dorylaimus, Plectus) oder der vordere links,
der hintere rechts vom Darmrohr bzw. umgekehrt ( Rhabditis-Arten) liegen.
Bei vorn gelegener Vulva konnen beide Gonadeniste auf derselben Seite
des Darmes liegen oder symmetrisch, aber groBenmiBig ungleich entwickelt,
oder schlieBlich der eine véllig reduziert sein, und #hnliche Moglichkeiten
sind fiir den ménnlichen Apparat bekannt. AuBerdem sind im méannlichen
Geschlecht die beiden Spicula bei vielen Formengruppen (fast alle Spiruri-
und Filariiformes und mehrere Atractidae) ungleich entwickelt: Die GroBen-
differenz kann gering sein, sie kann so weit gehen, daB das eine (linke)
fast 2/, des Korpers durchsetzt, wihrend das andere (rechte) ein kurzes
Stiabchen bleibt, es kann das eine vollstindig verschwinden und das andere
an der ihm entsprechenden Seite verbleiben oder schlieBlich nur ein einziges,
anscheinend medianes Spiculum vorhanden sein, das nur in den seltensten
Fillen den verschmolzenen Partnern beider Seiten, meistens vielmebr dem
Spiculum einer Seite entspricht. In der weitaus iiberwiegenden Mehrzahl
der Arten ist das linke Spiculum erhalten und das rechte reduziert, doch
gibt es auch inverse Arten, und — wenn auch keine dahin gehenden An-
gaben gefunden werden konnten — so ist doch die Existenz einzelner in-
verser Individuen normaler Arten sehr wahrscheinlich. Bei einer Form sind
zopfartig einander umwindende Spicula beschrieben. — Auch asymme-
trische Verlagerung der Bursa des & (Gongylonema, Haemonchus), der
Genitalpapillen (bei Oxyspirura cephaloptera
links mehr als rechts, bei anderen Arten fluktu-
ierend asymmetrisch) kommt vor'®4, bei gewissen
Bunonema-Arten schlieflich mit ihrer -einseitig
,,rechts‘ ausgebildeten Warzenreihe ist der ganze
Koérper (einschlieflich Vulva, Exkretporus und
After) asymmetrisch, doch ist bei diesen sehr ab-
geleiteten Formen die Richtigkeit der bisherigen .\ o0 sabatiera tenui-
Orientierung bis heute noch zweifelhaft (Mico- caudata. Kopf eines @

159y —_ i : : s mit spiraligem Seiten-
LETZKY'%?). — Die unglelchcf Au.sblldung der Spi organ von der Seite.
cula, die Verlagerung der ménnlichen Geschlechts- (Nach DE MAN.)

6ffnung und einige andere gelegentliche Asym-
metrien der Genitalregion sind wohl als Folgen einer konstant-asym-
metrischen Paarungsstellung aufzufassen (§ 39).

Als Merkwiirdigkeit verdient noch angemerkt zu werden, daB
einige Familien, so die wasserlebenden Mermithiden, am Vorderende
jederseits ein ,Seitenorgan® (eine nach auBen sich 6ffnende Haut-
einsenkung) besitzen, das bei vielen Formen nach Art einer strengen
Archimedischen Spirale von oft vielen Windungen (7 und mehr) verlauft
(Abb. 80).

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 8
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b) Die Ontogenese regulédrer und inverser Individuen
von Ascaris megalocephala.

Durch die eingehenden Untersuchungen BOVERIs!53:4, zUr
STrAsSENS®® und dessen Schiilers DUNSCHEN!%® jst die Onto-
genese von Ascaris megalocephala genau bekannt. Diese Autoren
fanden, daB bereits vom 6-Zellen-Stadium ab die Gestalt des
Keimes eine gesetzméfBig asymmetrische wird, und ZUR STRASSEN
stellte als erster fest, dall von den zwei spiegelbildlichen Furchungs-
moglichkeiten auch normalerweise (d.h. ohne Hinzuziehung
kiinstlicher Einfliisse) beide auftreten, die eine in etwa 40mal
groBerer Haufigkeit als die andere. Da zwei sich invers zueinander
furchende Keime bis herauf zu den spatesten Entwicklungs-
stadien exakt spiegelbildlich symmetrisch bleiben, ist der Schlu8
gerechtfertigt, daf3 sich auch fertige Tiere beziiglich ihrer ge-
samten Organisation wie Bild und Spiegelbild verhalten, und als
hinreichend beweisendes Indizium fir diese Annahme wurde
bereits von ZUR STRASSEN angefiihrt, daBl unter 125 untersuchten
Tieren 4 den normalerweise links liegenden Kern des Seiten-
gefaBsystems auf der rechten Korperseite trugen. Die stets in
der Mehrzahl vorhandene Sorte von Tieren und den zugehdorigen
Furchungsmodus bezeichnet man als regulér, die spiegelbild-
liche Tiersorte bzw. Furchungsart als invers, und diese Be-
zeichnungen sind insbesondere auch deshalb berechtigt, weil bei
einigen anderen entwicklungsgeschichtlich untersuchten Nema-
toden die ersten Stadien der Furchung nach dem fiir Ascaris
als regular bezeichneten Modus verlaufen.

Fiir das RL-Problem besitzen die Befunde iiber die Entwicklung
von Ascaris deshalb grofle Bedeutung, weil die exakte Verfolgung
der Ontogenese es gestattet, iiber die Herkunft, d. h. die Ent-
stehungsursache, inverser Embryonen Aussagen zu machen.

Aus der befruchteten Eizelle entstehen durch die erste Teilung
(Abb. 81a) 2 Zellen, von denen die als I bezeichnete etwas groBer
als IT ist. Hierauf teilen sich I und II langs zweier aufeinander
senkrechter Ebenen, so daBl ein T-férmiges 4-Zellen-Stadium
entsteht (Abb. 81b), das sich zusammensetzt aus I’ + I” und
II' (= EMST) + 1I” (= P,). Nun macht der Stiel des T eine
Schwenkung, nach der einen oder anderen Seite (Pfeile), so daB
P, mit einer- der beiden ununterscheidbaren Zellen I’ oder I” in
Beriihrung kommt und ein rhombisches Gebilde, aus 4 in
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einer Ebene liegenden Zellen bestehend, hervorgeht (Abb 8lc).
Derjenigen der beiden Zellen I’ und I”, mit der P, Kontakt
erhalt, gibt man die Bezeichnung B, der anderen die Bezeichnung 4.
Die Ebene dieses Rhombus entspricht der Medianebene des fertigen
Tieres, A und B liegen dorsal, EMST und P, ventral, P, gibt
das hintere und 4 das vordere Ende an.

Beobachtet man die Schwenkung des T-Stieles, so verlauft sie in 50 %
der Fille in der einen und in 50% in der anderen Richtungé%, und sogleich

Abb. 8la—d. Entwicklung von Ascaris. (Nach BOVERIL)

taucht die durch Beobachtung des normalen Furchungsvorganges allein
nicht entscheidbare Frage auf: Sind von vornherein die beiden (ektoderm-
liefernden) Zellen I’ und I”, wiewohl &uferlich ununterscheidbar, ungleich-
wertig, enthilt die eine (4) bloB vorderes, die andere (B) bloB hinteres
Ektoderm und erfolgt die Schwenkung des T-Stieles aus im Keim fest-
liegenden Griinden stets zur Zelle B hin, oder sind die beiden Zellen ur-
spriinglich gleichwertig und erst diejenige Zelle, nach der rein zufallsméiBig
der T-Stiel sich wendet und mit der P, in Beriithrung kommt, wird bier-
durch zur hinteren, die andere zur vorderen Ektodermzelle bestimmt? Im
ersten Falle (ZUR STRASSEN, DUNSCHEN) wiire die Entwicklung von Ascaris
— da iiber den Mosaikcharakter der weiteren Furchung kein Zweifel be-
steht — eine reine Mosaikentwicklung (Selbstdifferenzierung), im zweiten
Falle (Boveri, BoxFia) wiirde vorn und hinten epigenetisch bestimmt. In
dieser fiir die Beurteilung der Frage nach dem Charakter der Asymmetrie

8*
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zwar nicht ausschlaggebenden, jedoch prinzipiell wichtigen Alternative, auf
die in diesem Abschnitt nochmals zuriickgekommen wird, erscheint die
Ansicht DuNscHENS, dessen Untersuchungen die neuesten und speziell auf
die Einwinde BonrFias gerichtet sind und die die erste Moglichkeit — reine
Mosaikentwicklung — bejaht, insofern berechtigter, als sie allen Tatsachen
— wenn auch vermittels nicht einfacher Annahmen — Rechnung trigt und
zugleich nach Ansicht des Verf. die nach Vergleich mit den Befunden in

Abb. 82. a Regulérer. b Inverser 6-Zellner von Ascaris. ¢, d Entstehung phidnotypisch
inverser 6-Zellner. (Modif. n. DUNSCHEN.)

anderen Tiergruppen plausiblere ist; andererseits kommt die unschwer auf
alle Tatsachen ausbaubare Hypothese BoNFias leichter zum Ziel, wobei
ihre Erklirungsweise allerdings eine weniger tiefschiirfende ist.

Der niichste Teilungsschritt zerlegt A und B je in eine linke
und rechte Zelle (Abb.81d: a, &, b, £), und hierauf verschiebt sich
bei der normalen Entwicklung der rechte Zellbalken a b etwas
nach hinten (zugleich a etwas median-dorsal, b etwas abwérts),
der linke (x ) nach vorn (zugleich & etwas ab- und g etwas
dorsalwirts), und so entsteht das erste deutlich asymmetrische
Stadium der Abb.82a. Bei der inversen Entwicklung tritt
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das hierzu genau spiegelbildliche Stadium (Abb. 82b) auf, und
diese spiegelbildliche Symmetrie bleibt bei allen spéteren Stadien
erhalten (Abb.83c,d). Die Herkunft dieser inversen
6-Zellner (Abb. 82b) kann eine zweifache sein:

I. Méglichkeit: Der Furchungsverlauf ist von vornherein
genau spiegelbildlich zum normalen, d. h. es entsteht zunichst,
vom normalen ununterscheidbar, ein bilateralsymmetrischer
6-Zellner (Abb. 81d), die anschlieBende Verschiebung der Zell-

Abb. 83. a, b ,,Tetrader von Ascaris. ¢, d Reguldres und inverses vielzelliges Stadium.
(Nach DUNSCHEN.)

balken aber ist ins Gegenteil verkehrt, der linke verschiebt sich
nach hinten und der rechte nach vorn, und so geht der inverse
asymmetrische 6-Zellner hervor.

II. Moglichkeit: Bei unbeeinfluten Eiern sehr selten,
haufig bei solchen, die schidigenden Einfliissen (Hitze, Kalte,
0,-Entzug, UV-Strahlen) ausgesetzt waren, verlauft die Furchung
atypisch: aus dem 4zelligen T-Stadium entsteht kein Rhombus,
sondern infolge modifizierter Wanderung der beiden Zellen des
T-Stiels gewinnt P, gleichzeitig an 4 und B Anschluf}, und so
kommen 4zellige Aggregate der in Abb. 83a und b dargestellten
Form zustande, die als ,,Tetracder bezeichnet werden. Das



Vermes Nematodes.

118

oo n..t.t.rn = .r v b a8 on A .plun.nn....rn.x.
25 SLEEEESE S®EsS ¢Swg EBsfg HSE¥EiSZE<gSE55X
P O EA EEsSEE “ETR $EE SN o EEECEH:287 0

— ] — r- 5] ' . — = o—
35 E8EwiEtp E52% BHE Hfeggzii f8fziezgs
o COER T wd TEge BFEF 2,552 S -832E8~73 =
S fEg° 8 5 5 S E %20 9¢ g S BE8n 2883
=g b= s} o . L B Q - s} % A S = O
2 8 euCSIn.lu.u =T S 2N .lams r. o I~ S g =
52.°282%5548% 287 ZATyTEEGIsEgif 8, 2505

53 8 9 v L2 E = s < 5 2 3 g8 T S MR SR

o 9 gM =R B ) g © ) [} — wn O = o g %]

g wH P> g ) .M.S..w = G oL = Qo o @ = Q -~ o~
) - 5 . o & < €3 s
H Q2 a5 gb> ¢ | O EBEE u_<SH 8 o SR 82 s’ 28 %8
538582825 808 803885838835 8cE 8. G2
TEE FEEz SES EEET BZE 5558 S2TEtEEEAAzS

H & < > N < S H T = B -~ gl B s s <~ o0 > = n =z

‘% US[yeZ OIp INU puls JIyNJoSue [:uU = Py 4x SNASSVHELS H0Z [BLINRIY 4
S3ur[[IMZ QT pun usquoyy
81 udpuejsjud J131zyoId[3
{OWIOY] UAPUAGIdNSqE J, ISP

— | Bunssuiom LA 8T M| —  |ogil g 60T | 19¥0143uS YoIS USqRY UIPIERNO], SNV | 0T
— — 1:3¢ 9 61¢ [ 2omyuo gots uoqey usquoyy sny [6
goi3 | 16 Lg 08 L€ 93 LI /13l L 1:%°83 <9 29€8 ¢ UaIaly, nomHMBE sne uouoKiquiy |8

« L9 99 89 OL OL €9 19 99 8 1:8°G9 9¢ ovLE USYOT[SIOA ”833‘ L

“ 99 9 ¢9 89 OL €9 09 99 8 1:%°69 99 2157 «o.S_H :wﬁwﬂo@ uouoLiquiy |d3unp |9
UL |99 99 99 ¥9 €9 29 9 1:%9 66 69%9 ’ © + uouofiquuy ordunp |¢
goid |08 89 ¥9 8¢ ¥ G 9 1:L6¢ <9 6¥6€ © - ueuokiquy ANy |¥
- - - 1:6°0% 12 €L8 R A ol (B (20521 0l K
— — JR— JR— * mN.ﬂ . . . . . * [ e N
B . . 1:ep LT SFL c e e e e s -+ opary, o8naag |1

{ U3IALT, —
Funy - *+010LL [oraaLA . .. 98IOAUT uNYons
QUOZUIY IO USWIWIONYIBN uowrwre)s | “Auj :-Soy -10yun 19p N WNIPe}ssSUn[HIMIug
“UBMUIS| 19p qreysouur p:y 9SSIUI[BYIAA | -jul UAIp Tejunreq
8IS N ol TAezyEsan




Ascaris. 119

wiesen werden. DUNSCHEN bezeichnet diese Klasse inverser Eier
bzw Ascaris-Individuen als genotypisch invers.

Im Gegensatz hierzu ist bei der Moglichkeit II das Plasma-
mosaik ein regulires, die Entwicklungsumkehr wird anscheinend
durch die atypische, mehr oder weniger pathologische Anordnung
der Vierer-Blastomeren zum Tetraeder hervorgerufen und kann,
wie die sekundire Umordnung zum Rhombus (ILc) beweist,
wieder riickgéngig gemacht werden. Solche inverse Tiere, die
aus einer normalen Eizelle hervorgehen und ein Tetraederstadium
durchmachen, bezeichnet DUNscHEN als phénotypisch in-
vers, wobei zundchst unerkliart ist, in welchem kausalen Zu-
sammenhang Symmetrieumkehr und Tetraederbildung mit-
einander stehen.

Diese vorlaufigen Feststellungen und der Inhalt der nach den
statistischen Ergebnissen DUNSCHENs zusammengestellten Tabelle
(S. 118) fithren zu folgenden Feststellungen iiber die Inver-
sion bei Ascaris: Tetraederbildung ist, sofern nicht
Riicklagerung zum Rhombus erfolgt, in jedem Falle
gekoppelt mit Symmetrieumkehr, an Stelle reguléarer
entstehen inverse und an Stelle inverser regulidre
Keime, wie die reziproken Verhéltnisse R : J der Zeilen 9 und 10
der Tabelle zeigen. Es gilt also folgendes Schema:

Normales Ei Normales Ei Inverses Ei Inverses Ei
{ ¥
(Schidigung) (Schiadigung)
+ ) v y
Rhombus Tetraeder Rhombus Tetraeder
+
Normales Tier Inverses Tier Inverses Tier Normales Tier
(genotypisch) (pbénotypisch) (genotypisch) (phénotypisch)

Andere Ursachen bzw. Moglichkeiten fiir die Ent-
stehung inverser gibt es nicht, wie die Konstanz von R : J
bei verschieden alten Embryonen desselben Tieres beweist (Zeile 6
und 7). Inverse Tiere erzeugen im Durchschnitt doppelt
soviel inverse Nachkommen wie reguliare Tiere (Zeile 8).

Der Bruchteil genotypisch inverser Individuen unter der
Nachkommenschaft eines reguliren Tieres schwankt um den
Wert /5, und offenbar zeigen verschiedene Tiere verschiedene
Neigung zur Bildung von Eiern mit inversem Mosaik, wie Ahn-
liches auch bei den Schnecken feststellbar ist. Eine wesentliche
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Erh6hung des Prozentsatzes inverser Tiere mufl auf schidigende
Faktoren (— Tetraederbildung) zuriickgefiihrt werden, und so
kann man bei einem Verhaltnis 40—43 : 1 zwischen R und J
unter den erwachsenen Tieren die Inversen als zu etwa
%/ geno- und !/; phanotypisch vermuten. Im Verhiltnis
1:5000 ungefdahr ist ein phanotypisch reguldres Tier zu er-
warten.

Grundsétzlich wichtig fiir das allgemeine RL-Problem ist
schlieBlich die bisher zuriickgestellte Frage nach der Ursache
der Symmetrieumkehr infolge atypischer Furchung
(Tetraederbildung). Fiir eine Analyse dieses Vorganges ist
es notwendig, den Verlauf der ersten Furchungen vom ,,ent-
wicklungsmechanischen Standpunkt nochmals zu betrachten.
Uber folgende Tatsachen herrscht zunichst Ubereinstimmung:
Die erste Teilung (Abb. 81a) ist erbungleich, I liefert die Dorsal-,
II die Ventralzellen des spéateren 4-Zellners. Ebenso ist die
Teilung II — EMST + P, erbungleich, und zwar bestimmen
diese beiden Zellen unter allen Umsténden die Richtung vorn —
hinten, indem EMST vorn und P, hinten anzeigt. Drittens
teilen sich 4 und B in @ « b und verschieben sich hernach
asymmetrisch gegeneinander so, wie es dem Plasmamosaik ent-
spricht, d. h. in 59 unter 60 Fallen regular und in einem invers,
unbeeinfluBt durch die Lage der Ventralzellen, z. B. auch
dann, wenn, man diese abtotet. Liegen nun anfangs die beiden
Ventralzellen so, wie es in Abb. 82¢ und d die starkpunktierte
Linie und die zugehorige Laéngsachse (v) — (k) anzeigt, so teilen
sich 4 und B beziiglich dieser Achse regulidr weiter. Drehen sich
die Ventralzellen um 90° nach der einen oder anderen Richtung
(Abb. 82¢ und d), wie solches bei der Tetraederbildung vor sich
geht, so beeinfluft dies die Lage der Dorsalzellen nicht, gedreht
aber wird um 90° nach der einen oder anderen Richtung die
Korperlangsachse (und die Medianebene), und beziiglich dieser
neuen Medianebene (vorn — hinten) nehmen die Dorsalzellen in
beiden Fallen (Abb. 82 ¢ und d) diejenige Lage an, die duflerlich
dem inversen Furchungsmodus entspricht (Abb. 82b), und die
Furchung verlauft auch nach diesem Modus weiter. Wahrend
bei der genotypisch inversen Entwicklung aber & zum vorderen
linken Ektoderm wird, muf} dies in Abb. 82¢ von @ und in 82d
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von 8 geliefert werden, umgekehrt mufl « statt linkes vorderes in
82d rechtes vorderes und in 82c linkes hinteres liefern, und Ent-
sprechendes gilt fiir die iibrigen 3 Zellen. Tatsache ist also,
daB die 4 Dorsalblastomeren im einzelnen etwas anderes
liefern als das, wozu sie normalerweise bestimmt sind.
Wie ist dies moglich? Bonric antwortet: Die Entwicklung von
Ascaris ist keine absolute Mosaikentwicklung; 4 und B teilen
sich, und die Teilungsprodukte a « b # verlagern sich gegenseitig
so, wie es im Eimosaik festgelegt ist, aber jede dieser 4 Zellen
vermag beliebiges Ektoderm aus
sich hervorgehen zu lassen, ihre
prospektive Potenz ist gréfer als
ihre prospektive Bedeutung. Erst
im Stadium des asymmetrischen
6-Zellners wird auf Grund der
Lage, die jede Zelle im Keim-
ganzen einnimmt, endgiiltig fest-
gelegt, was aus ihr werden soll,
die ,,links vorn“ gelegene Zelle
liefert, gleichgiiltig ob es «, a
oder f ist, linkes Ektoderm usf.
Von hier ab verlauft die Ent- Abb. 84. SchemaA s%:;;litxsmamosaiks im
wicklung nach dem Mosaiktypus

weiter. ZuR STRASSEN und DUNSCHEN aber halten an der absoluten
Mosaikentwicklung fest und sind daher zu folgenden Annahmen
gezwungen, die durch DUNSCHEN zumindest sehr wahrscheinlich
gemacht worden sind: Das Plasmamosaik ist aufzufassen als ein
System sich gegenseitig durchdringender heterogener Plasma-
schichtungen, und zwar sind — schematisch ausgedriickt und
in Abb. 84 ebenso schematisch dargestellt — im reguliren Ei
vorhanden: eine Linksstruktur (I), die die regulire Asymmetrie
von Ascaris bewirkt, daneben ,,Jatent die spiegelbildliche Rechts-
struktur (3), die, sowie beim normalen Ei I sich entwickelt, sofort
unterdriickt wird; ferner eine stirkere Querstruktur (2), welche
bewirkt, daB bei der Teilung I - A4 + B A das gesamte vordere
und B das gesamte hintere Ektoderm erhilt, und schlieBlich die
zunichst schwichere Langsstruktur (4), welche nach der Quer-
struktur in Aktion tritt und die Zellen 4 und B sich noch je in
eine linke und rechte teilen 1aBt. Beim inversen Ei ist an Stelle
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der Links- die Rechtsstruktur stark und erstere nur latent aus-
gebildet. Durch schiadigende Einfliisse werden die beiden nor-
malerweise starken Strukturen (Links- und Quer-) geschwécht;
in Aktion treten zunichst Langs- und Rechts- und sie bewirken,
daB bei der Teilung I - 4 + B A nur linkes (vorderes + hinteres),
B nur rechtes (vorderes + hinteres) erhélt, und die Querteilung
in vorn -+ hinten erfolgt erst hinterher (Zellteilungsanachro-
nismus), gleichzeitig ist die Rechtsstruktur aktiviert, sie unter-
driickt die Linksstruktur vollkommen, und so entsteht, wie es
die Tatsachen verlangen, ein phénotypisch inverser Embryo auf
Grund einer absoluten Mosaikentwicklung, indem P, immer
nach der Seite umschwenkt, die der hinteren Hilfte von 4 und B
entspricht. Diejenigen Tetraeder aber, die sich zum Rhombus
zuriickordnen, sind keine echten, auf Zellteilungsanachronismus
basierenden Tetraeder, sondern zufillige Umlagerungen, die aus-
nahmslos wieder riickgingig gemacht werden.

Beide Ansichten zeigen Unterschiede, jedoch auch Gemein-
sames, und gerade dieses Gemeinsame ist fiir das RL-Problem
das Wesentliche. Nach Boxria sind die 4 Dorsalblastomeren be-
ziiglich Vorn, Hinten, Links und Rechts omnipotent, die Lage im
Keimganzen (6-Zellner) entscheidet, was aus jeder wird, die
Lagerung zum Tetraeder ist die direkte Folge der schidigenden
Einfliissse. Nach zUur STRASSEN-DUNSCHEN wirken diese Einfliisse
auf die Eizelle, kehren hier das Verhéltnis zwischen starken und
schwachen Potenzen um, die Tetraederbildung ist nicht Ursache,
sondern Anzeichen der bereits erfolgten Symmetrieumkehr. Die
Differenzen beider Ansichten spitzen sich beziiglich des RL-
Problems zu folgender Alternative zu: Entweder sind die 4 Dorsal-

blastomeren beziiglich Rechts und Links omnipotent — in zZUR
STrRASSENS Ausdrucksweise koénnte man sagen: in ihnen sind
vier latente gleichwertige Strukturen vorhanden —, und die

Lage im Keimganzen aktiviert in jeder Zelle eine dieser vier
Strukturen, oder es ist im Ei eine Rechts- und eine Linksstruktur
vorhanden, die eine ist bereits aktiviert, doch ist ,,Umaktivierung*
moglich. Gemeinsam ist — und darin liegt die Wichtigkeit der
Befunde an Ascaris fiir das RL-Problem — die sichere Erkenntnis,
daB durch sekundire Einfliisse aus einem zu regulirer Entwicklung
bestimmten Ei ein total inverses, mit Recht als phénotypisch-
inverses bezeichnetes Tier hervorgehen kann und umgekehrt aus
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einem inversen Ei ein phanotypisch-reguléres Tier. Ein Vergleich
dieser Erkenntnisse mit #hnlichen, keineswegs seltenen Befunden
iiber Symmetrieumkehr bei anderen Tiergruppen wird spater (§46)
dazu fiihren, der zur STRASSEN-DUNscHENschen Ansicht, wenn
auch in geringer Modifikation, den Vorzug zu geben.

¢) Zusammenfassung.

Eine weitgehende Tendenz zur Zellkonstanz fithrt zu vielen
kleinen artkonstanten Asymmetrien in der Feinarchitektur des
Korpers: ,,Halskrausen, Schwanzdriisenzellen, Nervensystem,
Darmsystem, Exkretionssystem, Genitalsystem. In der Regel sind
sowohl individuelle Inversionen wie inverse Exemplare bekannt.

Verschiedene Asymmetrien einer Art sind, soviel bis jetzt
bekannt ist, stets miteinander gekoppelt, haufig liegt totale
kérperliche Inversion vor: Ascaris (schwach monostroph),
Trichures (razemisch).

Exkretionssystem: Linke Seite allgemein bevorzugt (linker
Kanal stirker oder nur linker vorhanden, Kern meist links,
,,Ventraldriise oft nach links verschoben). Biischelférmige
Zellen in Lage stark variierend.

Genitalsystem: Linke Seite bevorzugt. Der héufig pseudo-
bilaterale Genitaltrakt stellt bei & und @ wahrscheinlich nur die
eine (meist linke) Halfte eines urspriinglich doppelt entwickelten
(paarigen) Organs dar. Relative Lagerung zum Darm verschieden,
aber artkonstant. Spicula oft li > re oder nur links entwickelt
(Inversionen bekannt). Verschiedene dieser und anderer kleiner
Asymmetrien sind moglicherweise eine Folge konstant-asymmetri-
scher Paarungsstellungen.

Bei Ascaris ist es gelungen (ZUr STRASSEN-DUNSCHEN), die
Existenz genotypisch und phénotypisch inverser Tiere aufzu-
decken und durch schidigende Faktoren Symmetrieumkehr
experimentell hervorzurufen, d.h. aus genotypisch reguliren
Eiern phanotypisch inverse Tiere und aus genotypisch inversen
Eiern phanotypisch regulidre Tiere zu erzeugen.

§ 15. Ubrige Wiirmer; Vermidea; Molluscoidea; Wirbellose ohne
sichere Stellung im System.

a) Echiuroidea'®s. Siehe § 13c.
b) Myzostomidal®?’. Bei Protomyzostomen ist die Zahl der Nephridien
links und rechts oft verschieden, z.B. re:1i=9:3, 7:4, 5: 6, 3: 2. Myzo-
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stomum und Protomyzum zeigt geringgradige Asymmetrie der ménnlichen
Keimdriisen, bei Myzostomum fisheri, pentacrini u. a. ist der Hoden einer
Seite ganz oder teilweise reduziert.

¢) Nematomorphal88, Bei Nectonema agile ist das
Vorderende des Korpers um 90° nach links tordiert.

d) Nemertinil®® 179, Bei einigen Arten zahlreiche,
asymmetrisch verteilte Exkretporen. Darmtaschen und
Gonaden schwach fluktuierend-asymmetrisch. Bisweilen
schraubige Lagerung des Korpers. Spiralfurchung.

e) Acanthocephali. Asymmetrien nicht bekannt.

f) Sipunculoidea®®. Die Formen dieser Gruppe
sind dadurch ausgezeichnet, dal die D armschleife,
die durch Nach-vorn-Lagerung des Afters zu-
stande kommt, als Ganzes zu einer Schraube auf-
gedreht ist (Abb. 85). Auf diesem einfachen Wege,
der sich modifiziert auch bei anderen Tiergruppen
(Amphineura) wiederfindet, wird die Ausbildung
Abb. 85. Sipunculus  €ines lingeren Darmrohres in der beschrinkten
e o Rommer Leibeshohle erméglicht. Je linger relativ zum
(N"g‘ﬁ%ﬂfg)‘md Kérper der Darm ist, um so mehr Windungen

sind vorhanden, ihre Zahl variiert je nach den
Arten zwischen 2 und 12 (Doppelwindungen). Der Drehungssinn
ist bei allen Arten iibereinstimmend und derartig, da8 eine links-
gewundene Schraube zustande kommt.

Bei Phascolion ist statt des sonst vorhandenen Paares nur
1 Nephridium ausgebildet, auch die Geschlechtsdriise einer
(welcher?) Seite ist riickgebildet.

Von den Priapuliden sind
Asymmetrien nicht bekannt.

g) Phoronidea¢é. Der Lophophor
(Tentakelkrone) besteht jederseits aus
einer planspiral eingerollten Doppel-

reihe von Tentakeln (bistroph: von
Abb- 86. Dlavgor:lzn;;}rlxmf?;iSt.l‘entakelkrone oben gesehen lire —reli; Abb. 86).

Hauptlingsgefafle (ventral) und Haupt-
nerv sind nach links verschoben. Die Geschlechtsdriisen der zwittrigen Tiere
liegen zu den Seiten des Darmes, links das Ovar und rechts der Hoden oder
umgekehrt (genauere Angaben fehlen). Schraubenbewegung der Larve.

h) Bryozoa Ectoproctal®®, Unter den Moostierchen gibt es in reich-
licher Anzahl Formen, lebende und fossile, deren Kolonien die Einzel-
individuen m streng schraubiger Anordnung zeigen, was oft schon im Gat-
tungs- oder Artnamen zum Ausdruck kommt (z. B. Spiropora, Spiroporina t,
Archimedes T, Helicopora T usw.). Leider ist — ein Analogon zu den Fora-
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miniferen und Hydroidpolypen — in keiner der bisherigen Untersuchungen
(neueste Spezialarbeiten moglicherweise ausgenommen) auf den Windungs-
sinn Bezug genommen. Abbildungen nach zu schlieBen, diirfte der Win-
dungssinn innerbalb der Gattungen, zum Teil auch der Familien, mono-
stroph sein, doch sind auch Arten mit Rechts- und solche mit Linkswindung
des Stockes bildlich wiedergegeben.

Bei Formen mit biserialer Individuenanordnung kénnen als konstante
oder gelegentliche Asymmetrie die Tiere der einen von denen der anderen
geringe Verschiedenheiten aufweisen, z. B. links Doppelstacheln, rechts ein-
fache, oder Zoozien rechts und links nach der gleichen Seite abgebcgen usw.
— Schraubenbewegung der Larven.

i) Bracchiopoda!®®. Die ArmfiiBer sind durch den Besitz
zweier tentakelartiger, mit Kiemenfaden besetzter Arme aus-
gezeichnet, die links und rechts neben der Mundoffnung ent-
springen und ,,spirale Aufrollung zeigen. Urspriinglich sind sie
rein planspiral aufgewunden, bei den meisten héheren Formen
mit vielen Umgingen wird die Aufwindung aber turbospiral
(schneckenartig), und zwar sind dann 2 Falle moglich: entweder
winden sich die Arme lateralwirts auf, so daBl die freien Enden
beider Arme lateral und voneinander abgekehrt liegen, oder es
ist umgekehrt: die Aufrollung geht medialwéirts vor sich, die
freien Enden der Arme sind einander zugekehrt. Dieser letztere
Fall ist seltener, er ist z. B. bei Magellania oder Atrypa ver-
treten, und dann ist der linke Arm links-, der rechte rechtsschraubig
aufgerollt (gleichsinnig-bistroph: lili — rere). Beim héaufigeren
ersten Fall (z. B. Spirifer) ist es umgekehrt, der Aufwindungssinn
ist gekreuzt (lire — reli). Indessen kénnen auch Abweichungen
von diesem Schema auftreten, indem die Basalstiele beider Arme
sich in entgegengesetztem Sinne von der Mediane wegdrehen,
so daB z. B. bei Crania die Achsen der beiden Turbospiralen,
statt an der Spitze zu konvergieren, parallel stehen, und durch
weitere Drehung laterad wird es moglich, da die Spitzen
gleichsinnig eingerollter Arme (lili — re re) sich voneinander ab-
kehren.

Wie bei bistrophen Merkmalen iiberhaupt, sind auch hier
Inversionen nicht méoglich. Es existiert eine kontinuierliche Uber-
gangsreihe zwischen steil laterad iiber flach laterad aufgerollt
zu den rein planspiralen Armen und weiter, ,,ins Negative hinein®,
zu den medialwirts aufgerollten, wobei beim Uberschreiten des
ebenen Stadiums laut Definition der Windungssinn eines Armes
von rechts nach links umschlagt bzw. umgekehrt.
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Andere Asymmetrien sind nur bei der Untergruppe der Ecar-
dines (Crania, Lingula, Discina) bekannt. Hier allein miindet der
Darm durch ein After nach auBen, das bei den beiden letzt-
genannten Gattungen asymmetrisch auf der rechten Seite gelegen
ist. Auch beschreibt bei diesen Ecardines der Darm eine einzige
rechtsgewundene Schraubentour.

Schraubenbewegung der Larven.

i) Kamptozoa (Bryozoa Entoprocta). Asymmetrien nicht bekannt.

k) Chaetognatha. Asymmetrien nicht bekannt.

I) Enteropneusta (einschl. Pterobranchia)!¢é 171, Bei den Eichel-
wiirmern (Helminthomorpha, Typ: Balanoglossus) ist der vorderste Korper-
abschnitt, die Eichel, von einem unpaaren Coélomhohlraum erfiillt, der
wahrscheinlich dem linken vorderen Mesodermblaschen der Stachelhauter
entspricht, wihrend deren rechtes vorderes Blaschen hier vielleicht zur
unpaaren Herzblase geworden ist. Dieses Eichelc6lom zieht sich dorsal-
wirts in 2 Taschen aus, von denen in der Regel die linke gerdumiger ist
und allein durch einen Porus eine Verbindung des Coéloms mit der AuBen-
welt herstellt. Dieser Porus liegt meistens, entsprechend seiner Genese,
auf der linken Seite, kann bei einigen Arten jedoch in die Mediane ver-
schoben sein. Daneben werden auch Inversionen beobachtet, und alle
Sorten von Abweichungen sind bei der Art Balanoglossus australiensis be-
obachtet:

«) Porus der linken Tasche zugehérig, median miindend,

B) Porus der rechten Tasche zugehorig, median miindend,

?) Porus mit beiden Taschen verbunden, median miindend,

d) Porus der rechten Tasche zugehdrig, rechts miindend,

) jede Tasche mit Porus, symmetrisch mundend,
so daB also allein das Gegenstiick zu & bisher fehlt.

Von anderen Asymmetrien sind bei Balanoglossus lediglich neben sym-
metrischen auch asymmetrische Darmpforten (d. h. Darm und Haut ver-
bindende Kanilchen) beobachtet.

Unter den Pterobranchiern weisen nur die Rhabdopleuriden Asymme-
trien auf. Sie sind durch eine stirkere Entwicklung der linken Seite aus-
gezeichnet, die auch eine Verschiebung des Mundes nach links bedingt.
Dafiir sind die Gonaden samt Ausfuhrungsgang linkerseits verschwunden,
die rechten sind rechts gelegen und munden rechts durch einen Porus nach
auflen.

Schraubenbewegung der Larven.

m) Rotatorial?’?/6, Die Asymmetrien der Rotatorien zerfallen
in 2 Gruppen: in der einen befinden sich alle diejenigen, die in
der schraubigen Schwimmbahn der Réidertiere ihre Ursache haben,
die andere enthilt gewisse, davon unabhangige Verschiedenheiten
zwischen Rechts und Links, denen kein grofiler morphologischer
Wert zukommt. Die natiirliche Schwimmbahn aller frei beweg-
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lichen Rédertiere ist eine rechtsgewundene Schraubenlinie —
Linksschraubung kommt nur selten vor —, und als Folge dieser
weitgehenden Konstanz weicht bei allen total asymmetrischen
Rédertieren der Korper im gleichen Sinn von der urspriinglichen
Symmetrie ab, indem er, grob gesprochen, die Gestalt eines
Segments einer rechtsgewundenen Schraubenlinie angenommen
hat. Bereits 1903 hat JeNNINGS!?® dies fiir die T'richocerciden
(Rattuliden) konstatiert, spater wurde Gleiches fiir Keratella
(Anuraea) und andere Gattungen gefunden. Allerdings beschran-
ken sich diese korperlichen Asymmetrien auf die gepanzerten
Formen, da der weiche Kérper der iibrigen Arten beim Schwimmen
zwar Schraubenform annimmt, in der Ruhe aber zu volliger
Symmetrie zuriickkehrt. Die schraubige Verdrehung kommt bei
verschiedenen Arten verschieden zum Ausdruck: bei Keratella
aculeata ist sie am Panzer und an der ungleichen Lénge der beiden
Hinterdornen zu erkennen, bei den am stiarksten asymmetrischen
Trichocerciden sind fast alle, auch innere Organe (Mastax = ,,Kau-
magen‘‘) in Mitleidenschaft gezogen, und JENNINGS hat hier in
einer eingehenden Studie gezeigt, in welcher Weise im speziellen
alle Asymmetrien (z. B. Stacheln der rechten Kopfpartie, Re-
duktion einer Zehe usw.) mittel- oder unmittelbar in der Schrauben-
bahn ihren Grund haben.

Ahnlich wie bei den Flagellaten ist fiir die Rédertiere die (hier
erstmals kritisch von HarTMANN172 aufgeworfene) Frage, ob
Schraubenbahn oder Koérperasymmetrie das Primére
ist, dahin zu beantworten, daB durch die bei allen Rotatorien
mehr oder weniger iibereinstimmende Asymmetrie des Strudelns
ein asymmetrischer Zug auf den Korper ausgeiibt wird, der zur
Schraubenbahn fiihrt, wodurch passiv, als Folge des Wasser-
widerstandes, der biegsame Korper Schraubenform annimmt.
Dabei modifiziert sich gleichzeitig in geringem Grade auch die
Schraubenbahn (Steilheit und Weite der Windungen), bis ein
optimaler Gleichgewichtszustand eingetreten ist. Die so ent-
standene Asymmetrie des Korpers ist spater erblich geworden
und wird nicht erst bei jedem Tier durch die Bewegung neu er-
worben, und héchstens in einzelnen Fillen, z. B. bei den End-
dornen von Keratella, mag es vorkommen, dafl diese erst all-
méhlich erhértenden Gebilde unter dem EinfluBl des Schwimmens
die endgiiltige, optimale Lage annehmen.
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Es diirfen indes nicht alle Asymmetrien auf das Konto der
Schraubenbahn gesetzt werden — speziellere Untersuchungen
iiber diese Frage fehlen noch —, und umgekehrt kann es vor-
kommen, daBl Merkmale, die in ihrer Form gegen einen Zusammen-
hang mit der Schraubenbahn sprechen, doch durch sie hervor-
gerufen sind. Schon bei den Flagellaten und Infusorien zeigte
es sich, dafl der Richtungssinn der Schraubenbahn ziemlich leicht
invertierbar ist, daB es schraubig verdrehte Arten gibt, die sich
in entgegengesetztem Sinn rotierend bewegen, als es ihre Korper-
form vermuten laft, offenbar weil sie ihre Rotationsrichtung
nachtriglich geindert haben. Solches kénnte bzw. diirfte auch
bei Rédertieren vorkommen, und weiter besteht noch die Moglich-
keit, daBl, wenn z.B. Rechtsschraubung der Schwimmbahn
Reduktion der rechten Zehe zur Folge hat, gelegentlich als indi-
viduelle oder als erbliche Inversion die linke Zehe reduziert wird,
wiéhrend die tibrigen Asymmetrien, einschlielich des Schraubungs-
sinns beim Schwimmen, keine Inversion zeigen.

Der Kauapparat(Mastax) mit seinen von beiden Seiten ineinander-
greifenden Zahnen und Vorsprungen ist als ,,irreziprokes‘ Merkmal (§ 43)
offenbar von vornherein schwach asymmetrisch, und nur stirkere Asym-
metrien, die sich zugleich auch in der Mastaxmuskulatur d&uBern kénnen,
sind auf Rechnung der schraubigen Verdrehung des Korpers zu setzen
(T'richocercidae). Vorwiegend eine, allerdings nicht unmittelbare!?* Folge
des Schwimmens scheint die Reduktion einer Zehe zu sein: viele Bdelloidea
besitzen statt 4 nur mehr 3 Zehen, bei den iibrigen zweizehigen Formen
kann die eine Zehe unwesentlich oder stark kleiner als die andere oder ganz
verschwunden sein, wobei dann die verbleibende meist in die Mediane riickt,
auch verdreht sich das Hinterende meist so, dafl die lingere Zehe ventral,
die kiirzere dorsal liegt (selten umgekebrt). Bei den T'richocerciden und vielen
Lepadella-Arten ist die rechte Zehe (dorsal) die langere, allein fur Lepadella
cyrtopus wird beziiglich der Lage das Gegenteil angegeben ; fiir die Synchaeten
konnten Hinweise iiber rechts und links nicht gefunden werden.

Daf Korperfortsatze (z.B. bei Keratella), entsprechend ihrem
steuernden EinflufB}, der Schwimmbahn konform verbogen sind, wurde be-
reits erwahnt (solche Asymmetrien auch bei Nothalca longispina und Fi-
liniiden), fir asymmetrisch gelegene Augenflecke kann Abhangigkeit von
allgemeiner Koérperasymmetrie nur mit Vorsicht behauptet werden (Elosa;
bei Proales ein unpaarer Augenfleck seltener links, meist rechts, bei den
Trichocerciden, wenn asymmetrisch, in der Regel nur links). SchlieBlich
sind zu erwahnen: Lateraltaster rechts rudimentar und weiter vorn ge-
legen als der wohlentwickelte linke bei Synchaeta triophthalma, umgekehrt
gelegen bei Diurella stylata und Trichocerciden; asymmetrische Speichel-
driisen, Klebdriisen des Fufles, kleinere Asymmetrien bei Eriphanes senta?®;
auch der Geschlechtsapparat ist beim @ oft rechts und links in ungleicher
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GroBe entwickelt, Hoden und Vas deferens sind meist unpaar, wobei oft der
eine die linke, das andere die rechte Korperseite einnimmt und umgekehrt.

Faft man diese sparlichen Angaben iiber die Asymmetrien
der Rédertiere zusammen, so 148t sich sagen: Bei vielen Arten,
im Extrem bei den Trichocerciden (Rattuliden) ist infolge des
Schwimmens in Schraubenbahnen der Korper mit seinen Organen
asymmetrisch verdreht. Da die Schwimmbahn urspriinglich
sowie auch heute noch bei fast allen Formen rechtsgewunden ist,
darf bei allen so tordierten Formen gleichsinnige Asymmetrie
erwartet werden. Indes verhalten sich beziiglich einzelner Merk-
male einzelne Arten invers (Zehenasymmetrie, Auge rechts statt
links, Lage der Lateraltaster). — Bei Asymmetrien, die von der
Schraubenbewegung vermutlich unabhéngig sind (Genitalapparat,
Augenflecke zum Teil, Speicheldriisen), sind Inversionen innerhalb
der Arten bekannt, zum Teil mag ein razemisches Verhiltnis
vorliegen. Systematische Untersuchungen iiber Asymmetrien
fehlen vollig.

n) Gastrotricha'”’. AuBer den Haftréhrchen und Riickendriisen, die
erst bei erwachsenen Tieren geringe Abweichungen von der urspriinglichen
Symmetrie zeigen, finden sich hier einseitige Reduktionen im Bereich des
Genitalsystemes. So ist bei der Familie der (zwittrigen) Thawmasto-
dermatiden der Hoden stets unpaar und auf der rechten Korperseite ge-
legen, so daB der linke als riickgebildet zu betrachten ist, entsprechend ist
auch das Vas deferens nur rechts entwickelt*. Die urspriinglich ebenfalls
paarigen Ovarien sind bei der gleichen Familie (und bei den Lepidodasyiden)
nur einseitig entwickelt, doch ist im Gegensatz zum Hoden die Lage des
Ovars sehr verschieden. Der Ovidukt biegt bei den Thaumastodermatiden
von dem stets der Dorsalseite angehorigen Ovar immer linkerseits um den
Darm herum. Fillt die weibliche Geschlechtséffnung nicht mit dem Darm
zusammen, 80 liegt sie vor ihm, bisweilen schwach asymmetrisch nach links
verschoben.

Spermien mit schraubigem Mittelstiick. Bei marinen Arten Schwimmen
in Schraubenbahn.

o) Kinorhyncha. Spermien.

p) Tardigradal?s, Bei den Tardigraden sind die Geschlechtsdriisen un-
paar, jedoch wahrscheinlich bei allen Formen durch Verschmelzung paariger
Anlagen entstanden. Beim & entspringen aus dem medianen Hoden zwei
symmetrische Vasa deferentia, beim Q ist ein Ovidukt reduziert, er ver-
1aBt bei keiner der bisher untersuchten Arten konstant auf der rechten oder
linken Seite, sondern bald auf der einen, bald auf der anderen das Ovar,

und miindet auch auf dieser Seite in das Rektum; das Rezeptakulum und

* Der hier gleichfalls rechts gelegene ,,Dotterstock® gehort vielleicht
dem mannlichen Apparate an.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 9
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seine Ausmiindung in den Enddarm liegen auf der jeweils oviduktfreien
Seite des Korpers. Friihere Angaben iiber konstante Lage des Oviduktes
in der rechten Hilfte bei gewissen Arten wurden nicht bestétigt.

q) Pentastomida (Linguatulida)'??. Bei einigen Arten (Kiricephalus,
Raillietiella spiralis u. a.) rollen die urspriinglich bilateral-symmetrischen
nach der Geschlechtsreife ihren Korper, vor allem das Hinterende, schraubig
auf. Abbildungen nach zu schlieBen, ist Rechts-und Linkswindung beobachtet.

Aus dem Ovar, auch wenn es unpaar ist, entspringen in der Regel zwei
Ovidukte. Nur bei Raillietiella boulengert ist meist der rechte, sehr selten
der linke reduziert, daneben ist ein Individuum mit 2 funktionierenden
Eileitern bekannt geworden.

r) Tabellarische Ubersicht der wichtigsten Asymmetrien.
Echiuroidea: Bonellia (Nephridium 1i oder re reduziert), Sacco-
soma (Nephridium rechts reduziert, Genitalporus links), Epitheto-
soma (Nephridium links reduziert, Genitalporus rechts).

Myzostomida: Hoden einer Seite bei einigen Arten reduziert.

Sipunculoidea: Linksschraubige Darmschleife. Nephridium
und Gonade einer Seite bei Phascolion reduziert.

Phoronis: HauptgefaS und Hauptnerv links. Gonaden.
Tentakelkrone bistroph (lire — re li).

Bryozoa: Schraubige Anordnung der Individuen einer Kolonie.

Brachiopoda: Arme bistroph. Rechtsgewundene Schrau-
bentour des Darmes bei den Ecardines. After bei Lingula und
Discina rechts.

Balanoglossus: Eicheleolom = linkes vorderes Mesoderm-
blaschen. Porus meist links.

Rhabdopleura: Mund links, Gonaden nur rechts.

Gastrotricha: Bei Thaumastodermatiden Hoden nur rechts,
Ovarien hier und bei Lepidodasyiden nur rechts oder nur links
gelegen, Ovidukt bei Thaumastodermatiden nur links.

Tardigrada: Ovidukt rechts oder links, Rezeptakulum um-
gekehrt.

Pentastomida: Bei Raillietiella Ovidukt meist rechts redu-
ziert. Schraubige Formen.

Rotatoria: s. d.

§ 16. Echinodermata.
a) Allgemeines!8l 185,
Alle Echinodermen leiten sich von bilateral-symmetrischen Vor-
fahren ab — ein Zeugnis dafiir liefern die Embryonalentwicklung
und die Larvenformen aller Klassen der Stachelhduter — ; sie haben
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erst sekundér, zugleich mit dem Erwerb einer festsitzenden oder fast
festsitzenden Lebensweise radidre Symmetrie angenommen, und in
tertifrer Linie sind unabhéngig voneinander und auf ganz verschie-
dene Weise zwei Untergruppen zur bilateralen Symmetrie zuriick-
gekehrt: die irregulidren Seeigel und die Holothurien (Seewalzen).

Die Symmetrieverhaltnisse der Larvenformen werden erst
am Ende dieses Paragraphen erértert. Uber die Hauptmasse
der radiarsymmetrischen Typen ist zu sagen, dal in rein ge-
staltlicher Hinsicht, bei Mitberiicksichtigung der inneren Organe,
streng genommen keine radiare, sondern eine bilaterale Symmetrie
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Abb. 87. Symmetrieschema der Echino- Abb. 88, Symmetrieschema der Holothurien.
dermen. a = Interradius des Afters. Ansicht von aboral. Symmetrieebene S mit
m = Interradius der Madreporenplatte. Madreporenplatte m. w’, w”’ Wasserlungen,

besteht, weil das WassergefaBlsystem nur in einem Interradius
eine Miindung nach aullen besitzt (Madreporenplatte, Steinkanal)
und auch das Axialsystem im gleichen Sinne exzentrisch liegt.
Man kénnte so die eine Korperhélfte als die linke, die andere als
rechte bezeichnen, dann ware die Moglichkeit gegeben, Asymme-
trien im bisherigen Sinne zu unterscheiden, indem z. B. bei den
Seesternen das After konstant auf der einen Seite gelegen ist (s. u.).
Indessen besitzen solche Lageabweichungen ja nicht den Charakter
von Dissymmetrien, d. h. sekunddren Abweichungen von priméarer
bilateraler Symmetrie, sondern sind so zu deuten, dal} bei dem
grundsitzlich radidgrsymmetrischen Objekt die Madreporenplatte
in einen, der After in einen anderen Interradius geriickt ist; es
stiinde uns also im allgemeinen frei, die Ebene der bilateralen
Symmetrie z. B. durch After und Dorsalzentrum oder Madreporen-

9*
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platte und Dorsalzentrum zu legen. Indessen hat LovEN nach-
gewiesen, daB diejenige Ebene, die die Symmetrieebene der
bilateralen Seeigel darstellt und beziiglich der auch das Skelet
dieser Formen im wesentlichen symmetrisch angeordnet ist,
auch bei den regulidren Seeigeln festgestellt werden kann: sie ver-
lauft in beiden Gruppen durch denjenigen Radius, der — bei
Betrachtung von oben — unmittelbar links neben dem die Madre-
porenplatte enthaltenden Interradius liegt (Abb. 87). Beziiglich
dieser Ebene sind also auch die Skeletplatten der regulidren Seeigel
— unbeschadet des grundsatzlich radiéren Bauplanes — in gewissem
Grade symmetrisch angeordnet, allerdings nicht absolut sym-
metrisch, denn das Skelet weist gewisse konstante Einzelheiten auf,
die mit Symmetrie iiberhaupt nicht in Einklang zu bringen sind*.

Es gibt also einerseits keine Symmetrieebene, die
auf alle Stachelhiuter anwendbar ist, andererseits
eine Auswahl von mindestens drei Ebenen, die nur
fiir einzelne Klassen gelten: die LoviNsche Ebene (Sym-
metrieebene der bilateralen Seeigel, giiltig fiir das Skelet aller
Seeigel, vielleicht auch der anderen Gruppen, nicht giiltig fiir den
inneren Bau), die Ebene Riickenzentrum—Madreporenplatte
(giiltig fiir alle Gruppen, identisch mit der Symmetrieebene der
Seewalzen, nicht mit der der bilateralen Seeigel), die Ebene
Riickenzentrum —After der Seesterne usf. Wir wollen in den
folgenden Betrachtungen die einfachsten Félle wihlen: bei den
regulidren Formen die Ebene durch die Madreporenplatte, bei den
bilateralen die Symmetrieebene des Kérpers. ,,Umrechnungen‘
auf andere Ebenen sind dann leicht méglich.

b) Asymmetrien bei den radidrsymmetrischen und den
tertidr-bilateralsymmetrischen Formen.

Die hier aufgefiihrten Asymmetrien sind entweder schraubige
Gebilde, oder sie stellen konstante Abweichungen beziiglich

* So sind z. B. die beiden ersten nebeneinander liegenden Ambulakral-
platten, die sich an das Peristom anschlieBen, in jedem Radius ungleich
groB3, die gréBere enthalt auch mehr Poren als die kleinere, doch ist die An-
ordnung beider Platten bei den Seeigeln einc konstant irregulare; es gibt
keine Ebene, beziiglich der alle Platten symmetrisch ligen, auch ist die
Aufeinanderfolge grofer-kleiner keine zyklische, vielmehr ist (bei Be-
trachtung von der Oralseite) in den Radien 5, 1 und 3 die linke, bei 4 und
2 die rechte groBer. Ahnliches gilt fiir gewisse Interambulakralplatten.
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einer Symmetrieebene dar, die bei den bilateralen Formen durch
die duflere Gestalt gegeben ist, bei den iibrigen definitionsgemif
durch Symmetriezentrum und Madreporenplatte gelegt wird.
Auch bei den bilateralen Typen sind diese Asymmetrien nicht
Neuerwerbungen, sondern dadurch verursacht, daBl bei der Um-
stellung von bilateraler zu radidrer und evtl. weiter zu neuer-
licher bilateraler Symmetrie stets Spuren des friiheren Bauplanes
zuriickbleiben, die im neuen als Asymmetrien erscheinen.

Seesterne. Man bezeichnet hier in herkémmlicher Weise*
den (von oben gesehen) rechts neben der Madreporenplatte ge-
legenen Radius mit 1, den nach links anschlieBenden mit 2 usf.,
entgegen dem Sinne des Uhrzeigers. Die Symmetrieebene legt
man laut Definition durch Symmetriezentrum und Madreporen-
platte, diese, flankiert von den Radien 1 und 2, bezeichnet dann
»vorn, und damit ist auch links und rechts festgesetzt. Diese
Bezeichnungen lassen sich sinngem#fl auf die tibrigen dauernd
radidgrsymmetrischen Formen iibertragen. — Die Frage, ob beim
Seestern eine Art physiologischer Lingsachse existiert,
ob z. B. beim Kriechen ein bestimmter Arm oder wenigstens
mehr oder weniger eine bestimmte Korperseite in der Regel
,vorn“ liegt, ist noch ungekliart: die Untersuchungen friiherer
Autoren sprechen bald dafiir, bald dagegen, und auch die neuesten
Befunde Jusrsi®?, der im Radius 1 eine Art physiologisches
Vorderende erblicken will, sind nicht iiberzeugend, da trotz allen
Bemiihens, die Ergebnisse rechnerisch zu festigen, die Gesamtzahl
der Versuche fiir endgiiltige Angaben zu klein ist. Eine bevor-
zugte Drehungsrichtung bei den Wendungen der Tiere wurde von
Just nicht festgestellt. — Auller asymmetrischen Enddarm-
divertikeln ist bei den Seesternen noch anzufithren, daB der
After, sofern er nicht fehlt, stets auf der rechten Korperseite,
und zwar in dem rechts auf die Madreporenplatte folgenden
Interradius, gelegen ist (Abb. 87). Von Inversionen ist nichts
bekannt, doch diirfte man lediglich wegen der Kleinheit des
Afters darauf nicht achtgegeben haben; aus der nicht geringen
Zahl total inverser Larven (s. u.) wird wohl hier und da auch
ein fertiges Tier hervorgehen.

Schlangensterne. Asymmetrien nicht bekannt.

* Neben der hier gewihlten gibt es noch verschiedene andere Zahlarten
(vgl. JusT).
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Reguliare Seeigel. Der Darm beschreibt nach seinem Ab-
gang aus dem Mund erst eine volle Kreiswindung im (von oben
gesehen) Uhrzeigersinn, dann unmittelbar anschlieBend eine
solche entgegen dem Uhrzeiger und miindet durch den oft schwach
exzentrisch* gelegenen After nach auBlen. Da der Darm gleich-
zeitig von oral nach aboral aufsteigt, handelt es sich im Prinzip
in der oralen Halfte um eine links-, in der aboralen um eine rechts-
gewundene Schraubentour von je genau einem Umgang. —
Skelet s. o.

Irregulidre Seeigel. Symmetrisch beziiglich der LovinNschen
Ebene, Madreporenplatte daher stets im ersten rechten Inter-
radius (Abb. 87). Darmverlauf d&hnlich dem der regulidren Seeigel.

Seewalzen: Symmetrisch beziiglich der Ebene Riicken-
zentrum —Madreporenplatte (Abb. 88). Darm in Form einer
rechtsgewundenen Schraubentour, in sich riickgedreht. Von
beiden Wasserlungen die im linken ventralen Interradius ge-
legene gréBer (auch verzweigter), die im rechten dorsalen gelegene
kleiner. Porische Blase, wenn in der Einzahl vorhanden, stets
links (ventral oder dorsal) gelegen; nur bei groBerer Zahl
von Blasen finden sich auch solche auf der rechten Seite. Stein-
kanal, wenn in der Einzahl vorhanden, meist median, selten
schwach exzentrisch (dann meist rechts, seltener links); bisweilen
von schraubigem Verlauf. — Ab und zu werden Tiere angetroffen,
deren Ankerplittchen in konstanter Weise asymmetrisch ver-
bildet sind (Halbanker 669).

Haarsterne. Mund und After meist in Richtung der LovEN-
schen Ebene verschoben (Mund in den Radius 2, After dazu
entgegengesetzt). Darm in der Regel in Form einer rechtsge-
wundenen Schraubentour.

¢) Asymmetrien der Larven.

Die Larvenformen aller Klassen der Echinodermen sind auf
frilhen Stadien einander sehr #dhnlich: charakteristisch fiir sie
ist, daB links und rechts neben dem medianen Darmkanal im
Prinzip je 3 Mesodermblaschen auftreten, je ein vorderes (Axo-
coel), mittleres (Hydrocoel) und hinteres (Somatocoel).

Bei der Entwicklung entsteht zunichst durch Abschniirung
vom Darme jederseits ein Coelomblischen, das sich bald in ein

* Genauere Angaben fehlen.
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vorderes (Axohydrocoel) und ein hinteres (Somatocoel) teilt.
Von diesem hinteren Blischenpaar gelangt bei der spiteren
Metamorphose das rechte (die Seewalzen ausgenommen) nach
dorsal, das linke nach ventral, so daB3 das urspriinglich sagittale
Mesenterium eine horizontale Lagerung erhilt. — Vom vorderen
Blaschenpaar (Axohydrocoel) bildet sich in der Regel (Aus-
nahmen s. u.) das rechte zuriick, das linke teilt sich in die beiden
oben bereits genannten Blischen (Axo- und Hydrocoel), die
indessen durch einen Kanal (den Steinkanal) miteinander in Ver-
bindung bleiben und von denen das vorderste, das Axocoel, durch
einen weiteren Kanal (den Porenkanal) nach
auBen miindet (Abb. 89). Wird spiter, beim
erwachsenen Tier, das Hydrocoel zum Wasser-
gefiaBsystem, so miindet dieses durch den Stein-
kanal nicht direkt nach auBlen, sondern, wie bei
vielen Formen deutlich nachweisbar ist, in den
unmittelbar unter der Madreporenplatte ge-
legenen Axialsinus, und ecrst dieser, weil der
Porenkanal riickgebildet ist, durch die Madre- 4y, 89, Echinoder-
porenplatte direkt nach auBen. Beim rechten [eiiie. (eme)
Axohydrocoel kommt es fast nie zu einer Durch- % = linkes Hydrococl.
i s=linkes Somatocoel.
schniirung in 2 Bléschen (Axo- und Hydrocoel),
vielmehr bleibt dieser Coelomteil rudimentér und liegt bei den
meisten Formen als unpaarer Sack (dorsal sac oder Madreporen-
blase) in der Umgebung der Madreporenplatte (DAWYDOFF!$0u.a.).
Indessen ist anzumerken, daB in vielen Fiallen!80, u.a. bei der Ent-
wicklung von Asterias rubens, dieser Dorsalsack, als vermutlich
caenogenetische Modifikation, einen anderen (und zwar bei verschie-
denen Formen einen verschiedenartigen) Ursprung nimmt, so daf3
GEMMIL8® bei Asterias rubens-Larven, deren rechtes Coelom
vollkommen symmetrisch zum linken entwickelt war, auller dem
rechten und linken Axo- und Hydrocoel in der Mediane noch den
Dorsalsack fand, und ganz Entsprechendes konnte v. UBIscH!®?
an doppelcoelomigen Larven von Strongylocentrotus lividus
beobachten. Da aber an der urspriinglichen Paarigkeit der
Coelomblischen kein Zweifel besteht und die Genese des Dorsal-
sacks aus anderen Keimteilen als dem rechten Axohydrocoel
bisher nur bei vereinzelten Arten festgestellt wurde, besteht wohl
die noch heute allerseits als wahrscheinlich angenommene Homo-
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logie: rechtes Axohydrocoel — Dorsalsack — Herzblase des Bala-
noglossus zu Recht, einzelne Formen mit caenogenetisch ab-
gednderter Entwicklung ausgenommen.

Entsprechend dem Umstand, daB in der Regel das Coelom
vollstindig nur auf der linken Seite zur Ausbildung gelangt,
entsteht die Anlage des spiteren radiiren Volltieres ebenfalls
asymmetrisch auf der linken Seite der Larve.

Inverse Larven und Larven mit beiderseits voll-
stindigem Mesoderm. Neben den normalen Larven findet
man sowohl in der Natur (Plankton) wie bei kiinstlicher Aufzucht
ausnahmsweise inverse Larven, bei denen statt des rechten das
linke Axohydrocoel rudimentéar bleibt und dementsprechend der
Echinodermenkdérper auf der rechten statt auf der linken Seite
der Larve entsteht, ferner symmetrische Larven, deren Mesoderm
links und rechts voll entwickelt ist, und schlieBlich — meist nur
nach schidigenden Einflisssen — Larven ohne Mesoderm. OHsHI-
Ma192 fiihrt einige bekannt gewordene Fille von Invertlarven an,
GeMMIL!82 und NEwTH!9 geben Listen iiber frither beschriebene
Larven mit Doppelhydrocoel (Ophiuriden, Seeigel und Seesterne;
bei Holothurien und Crinoiden noch nicht bekannt), und von
Dawyporr!8? und OESHIMA!?! wurden diese Zusammenstellungen
noch weiter ergdnzt. Durch zahlreiche, eigens darauf gerichtete
Untersuchungen der letzten Jahre weil man, daBl, zumindest bei
vielen Arten, diese Doppel- und Invertlarven weit davon entfernt
sind, zu den Seltenheiten zu gehoren: von Asterias rubens wurden
10% Doppellarven gefunden©80, fiir A. glacialis gibt Mor-
TENSEN0180 gogar 50% an, NEWMANN!8? erhielt bei seinen Kul-
turen von Patiria miniate 1—17% Invertlarven. Indessen ist
die Haufigkeit dieser anormalen Larven nicht tiberall gleich gro8,
die hohen Werte treten fast nur in kiinstlichen Zuchten auf, wo
die Lebensbedingungen ja zwangsliufig von den natiirlichen
verschieden sind; im Plankton fand GemmIL Doppellarven von
Asterias rubens an manchen Orten ziemlich haufig, an anderen
seltener oder gar nicht.

Eine Erklirung hierfir liefert der Umstand, dal man den
Prozentsatz anormaler Larven erhéhen kann, wenn
man die friithen Stadien schiadigenden Einfliissen aus-
setzt. Bringt man frithe Blastula- bis spite Gastrulastadien von
Patiria miniata fir 1—10 Stunden in eine Temperatur von 2°,
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so ist der Prozentsatz der Larven mit verkehrter Asymmetrie
wesentlich erhoht, er kann bis 35% steigen, gegeniiber 17% in
den Kontrollen'®. Erh6ht man in Kulturen von Echinus miliaris-
Larven den Salzgehalt in bestimmtem MaBe, so erhdlt man neben
zahlreichen Invertlarven auch solche mit doppeltem und andere
ohne jedes Axohydrocoel (MAcBrIDE!®?); OnsHIMA1?L, der dessen
Versuche fortsetzte, erhielt folgende Resultate (Echinus miliaris):

Towan | Fron | b | o ome | P
la | Kontrolle . . . 450 10,2 0,2 wenige* | der Rest
b Hypertonisch o . 334 16,2 — 4’8 ” ”
2a | Kontrolle . . . 30 3,3 26,7 wenige* [ ,, .,
b | Hypertonisch . . 450 7,6 1,3 s 5
3 | Kontrolle . . . 166 13,3 2,4 ’s 5 s

Also: Sowohl in den Kontrollen wie in den hypertonischen
Kulturen traten in betrachtlicher Héaufigkeit anormale Larven
auf, unter denen wiederum die inversen bei weitem die Majoritat
besaBen. Nicht der Salzgehalt scheint es demnach hier zu sein,
der die anormalen Larven hervorruft, sondern irgendwelche
anderen Faktoren, die mit kiinstlicher Aufzucht untrennbar ver-
kniipft sind. Dies stimmt mit den Ergebnissen NEWMANNS
iiberein, der wiederholt betont, da jede Zucht in GefaBlen so
viel unnatiirliche Faktoren mit sich bringe, daB3 ein natiirlicher
Verlauf der Metamorphose im Laboratorium kaum je erreichbar
sei. OnsHIMA speziell glaubt bei seinen Versuchen in der grofien
Zahl von Mikroorganismen, vor allem den als Nahrung zuge-
setzten Diatomeen, den Faktor gefunden zu haben, der ,,auf
mechanischem und physiologischem Wege‘ (wie im einzelnen,
bleibt offen**) die ,,gestorte‘ Entwicklung verursacht. — Schlie83-
lich erzielte RUNNSTROM!®* in hypotonischem Medium, von dem
man ja aus den Versuchen friitherer Autoren weifl, dafl es den
Zerfall des Zweizellenstadiums in zwei getrennte Zellen be-
giinstigt, am selben Objekt viele anormale Larven, darunter
solche mit inversem oder doppeltem Coelom.

Was die Ursache im einzelnen auch sein mag, wesentlich ist,
daB durch kiinstliche — oder wie man auch sagen kann: unnatiir-

* Nicht gezihlt, ca. 5% wie in 1b.
** Vgl. auch das Nachwort Mac BRIDEsS zul%l,
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liche, schidigende — Einfliisse der (normalerweise vermutlich
sehr kleine) Prozentsatz inverser und anderweitig anormaler
Larven wesentlich erhoht werden kann, eine Tatsache, die ebenfalls
bei Experimenten an anderen Tieren beobachtet wurde und die
vor allem in der durch Hitzeschadigung bewirkten Asymmetrie-
umkehr von 4scaris ihr direktes Analogon hat, und ganz wie bei
Ascaris wird man die kiinstlich erzeugten Invertlarven der Echino-
dermen als phanotypisch invers bezeichnen miissen (s. § 14).

Im allgemeinen Teil (§ 46) werden diese Befunde mit allen
homologen Ergebnissen aus dem iibrigen Tierreich zusammen-
fassend diskutiert werden, es wird sich der iiberzeugende Schlufl
ergeben, daf jedes (4duBerlich symmetrische) zellige Gebilde
(z. B. Ei, Larve), das sich zu asymmetrischer, z. B. rechtsasymme-
trischer Gestalt weiterentwickelt, in sich latent auch die Fihig-
keit besitzt, die spiegelbildliche Asymmetrie hervorzubringen;
dieser Fall tritt aber nur dann ein, wenn durch anormale Faktoren
die bereits in Entwicklung begriffene Rechtsanlage geschidigt
wird: dann, sobald das ,hemmende‘ Gegengewicht der Rechts-
anlage wegfillt, entwickelt sich die Linksanlage, es entsteht im
allgemeinen ein vollkommen normales, nur beziiglich der Asymme-
trie spiegelbildliches Tier. Selten kommt es vor, daf sich die
geschadigte Rechtsanlage wieder ,,erholt, nachdem die linke
sich bereits zu entwickeln begonnen hat, es entsteht ein Doppel-
gebilde, im vorliegenden Falle eine Larve mit links und rechts
vollstindigem Axohydrocoel. Wird durch stark schidigende
Faktoren auch die latente Linksanlage mit ,,zerstort®, oder be-
findet sich das Tier sonst in ungiinstigen Verhéltnissen, z. B. Er-
nahrungsbedingungen, so kann die Entfaltung der Linksanlage
unterbleiben, es entsteht eine Larve ohne jedes Axohydrocoel.

Zu ahnlichen Gedankengéngen, die man allein aus den Be-
funden an anderen Tiergruppen herleiten konnte, ist auf Grund
seiner Versuche auch OusHIMA gekommen. Im speziellen fand
er, dafl (seiner Ansicht nach infolge zu reichlich vorhandener
Nahrung) zunéchst der Dorsalporus des linken Coeloms obliteriert,
daf} als Folge davon dieses Coelom iiberhaupt degeneriert, und
daB, sowie diese Degeneration eingesetzt hat, bei giinstigen Be-
dingungen das rechte sich zu entfalten beginnt.

Wiirde man nur gelegentlich einmal eine Larve mit Doppel-
coelom zu Gesicht bekommen, ohne je inverse beobachtet zu



Asymmetrien der Larven. 139

haben, so kénnte man wohl zu der Ansicht gelangen, daB dieses
Doppelcoelom als Riickschlag (Atavismus) aufzufassen sei, wie
dies v. UBiscH tat. Die Kenntnis von Inversionen, hier und bei
anderen Tieren, vor allem die Existenz einer Inversionsmoglichkeit
auch bei solchen Tieren, deren Asymmetrie nicht auf Reduktion,
sondern auf Torsion beruht (Schnecken), wo also Doppelformen,
die den doppelcoelomigen Seeigellarven vergleichbar wéren, nie
existiert haben, und mancher andere Gesichtspunkt (§46) zwingen
dazu, die Riickschlaghypothese auch hier aufzugeben und den
obigen Vorstellungen beizupflichten, die in dhnlicher Form auch
von GRAVE, MAacBrIDE, NEwTH, OHSHIMA u. a. vertreten werden.

Durchschiirt man ein Ei lings der spateren Symmetrieebene,
so entwickelt sich stets der linke Zwilling zu einem reguliren
Tier; in der rechten Halfte entsteht erst verspatet (oft iiberhaupt
nicht) ein rechtes, d.h. zum linken spiegelbildliches Axohydrocoel,
aus ihr geht ein (oft defekter) inverser Zwilling hervor®. Diese
Befunde zeigen, daB bereits in der Eizelle die spatere Asymmetrie
vorgebildet sein muf}, sie haben ihr direktes Analogon in den
Befunden an Wirbeltieren und werden im allgemeinen Teil (§46:
Zwillingsbildung) ausfithrlich gewiirdigt werden.

An den inversen Larven ist bei der Weiterentwicklung nichts
Pathologisches zu bemerken, die weitere Metamorphose vollzieht
sich, von der Spiegelbildlichkeit abgesehen, vollkommen normal,
das junge Echinoderm entsteht auf der rechten statt linken Halfte
der Larve, das Resultat ist ein junger Seeigel, der wie jeder andere
aussieht, der aber — worauf noch niemand geachtet hat — insofern
total inversen Bau besitzen miifite, als die Madreporenplatte auf
der falschen Seite der LovfNschen Symmetrieebene lidge usf.
Entsprechendes miiite fiir dic asymmetrische Lage des Afters
der Seesterne der Fall sein. — Uber die weitere Entwicklung
der Larven mit doppelseitigem Coelom liegen wenig Beobach-
tungen vor. GEmMIL fand, dal auf jeder Seite der Doppellarven
von Asterias ein junger Seesternkorper entstand, dafl beide zu
einem Doppelseestern verwachsen, wartete aber das Endresultat
der Entwicklung nicht ab. Ob die verschiedenen Doppelbildungen
mit zwei (oder mehr) Madreporenplatten, die man gelegentlich
gefunden hat, auf solche doppelcoelomige Larven zuriickzufithren
sind, muB3 vorléufig dahingestellt bleiben.

Ferner: Schraubenbewegung der Larven.
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d) Zusammenfassung.

Die Larven der Echinodermen sind bilateralsymmetrisch
gebaut; Volltiere entsprechen im reguliren Fall nur der linken
Hailfte der Larve und sind sekundér radidr (mit bilateralem Ein-
schlag) gebaut. Der tertiare Ubergang zur bilateralen Symmetrie
bei den irreguléiren Seeigeln und den Seewalzen erfolgte unab-
hiingig voneinander, die Symmetrieebenen beider Gruppen sind
weder einander noch der der Larven homolog.

Die Abweichungen von der radidren Symmetrie im Skelet,
die exzentrische Lage der Madreporenplatte, des Afters der See-
sterne, die Anordnung des Wassergefiflsystems (Porische Blase
der Seewalzen) sind monostroph beziiglich einer beliebig gewiahlten
Symmetrieebene.

Darm: Bei Seewalzen und vielen Haarsternen eine rechts-
gewundene Schraubentour (in sich riickgedreht), bei Seeigeln erst
eine links- und dann eine rechtsgewundene Schraubentour.

Larven: Axohydrocoel der rechten Seite rudimentar. Inverse
Larven und solche mit beiderseits vollstindigem Coelom beob-
achtet. Asymmetrieumkehr, d.h. die Erzeugung phéanotypisch
inverser Larven, sowie die FErzeugung von doppelcoelomigen
Larven ist gelungen.

§17. Mollusca. Amphineura und Scaphopoda.
a) Aplacophora.

Als den Urformen der Mollusken néchststehende Tiergruppe
sind die Aplacophoren noch véllig symmetrisch gebaut, weder
Nervensystem noch Darmkanal samt Anhéingen zeigen irgendeine
Abweichung. Die spérlichen Asymmetrien, die gefunden wurden,
sind iiber wenige, ganz distinkte Arten verstreut.

Dondersia'®® besitzt 11 zur Gruppe der ,,dorsoterminalen‘‘ gehorige
Sinnesorgane, von denen 5 in der Mittellinie, 5 links und 1 auf der rechten
Korperseite liegen. Einige Asymmetrien finden sich am Geschlechts-
system: seitliche, alternierende Einkerbungen an den Gonaden von Chaeto-
derma sp.2%%, asymmetrische Gonodukte bei Amphimenial®” und bei ver-
schiedenen Arten gewundene Rezeptakula, die bei regelméBiger Aufwindung
und paariger Anordnung bistrophe Merkmale darstellen. Metachaetodermal®®
hat im Vorderende linkerseits stirkere Muskulatur, bei Amphimenia2°3 und
anderen Formen iiberkreuzen sich die zur Ventralrinne ziehenden Muskel-
fasern chiastisch, indem sie jeweils am gegeniiberliegenden Rinnenrand an-
setzen. Zu erwahnen sind schlieBlich eine voriibergehende Asymmetrie
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withrend der Ontogenese bei Halomenia'®? und die bistrophe Radula von
Simrothiella (re re).

Schraubige Lagerungder langen, bandartigen Formen (Abb.137).

b) Polyplacophora.

Auch diese Tierklasse ist grundsitzlich symmetrisch gebaut,
und nur der Darmtraktus weist im Gegensatz zu den primi-
tiveren Aplacophoren eine Reihe konstanter Asymmetrien
auf198 201, die sich in Lage, Gr68e und
Form von Magen und Leber sowie im
Verlauf des Mitteldarmes duflern. Bei
den primitivsten Arten (z. B. Hanleya)
und ebenso bei den hoheren wahrend
der Ontogenie miinden (Abb. 90) sym-
metrisch am Ende des median ge-
legenen Magens die beiden Mittel-
darmdriisen ein. Entweder dadurch,
daB die linke Leber allméhlich stiarker
als die rechte zu wachsen begann und
so den Anfangsteil des Mitteldarmes
auf die rechte Seite driangte, oder daf3
sich dieser infolge eigenen Wachstums
nach rechts verlagerte, wurde der Apb. 90. Entstehung der Magen-
rechten Leber cin Vordringen nach LbrAgmmetrie der Folypiaco
hinten verwehrt, sie verlagerte sich
mehr nach vorn und wuchs infolge des beschrinkten Raumes zum
Teil in Falten des Magens, den sie gegen links abdringte, hinein
(Abb. 90). Dem Wachstum der linken Leber war nach hinten
keine Grenze gesteckt, sie iibertraf daher, je weiter die Ent-
wicklung fortschritt, die rechte immer mehr an Grofle. Mit diesen
Asymmetrien, die man als Folge bevorzugten Wachstums
der linken Leber ansehen kann und zu der weder Art- noch
individuelle Inversionen bekannt sind, gehen eine Reihe sekun-
darer Verlagerungen (Lebermiindungen usw.) Hand in Hand.
Der Magen von Cryptoplax weist noch insofern eine Besonderheit
auf, als sein hinteres Drittel einen vollen, linksgewundenen
Schraubenumgang beschreibt (s. w. u.).

Die Schlingen des an den Magen sich anschlieBenden Mittel-
darmes sind bei den Individuen einer Art stets in einer kon-
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stanten, spezifischen Weise gelagert. Als phyletischer Ausgangs-
punkt kann?0! Hanleya betrachtet werden (Abb. 91 a, b), deren
Darm eine in sich rickgedrehte rechtsgewundene
Schraubenlinie mit zwei Umgingen darstellt. Von diesem
leitet PLATE alle iibrigen Typen ab:
J 1. Hanleya > sekundir kompliziertere Typen (—> Cryptoplax)
II. Nuttalochiton — » » »
Y111 Chiton -, " .
Fiir die Typen II und IIT ist charakteristisch, daBl sich die
oberste Windung der Darmschraube (bei II mit 1, bei III mit
2 Umgingen) zu einer riicklaufenden Doppelspirale (s. § 4, b)

Abb. 91, Darmsitus von Polyplacophoren. @ Grundschema. b Hanleya. ¢ Nuttalochiton.
(Nach PLATE.)

mit steigender Zahl von Umgingen ausbuchtet (Abb. 93). Die
sekundéar abgeleiteten Typen zeigen vielfach systemlose, zum
Teil aber auch gesetzmiBige Weiterbildungen, unter denen die
von Cryptoplax (Abb. 92) die interessantesten und verwickeltsten
sind: Die Darmschlingen des Hanleya-Typus drehen sich erst
(Abb.92a) in der vorderen Halfte um 360° und dann in der hinteren
(Abb. 92 b, ¢) zweimal um 180° im gleichen Sinn, so da} das
Bild einer rechtsgewundenen Schraubenlinie mit 2 Umgingen
(Abb. 92d) entsteht. Diese Torsion des Darmes um 720° nach
rechts gleicht das Tier dadurch aus, dafl (s. o0.) der hintere Teil
des Magens um 360° nach links und (nach den Abbildungen
PrATES zu schlieflen) der beginnende Mitteldarm um weitere 360°
nach links gedreht ist, so da} hierdurch die eigentiimliche Magen-
form von Cryptoplax seine Erklirung findet. — Uber das Vor-
kommen eines Situs inversus ist nichts bekannt.

Asymmetrien finden sich schlieflich noch!®® in Zahl und Lage
der Atrioventrikularoffnungen und der Atrialporen des Herzens,
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Abb. 92a—d. Schema der Entstehung des Darmsitus von Cryptoplax oculatus.
(Modif. n.

jedoch nicht bei allen Individuen
einer Art. Bei verschiedenen
Arten wurden Links- und Rechts-
formen beschrieben.
Spiralfurchung; Schrauben-
bewegung der Larven; bisweilen
schraubiges Laichband.

c) Scaphopoda.

Bei vielen Arten als seltenes Vor-
kommnis, bei Dentalium deforme mit
gewisser RegelméBigkeit, kann die réh-
renférmige Schale eine ganz schwache
schneckenartige Aufwindung zeigen;
CHENU295 bildet ein linksgewundenes
Gehiduse von D. deforme ab. Neben
dem asymmetrischen Darmsitus, der
keine ausgesprochene Schraubung er-
kennen 1d8t, hat sich bei dieser Gruppe
nur eine Asymmetrie entwickelt: als
Folge davon, daB die unpaare Gonade Abb. 93. Acanthopleura brevispinosa. Verlauf
das rechte Nephridium als Ausfiibr- des Darmkanals (von oben). (Nach PLATE.)
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gang benutzte, erhielt der (immer in der Mediane verbleibende) After
eine schiefe Stellung (rechts vorn nach links hinten), aus demselben
Grunde vermutlich miinden bei den Siphonopoden die vereinigten Aus-
filhrginge der Mitteldarmdriisen auf der linken Seite in den Magen ein*.
— Die Seitenzihne der Radula greifen median alternierend ineinander,
eine Zickzacklinie bildend.

Spiralfurchung; Schraubenbewegung der Larven.

d) Zusammenfassung.

Aplacophora: Spirliche artspezifische Asymmetrien, u. a.
bistrophe Rezeptakula und Radulazéhne.

Polyplacophora: Leber (li > re); Mitteldarm (Ausgangs-
punkt: eine riickgedrehte rechtsgewundene Schraubenlinie von
2 Umgiéngen); Herzoffnungen (L- und R-Formen).

Scaphopoda: Schale, Darm, Gonodukt (= rechtes Nephri-
dium), After.

§ 18. Mollusca. Bivalvia (Muscheln).

In der einschligigen Literatur wird die Tatsache, da8, ahnlich
wie bei den Schnecken, auch innerhalb der sehr artenreichen
Gruppe der Muscheln kaum eine Spezies existiert, die vollkommen
symmetrischen Bau aufweist, viel zu wenig gewiirdigt. Die
kleineren Asymmetrien sind meist die Folge davon, daB die eine
Schalenklappe schlofartig in der anderen gelenkt, der verhéltnis-
méfBig hohe Prozentsatz stark asymmetrischer Formen aber ist
dadurch bedingt, daB die in ihrer Idealform seitlich kompresse
Muschel bei natiirlicher Lagerung im Raum basal nur auf einer
Kante ruht, so dafl schon sehr geringe Verlagerungen oder Asymme-
trien der inneren Organe geniigen, um das instabile Gleichgewicht
des Korpers zu stéren und zu bewirken, daf die Muschel sich auf
die Seite neigt und schlieBlich auf die rechte oder linke Klappe
zu liegen kommt.

Fast alle Asymmetrien der Muschel sind, falls sie sich nicht
iiberhaupt auf die Schale beschranken, auch in dieser ausgeprégt.
Man bestimmt an der Schale das ,,Oben‘ durch die Lage von
Schlof und Ligament, und weil dieses hinter jenem liegt, ist
gleichzeitig Vorn und Hinten, Links und Rechts definiert.

Die Asymmetrien und RL-Merkmale, die die Muschelschale
zeigt, zerfallen grundsitzlich in 3 Gruppen, bedingt durch das

* Fraglich ist der nur von DisTaso2°® beschriebene linke Renoperi-
kardialkanal.
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Schlof, die Wirbel und die ungleiche Form der Schalen-
hélften. Hinzukommen gewisse seltene Asymmetrien, wie die
Verdrehung der ganzen Schale und solche einzelner innerer Organe.

a) Asymmetrie des Schlosses. Inversionen.

»Das Schlof besteht in seiner Grundzusammensetzung in
beiden Klappen aus zahnartigen Vorspriingen und dazwischen-
liegenden Vertiefungen, die sich gegenseitig entsprechen‘‘?!4, ist
also ein typisch irreziprokes Merkmal. Beginnt die L-Klappe
von vorn mit einem Zahn, so beginnt die rechte mit einer Ver-
tiefung, und es soll im folgenden* ein solches SchloB als Links-
schlof3 bezeichnet werden. Man pflegt den SchloBbau der Muschel
symbolisch durch einen Bruch wiederzugeben, ahnlich der Zahn-
formel der Saugetiere; in der einfachsten (teilweise aber unge-
niigenden) Schreibweise (STEINMANN), bei der eine 1 einen Zahn,

eine 0 die entsprechende Vertiefung bedeutet, stellt sich z. B.

ein primitives L-SchloB als RL%(;% dar. Vergleicht man die

SchloBformeln verschiedener Arten, so findet man linke und
rechte in unregelmafBiger Verteilung, so daB das SchlofB als
gruppeninkonstantes, wahrscheinlich gruppenrazemi-
sches Merkmal zu bezeichnen ist.

Die Tatsache, daB innerhalb der Familie der Chamiden Arten
mit Links- (li 2 Hauptzéhne, re 1) neben solchen mit dazu spiegel-
bildlichem Schlo vorkommen, bejaht die Moglichkeit einer
Inversion auch innerhalb der gleichen Art. In der Tat beschrieb
bereits RosSMAESSLER?25 (1839) ein solches Exemplar von Unio
pictorum L., DROUET?12 ein anderes von U. Requieni MicH., drei
weitere Fille bei Unioniden und einen bei Lampsilis ligamentina
Lawm. zitiert PELSENEER?%0, und ODHNER?2? fand je ein Pisidium
Scholtzi CLEss. und P. Steenbuchi MOLL. mit inversem Schlo8.
Von Astartiden kennt man eine rechte Schale mit der linken
entsprechendem Schlof bei A. corrugata BROWN = semisulcata
LEAcH?15,227,218  ejne linke Klappe mit inversem SchloB von
A. mutabilis WooD224; PELSENEER?%0 zitiert weitere Inversionen
von A. compressa L., A. t.iangularis MONTAGU und 4. basteroti
CoLBEAU, und DArLn?!! fiihrt an, daB diese in der Familie ver-
breitete Tendenz zur Inversion des Schlosses so weit gehen kann,

* Als rein willkiirliche Definition ohne morphologische Bedeutung.

Tudwig, Rechts-Links-Problem. 10
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dafl vom Subgenus Goodallic TurTON von A. fast jedes dritte
Individuum ein verkehrtes Schlo8 besitzt. Bei den ungleich-
klappigen Chamiden, die bald mit der linken, bald mit der rechten
Schale aufgewachsen sind, ist, ausgenommen die Gattung Chama,
die linke Klappe stets einzahnig, gleichgiiltig ob sie die freie
Klappe ist oder nicht?2%, bei Chama hingegen ist SchloB- und
Schaleninversion gekoppelt, alle festgewachsenen Klappen
haben gleiches Schlof. Auf die Bedeutung und Entstehung dieser
Schlofasymmetrie wird im Abschnitt e nochmals eingegangen.

b) Ungleichklappige Schalen.

Unter den lebenden, weit haufiger jedoch unter den fossilen
Muscheln finden sich schwécher (°) bis stark (*) ungleichklappige
Formen; alle Typen mit extremer Asymmetrie (Abb.94—97)
sind auf Jura und Kreide beschriankt.

Aviculidae. . . . . . . . li meist > re (= flach)

Pernidae . . . . . . . . +

Vulsellidae . . . . . . .

Pectinidae . . . . . . . +°* | Pleuronectides t, Vola u. a. 1i flach,
Velopecten T re flach; Hinnites im
Alter re festgewachsen

Spondylidae . . . . . . . * re festgewachsen, li flach

Anomivdae . . . . . . . s. Text

Ostreidae . . . . . . . . * li (selten re) festgewachsen, re (li)
flach

Myalinidae T . . . . . . *

Mytilidae . . . . . . . . Najadites T

Unionidae . . . . . . . Aetheria 1i oder re

Megalodontidae T. . . . . M. Loczyt

Chamidae (einschl. Mono-

pleuridae) . . . . . . . * s. Text

Caprinidae t. . . . . . . * re aufgewachsen

Rudistae . . . . . . . . * re aufgewachsen

Praecardiidae t . . . . . Dualina 1i (selten re) flach, Antipleura

Tellintdae . . . . . . . +° | s. Text

Viastidae + . . . . . . . *

Solenomyidae t. . . . . . Janeia®

Pleuromytdae t+ . . . . . e

Anatinidae . . . . . . . -+

Myidae . . . . . . . .. 4+ | Corbula* (re gewolbt und > li)

GroBtenteils extrahiert aus Z1TTeL. T = rein fossile Familie.
+ = gleich- und ungleichklappige Arten innerhalb derselben Familie.
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Die Ungleichklappigkeit ist innerhalb der Klasse der Muscheln
polyphyletisch und vermutlich aus verschiedenen Ursachen
heraus entstanden. Starke Asymmetrie ist stets einer Familie
oder einem ganzen, mehrere Familien umfassenden Stammbaum-
ast gemeinsam, gering-
gradige bildet sich inner-
halb vieler Familien her-
aus, die dann gleichklap-
pige neben schwach un-
gleichklappigen und da-
neben bisweilen eine oder
mehrere stiarker asym-

B Abb. 94. Diceras arieti- Abb. 95. Requienia am-
metrische Artenumfassen. num Lmk. Schale von monia Goldf.  Linke
. vorn. (Nach STEINMANN- Klappe schneckenartig
Eine schwache Asymme- DODERLEIN.) rechtsgewunden, _rechte

nach Art eines spiraligen

Operculum (von auBen

linksgewunden). (Nach
ZITTEL.)

trie kann so zutage treten,
daB die eine Schalenhalfte
gewolbter oder grofler als
die andere ist und dann
bisweilen diese umgreift,
auch konnen Verschieden-
heiten in der Skulptur
beider Héalften der Un-
gleichklappigkeit parallel
gehen (Pectinidae). An-
heftung durch Byssus hat
nur bei Anomiiden zu
wesentlicher Asymmetrie
gefithrt, wo dieser die

untere (rechte), im Alter
sekundar mit der Unter-
lage verwachsene Schale

Abb. 96. Caprinula Baylci
Gemm. Rechte Klappe
verlangert, schwach ge-
wunden, linke als schnek-
kenformiger Deckel.

Abb 97. Biradiolites cor-
nu-pastoris d’Orb. Linke
Klappe als Deckel.
(Nach ZITTEL.)

(Nach ZITTEL.)

durchbohrt. Wohl die mei-

sten Falle von Ungleichklappigkeit haben ihren Grund in der
Seitenlage (Pleurothetismus) der Tiere, zu der Muscheln infolge
ihres bei normaler Stellung stark instabilen Gleichgewichtes (s. 0.)
leicht neigen. Manche dieser pleurothetischen Formen sind in der
Jugend noch gleichklappig, wie die FluBaustern (Aetheriidae) und
Hinnites unter den Pectiniden; fiir sie alle gilt die physiologische
Regel, daB die ,,untere Klappe bauchiger wird und Tendenz zur

10*
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Verwachsung mit der Unterlage zeigt, wihrend die ,,0bere‘ sich
mehr und mehr zu einem planen (bis sogar konkaven) Deckel
umbildet. Die extremst asymmetrischen Schalen dieser Art
besitzt die fast vollig fossile Gruppe der Chamiden (Abb. 94, 95),
Capriniden (Abb. 96) und Rudisten (Abb. 97).

Die Verteilung des Lagerungssinns (li Klappe unten
= L-Form, re unten = R-Form) innerhalb der Muscheln ist
inkonstant (verzweigt), doch ist in solchen Familien, die nur
asymmetrische Arten enthalten, ein Lagerungssinn vorherr-
schend. Die verwickeltsten Verhéltnisse weist jener Ast des
Systems auf, der Chamiden, Capriniden und Rudisten umfaBt;
hier werden die links angewachsenen Formen als ,,normal®, die
mit linker, freier, deckelformiger Klappe als ,,invers* bezeichnet.
Die urspriinglichste Gattung Diceras (Abb. 94) enthilt normale
und inverse Arten nebeneinander, doch sind letztere in der
Minderzahl, und Gleiches gilt fiir die jiingste noch lebende Gattung
Chama*. Die iibrigen Chamiden sind Normaltiere, mit Ausnahme
vereinzelter Arten und der Unterfamilie der Monopleurinen:
diese und die beiden von ihr abstammenden Familien der Capri-
nmiden und Rudisten enthalten ausnahmslos inverse Tiere. Ob
innerhalb dieses rein inversen Zweiges, dhnlich den Schnecken,
hier und da eine normale Art auftritt, ist mir nicht bekannt.

Derintraspezielle Lagerungssinnist stark bisextrem
monostroph, doch diirften, wenn auch in sehr geringem Prozent-
satz, wohl in jeder Art auch Tiere mit entgegengesetzter Lagerung
vorhanden bzw. vorhanden gewesen sein. So sind innerhalb
der Arten von Dualina (Antipleuridae) neben Tieren mit ge-
wolbter rechter und flacher linker Klappe auch spiegelbildliche
Exemplare bekannt?1¢; Gleiches weil man von den Chamiden
Ch. Lazarus®?*? und Ch. pulchella?®®, und den deutlichsten Beweis
fir das Vorkommen intraspezieller Inversion liefern Aggregate
von nebeneinander auf gleicher Unterlage oder gegenseitig fest-
gewachsener Individuen, wie sie von Chama Petiti Rfor.22!
(11i, 1 re) und Ch. venosa RvE.%18 (2 1i, 1 re) beschrieben wurden. —
Lucina (Miltha) Childreni GrAY bildet den seltenen Fall, daB in
50% die linke Klappe gewdlbter ist als die rechte, in 50% ist es
umgekehrt?10:222 und Ahnliches gilt fiir die FluBaustern (Aethe-
ritden)20%. Auch kommt es vor, dafl sich bei solchen Muscheln,

* Vgl. hierzu die Ansicht ODENERS in Abschn. e.
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deren eine Klappe normalerweise grofler als die andere ist, dieses
GroBenverhaltnis umkehrt, doch grenzen diese Befunde vielleicht
schon an teratologische heran; so hat man auch bei gewéhnlich
gleichklappigen Muscheln (Lucina, Venus, Tapes, Tellina) hier
und da Exemplare gefunden, deren eine Klappe stark gewolbt
ist, wihrend die andere einen Deckel zu dieser bildet218.

c) Torsion der Wirbel.

Den iltesten Teil der Schale, von dem das Wachstum seinen
Ausgang nimmt, bilden die beiden Wirbel (Umbones). Mit
zunehmender VergroBerung der Schale riicken die Wirbelspitzen
mehr und mehr auseinander, wobei der
alteste, die Wirbel umfassende Schalen-
teil Tendenz zu schraubiger Einrollung
zeigt. Diese Aufwindung der Wirbelspitzen
ist gewohnlich nur andeutungsweise, als
ganz schwache Einkriimmung erkennbar,
daneben aber gibt es eine Reihe von For-
men, bei denen die Aufwindung immer deut-
licher hervortritt, bis sie sich schlieBlich iiber Abb. 98. Congeria subglo-

bosa Partsch. Ansicht von
die ganze Schale erstreckt. Kehren sich, vorn. (\;exfreTlgia)cht nach
wie bei Cardium, die Wirbel genau gegen- ’
einander, ist die Aufrollung also eine planspirale, so spricht
man von eingewundenen Wirbeln (Spirogyrie); weitaus héu-
figer jedoch ist schraubige (schneckenartige) Aufwindung, und
zwar besitzt die Mehrzahl aller Muscheln nach vorn eingerollte
(prosogyre*) Wirbel, d. h. von den bistrophen Wirbeln ist
der rechte links- und der linke rechtsgewunden; weit seltener
ist die Einrollung nach hinten (Opisthogyrie*), also mit
einer Schraubung rere — lili (z. B. Trigoniidae). Selten geht
die Aufwindung so weit, daBl sich die Apices nach auflen
kehren (Isocardia cor; Congeriat, Abb. 98). Ergreift sie die ganze
Schale, so entstehen Formen wie die fossile Chamide Diceras
(Abb. 94) und bei gleichzeitiger starker Asymmetrie beider
Schalenhalften Tiere, die mit einer normalen Muschel keine Ahn-
lichkeit mehr besitzen (Abb. 96), bisweilen einer Schnecke mit
Spiraldeckel zum Verwechseln éhnlich sehen (Abb. 95) oder bei

* PELSENEER gebraucht neuerdings diese Termini in anderem Sinn.
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oberflachlicher Betrachtung den Eindruck erwecken, als sei der
eine Wirbel nach vorn, der andere nach hinten eingerollt.

Die Einrollung der Wirbel und der Aufwindungssinn sind allein
durch das Wachstum der Muschel bedingt: vergréfert sie sich
mehr nach vorn, so sind die Wirbel im allgemeinen nach hinten
eingerollt, bei VergroBerung gegen hinten nach vorn, und da-
zwischen liegt der Fall planspiraler Einkriimmung. Inversionen
sind bei diesem bistrophen Merkmal nicht méglich.

d) Torsion und Verbiegung der ganzen Schale.

Waren die bisher genannten Asymmetrien entweder allen
Muscheln gemeinsam oder zumindest sehr weit verbreitet, so
gibt es daneben noch eine Reihe vereinzelter Abweichungen von
der Symmetrie, verursacht durch Verbiegung oder Verdrehung
der gesamten, beide Halften umfassenden Schale, durch Besitz
asymmetrischer Anhénge u. a.; Lamy (1930) hat neuerdings alle
bekannten Félle dieser Art zusammengestellt.

Tellina (Arcopagia) plicata VAL. z. B. besitzt eine schwach ungleich-
klappige Schale, deren Hinterteil auflerdem nach rechts verbogen ist;
hierzu wurden von mehreren Autoren ,,inverse‘, d. h. nach links verbogene
Exemplare beschrieben (die aber normales SchloB besitzen, so daB keine
Schaleninversion vorliegen kann). Ahnliches ist von 7. (Tellinella) staurella
Lx. bekannt. Bei 7. (Moerella) semitorta SOWERBY ist das Hinterende der
Schale bald nach li, bald nach re gebogen. — Ahnlich verbogene Schalen
sind von verschiedenen Mytiliden-Spezies bekannt; teilweise handelt es sich
hier zweifellos um Abnormitéten, in anderen Arten wieder sind die gedrehten
Exemplare so héufig, dafl man sie zu Unterarten vereinigen zu miissen
glaubte. Von Interesse ist der Fall der Mytilide Lithodomus aristatus
(Sor.) Dicnw., deren Schalenhalften am Hinterrand je einen Fortsatz
tragen, bei der einen nach oben, bei der anderen nach unten gebogen.
MorcH fand auf den Antillen nur Tiere, deren rechter Appendix nach unten
und deren linker nach oben zeigte, am Senegal aber nur Exemplare, bei
denen es sich umgekehrt verhielt; LiScHKE aber fand spéater am gleichen
Ort R- und L-Tiere gleich haufig nebeneinander. Innerhalb der Arciden.
hat sich in steigendem MaBe eine Torsion herausgebildet, die bei Arca
mytiloides Br. beginnt und mit Parallelepipedon tortuosum endet, eine Tor-
sion, die als eine Linksschraubung um die SchloBachse charakterisierbar ist
und immer im gleichen Sinn verlduft, so daB Inversionen nicht bekannt
sind. Uber die Entstehung dieser Asymmetrie hat sich neuerdings Kia-
NELT?18 geauBert. Ahnliche Torsionen sind bekannt von Pandora flexuosa
Sow. unter den Pandoriden und von vielen Unioniden, teils als individuelle
Abnormitét, teils als monostrophes (Pseudospatha-Arten, Cuneopsis) oder
razemisches (Noduwlaria triformis HEUDE, Arconaia-Arten aus China) Art-
merkmal.
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e) Uber die phylogenetische Entstehung der Schalen-
asymmetrien, ihre gegenseitige Unabhéngigkeit
und die Bedeutung der Inversionen.

Dafl die Einkrimmung der Wirbel nur eine sekundire
Folge desjenigen Gesetzes ist, nach dem die Muschelschale sich
vergroBert, wurde bereits bemerkt: eine kontinuierliche Uber-
gangsreihe fithrt vom proso- iiber den spiro- zum opisthogyren
Typ. Die Verbiegung oder Verdrehung der ganzen Schale
nach einer Richtung hin ist wohl in vielen Fillen ursichlich
bedingt durch ein schiefes Sicheinsenken des Muschelkorpers in
den Boden, eine Ansicht, die in Form gelegentlicher Bemerkungen
oft in der Literatur wiederkehrt. Diese 2 Typen von Asymmetrie
haben mit den iibrigen beiden: der Ungleichklappigkeit und
der SchloBasymmetrie nichts zu tun. Hier aber sind die
folgenden Fragen zu entscheiden: Liegt bei Inversion des Schlosses
einer gleichklappigen Muschel ein totales Corpus inversum oder
nur eine Vertauschung beider SchloBhélften vor? Liegt bei
einem linksaufgewachsenen Exemplar einer normalerweise rechts-
aufgewachsenen Muschelart gleichfalls eine Korperinversion vor,
oder hat das primér symmetrische, nicht inverse Tier sich nur
auf die falsche Klappe gelagert? Die erste Frage beantwortete
OpHNER??0, indem er an dem von ihm gefundenen Pisidium
Steenbuchi (s. 0.) eine normale innere Organisation feststellte
und zugleich innerhalb der Schale 2 Embryonen mit normalem
SchloB fand: er erachtet deshalb diesen und die iibrigen be-
schriebenen Félle von SchloBinversion als teratologisch und ver-
ursacht durch ein ,,displacement of the hinge elements, also fiir
eine Vertauschung beider SchloBhalften allein. Zur zweiten
Frage liefert die Familie der Chamiden die Antwort: Bei der
urspriinglichen Gattung Diceras, die bald links-, bald rechtsauf-
gewachsen ist, ist mit der inversen Art der Lagerung niemals
SchloBinversion verbunden; also hat das normale Individuum
mit normalem SchloB sich lediglich links oder rechts gelagert.
Bei Chama jedoch liegen die Verhaltnisse anders: Gleichgiiltig mit
welcher Klappe das Tier festgewachsen ist, alle freien Klappen
einerseits, alle aufgewachsenen andererseits besitzen gleichen
Schlofbau (Mu~1ER-CHALMAS). Entweder sind also die invers
gelagerten Tiere kérperlich vollkommen invers, oder Schlofbau
und Lagerungssinn sind derart gekoppelt, da — bei normaler
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Organisation — Lagerung auf die verkehrte Seite auch inversen
SchloBbau nach sich zieht. Die letzte Ansicht duBlerte VEsT227,
der behauptete, der so verschiedene SchloB8bau der Muschel sei
nicht ein Produkt des Zufalls, sondern eine Folge und ,,unter-
worfen dem Mechanismus der verschiedenen Spannung und
Lostrennung der frisch abgelagerten Kalklamellen an den be-
treffenden Orten der SchloBplatte*‘, die bei verschiedener Lagerung
der Schale verschieden sein miissen, so daB3 inverse Lage ein
inverses Schlo8 nach sich zieht. Neuerdings stellte ODHNER auf
Grund von Untersuchungen an rezenten Chama-Arten die Be-
hauptung auf, die inversen Individuen von Chama wiesen, was
ihre innere Organisation und Ontogenie anbetrifft*, gewisse
charakteristische Abweichungen gegeniiber den reguliren auf,
insbesondere sei das Schloff der inversen nicht spiegelbildlich zu
dem der normalen Formen, und vereinigte daher alle rechtsauf-
gewachsenen Individuen zu einer neuen Gattung Pseudochama
mit 3 Untergattungen und mehreren Arten, wihrend er nur die
,,normalen‘ Formen im Genus Chama belie. Diese Auffassung
stoBt aber zweifellos auf Schwierigkeiten: Die Befunde an Diceras,
die von verschiedenen Autoren beschriebenen razemischen Chama-
Arten und vor allem die bisweilen gefundenen, nebeneinander an-
gewachsenen Aggregate verschieden gelagerter Chama-Individuen
(s. 0.) spricht gegen sie. Auf Grund der Erfahrungen an Schnecken
konnte man hochstens folgende Vermutung aus OpHNERS Fest-
stellungen herauslesen: Unter den inversen Exemplaren einer
(monostrophen oder razemischen) Chama-Art trat hier und da
ein genotypisch inverses Tier auf, das also diese Inversion
vererbte (was z. B. fiir die ,,Urform* des Monopleurinen-Capri-
niden- Rudisten-Zweiges angenommen werden muf}) und, an iso-
liertem Ort, eine rein inverse Nachkommenschaft erzeugte, die
sich allmahlich (auBer der Inversion) in geringfiigigen Merkmalen
von den ,reguliren’ Ureltern zu unterscheiden begann. Ge-
langten spater diese inversen mit den normalen Nachkommen der
gemeinsamen Urform an die gleiche Lokalitét, so wiire es durchaus
moglich, daB3 beide Nachkommenscharen in kleinen Punkten von-
einander differierten, dafl also eine ,, Pseudochama‘‘- der urspriing-
lichen Chama-Gruppe gegeniiberstinde. Neben diesen Pseudo-

* So sollenh alle normalen Chama einen Magenblindsack besitzen, den
inversen soll er fehlen.
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chama-Arten aber treten, so mufl man annehmen, fortdauernd als
Ausnahmefall hier und da inverse Tiere auf, auch steht der An-
nahme echter razemischer Arten nichts im Wege. — Weiter wird
von einem Exemplar einer Pecten-Art berichtet, die in Lagerungs-
sinn, SchloBbau und innerer Organisation, also vermutlich total
invers war260, und von Unio wurde ein Gelege invers sich furchender
Eier beobachtet?®. Endgiiltig 146t sich nach alledem die Frage
nach der Ab- oder Unabhéngigkeit von Lagerungssinn und SchloB-
bau, ebenso die andere, ob bei der inversen Lagerung einer
Muschel eine Inversion des ganzen Korpers vorliegt, nicht be-
antworten. Soviel aber ist sicher, daf3 1. Inversion des Schlosses
allein vorkommt, dafl 2. totale korperliche Inversionen ab und
zu beobachtet wurden, daB 3. aber auch Falschlagerung ohne
gleichzeitige Inversion des Korpers vorkommt, und vielleicht ist
dies fiir die ,,inversen Exemplare der pleurothetischen Muscheln

sogar die Regel.
f) Innere Asymmetrien.

Es bedarf keines Hinweises, da8 ein vergleichend-anatomisches Studium
der inneren Organisation des Muschelkérpers mancherlei Asymmetrien, dhn-
lich jedoch nicht so zahlreich wie bei den Schnecken, zutage fordern wiirde
(gewundene Kanile, Darmanhénge usw.). Der Mangel einer hinreichend
genauen zusammenfassenden Darstellung auf der einen, die Unmoglichkeit
einer Durchsicht der mehr als 7000 Nummern betragenden Literatur auf
der anderen Seite 148t es, zugleich in Riicksicht auf den beschréinkten Raum,
zweckmiBig erscheinen, auch auf die Aufzihlung von Einzelfillen zu ver-
zichten; nur 2 Asymmetrien, die von besonderem Interesse sind, seien an-
gefiihrt. Bei den Pectiniden, die durch klappende Bewegung ibrer ungleichen
Schalenhélften umherschwimmen, gehen nur von der linken Statocyste be-
wegungserregende Reflexe aus. Der Kristallstiel, jenes wurstférmige
Gallertgebilde, das im Mitteldarm oder einem besonderen Blindsack des-
selben liegt und mit dem freien Ende in den aboralen Teil des Magens hinein-
ragt, wird durch die Flimmerung der umgebenden Darmwand in dauernder
Rotation gehalten?!?: er macht, von vorn betrachtet, bei der Auster 10,
bei der Austernlarve 60 Umdrehungen pro Minute, im Sinne des Uhrzeigers,
und ebenso verhilt es sich bei der Muschel Modiolus. Da er gleichzeitig
allméhlich ins Magenlumen vorgeschoben wird, handelt es sich bei dieser
Bewegung in Wirklichkeit um eine Linksschraubung von sehr geringer
Ganghohe.

g) Zusammenfassende Tabelle.

SchloBasymmetrie: Gruppenrazemisch; Arten monostroph
(Inversionen bekannt), nur die U.-G. Goodallia von Astarte amphi-
drom (1 : 2). Es handelt sich stets um Inversion des Schlosses

allein, nicht um totale Inversion des Korpers.
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Ungleichklappige Schalen: Eine Folge der Seitenlagerung.
Lagerungssinn gruppeninkonstant (verzweigt).

Amphidrome Chama-Arten

0 Rudisten (re)

Chama (li > re) Capriniden (re)
T

1
Hauptmasse der Chamiden (i) <~ U. F. Monopleurinen (re)

Diceras (li > re)

Schema der Verteilung des Lagerungssinns im Systemast der Chamiden.

Familien meist monostroph (inverse Gattungen bekannt); Gat-
tungen meist monostroph (Diceras und Chama amphidrom li > re);
Arten meist monostroph (Inversionen bekannt; Lucina Children:
und Aetheria-Arten razemisch, einige Chama-Arten amphidrom
[razemisch %]).

Wirbel: Bistroph, meist prosogyr (li re — re li), selten spirogyr
(planspiral), weniger héufig opisthogyr (lili — re re).

Verbiegung oder Verdrehung der Schale: Arten mono-
stroph (Inversionen bekannt),selten razemisch. Lithodomus aristatus
an einem Orte nur li, an anderem nur re, an drittem razemisch.

Innere Asymmetrien: U.a. Bewegung des Kristallstiels
(Linksschraubung).

Koppelung von SchloBasymmetrie und Ungleich-
klappigkeit: Bei Diceras wird der (konstante) SchloBbau durch
Inversion des Lagerungssinns nicht beeinfluBt; bei Chama ist mit
Lagerungsinversion SchloBinversion verbunden (totales Corpus
inversum?). Daneben gibt es Fille von SchloBinversion allein (s. 0.)
sowie Anzeichen fiir die Existenz totaler korperlicher Inversionen
(Unio, Pecten).

§ 19. Mollusea. Gastropoda (Schnecken).

Die Klasse der Schnecken ist definiert als eine Gruppe von
Tieren, die ohne Ausnahme grundsétzlich asymmetrisch gebaut
sind und zumindest noch Reste dieser Asymmetrie in ihrem Kérper
aufweisen. Die Frage, wie, d.h. durch welche Vorginge die
typische Schneckenasymmetrie entstanden ist, beantworten alle
Autoren {ibereinstimmend; die Meinungen differieren jedoch
beziiglich der zeitlichen Aufeinanderfolge dieser Vorginge und
beziiglich der Griinde, die sie veranlaBt haben.
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a) Die phylogenetische Entstehung
der Schneckenasymmetrie.

Die Schnecken leiten sich von einem unbekannten hypo-
thetischen Urmollusk ab, dessen ungefihres Aussehen in Abb. 99
wiedergegeben ist: ein Kopffullteil ist durch ein Verbindungsstiick
mit dem Eingeweidesack verbunden; eine
von einer Schale iiberkleidete Mantelfalte
laBt hinten eine Mantelhohle frei, die die
Kiemen enthélt und in die Enddarm und
Nephridien miinden. Von oben betrachtet
entspricht der Situs durchaus dem eines
Amphineuren (Abb. 100a). Aus diesem
Urmollusk ging der ,,Typus der Schnecke*
(Prosobranchier)dadurch hervor,dafl erstens
Eingeweidesack samt Mantelhohle sich um Abb'gg('ﬁ;c?%‘f;’?c“ema'
das Verbindungsstiick um 180° im Sinne
des in Abb. 102 gezeichneten Pfeiles drehten (Torsion*), daB
zweitens von den nach vorn verlagerten Mantelorganen (Kiemen,
Herzvorkammern, Nephridien) die der urspriinglich linken Seite
sich riickbildeten (Reduktion der Mantelorgane), und daB
drittens der Eingeweidesack samt
Schale sich ,,schneckenférmig‘‘ auf-
wand (Aufwindung) (Abb. 101d,

e, f). Als alleinige Folge der Tor-
sion kommt die charakteristische
Chiastoneurie der Prosobranchier
zustande, und weil der rechte
Nervenstrang iiber den linken zu
liegen kommt, stellt die Torsion
in Wirklichkeit eine Rechtsschrau-
bung von geringer Ganghéhe dar.

Die drei Vorginge: Torsion,

Reduktion der Mantelorgane einer ~ Abb- 100. @ Urmollusk. b Ur-Proso-
Seite und Aufwindung sind insofern

voneinander unabhingig, als jeder einzelne ohne die beiden ande-
ren, als zwei beliebige ohne den dritten denkbar sind. Die Frage,
in welcher Reihenfolge und in welchem Kausalzusammenhang sie

* Ahnlich wie in Abb. 101a—c, nur wire die dort gezeichnete Auf-
windung der Schale wegzudenken.
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abliefen, fiihrt zu dem Problem der ursichlichen Entstehung der
Schneckenasymmetrie, das durch viele Hypothesen zu erkliren
versucht worden ist (Ubersicht bei NaEF257). Von diesen Meinungen

Abb. 101. Phylogenie der Prosobranchier nach NAEF. a—c¢: Torsion als Folge des Uber-

gangs von schwimmender zu kriechender Lebensweise. d—f: Ubergang von planspiraler zu

turbospiraler Aufwindung (allgemeine Tendenz). g—¢: Ubergang zu schiefer Tragart des

Gehduses aus Stabilitatsgrunden. k—m: Reduktion im Pallialkomplex als Folge der seit-
lichen Tragart. (Nach NAEF.)

verdienen nur drei angefiihrt zu werden: die Ansicht der dlteren
Autoren (vornehmlich Lana?54), die PraTEs?%2 und schlieBllich
diejenige NAEFs257 als neueste.

Laxa (1891) versuchte als erster, unter Ubernahme einiger
Gesichtspunkte fritherer Autoren, die ganze Gruppe von Er-
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scheinungen zusammenh#ngend zu betrachten und phylogenetisch
und kausal zu erkldren. Er ging bei seinen Uberlegungen vom
Wachstum der Schale aus und vermutete, daB diese bei den Ur-
mollusken flach-napfartig geformt war, sich allmihlich zu kegel-
(dentalium-) formiger Gestalt erhob, wobei sie notwendigerweise
umkippen mufite. Unter Riicksicht auf Lokomotion und die
hinterstindige Lage der Mantelorgane ist aber die seitliche Trag-
art die zweckmafBigste. Klappte die Schale ’

also nach der linken Seite um, so wiirde
auch der Schwerpunkt des Koérpers dahin
verlagert, dieser aber hatte (Abb.102) aus
physikalischen Griinden (infolge der vorwirts
gerichteten Lokomotion) das Bestreben, in
die frithere Sagittalebene zuriickzugelangen,
es kime zu einer Wanderung von Ein-
geweidesack samt Schale in Richtung des in

Abb.102 gezeichneten Pfeiles 2: zur Torsion*.
Der einseitige, durch die Schale ausgeiibte
Druck wiirde ferner die linke Hilfte der
Mantelhohle benachteiligen und die Reduk-
tion der linksseitigen Pallialorgane verur-
sachen. Beziiglich der Aufwindung der Schale
gab LaNG zwar an, durch welche Wachs-
tumsvorginge eine solche zustande kime,
ging jedoch auf die Griinde, die ein solches
Wachstum bewirkten, nicht ein.

s

Abb. 102, Bei der (von
oben gesehenen) Ur-
schnecke ist der kegel-
formige Eingeweidesack
nachlinks umgekippt und
daher der Schwerpunkt
(8) nach links verlagert.
Infolge der nach vorn (1)
gerichteten Kriechbewe-
gung trachtet s (und da-
her der Eingeweidesack),
sich lings 2 so lange zu
drehen, bis s in die
Kriechrichtung fillt.

NaErF (1913) hat eine von den friiheren
vollig abweichende Theorie fiir die Entstehung der Schneckenasym-
metrie aufgestellt, die zwar auf den ersten Blick verwickelt er-
scheinen mag, die jedoch in allen Punkten und mehr als die iibrigen
Ansichten durch Tatsachenmaterial gestiitzt ist und vor allem der
logischen Forderung der gegenseitigen Unabhiingigkeit von Torsion,
Reduktion und Aufwindung als einzige vollig gerecht wird. NAEF
geht von einem hypothetischen Urmollusken aus, der symmetrisch
gebaut ist ; sein Korper setzt sich aus einem Kopfful (= Schwimm-
und Haftapparat) und einem Eingeweidesack (mit retroflexiertem

* Es ist unnotig, mit THIELE2%® anzunehmen, die Torsion sei die rein
mechanische Folge davon, daB die Schale erst so weit umkippte, bis sie
auf dem Boden schleifte.
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Enddarm, Schale und ,hinterstindiger* Mantelhdhle) zusammen,
der mit ersterem durch ein halsartiges Mittelstiick verbunden ist;
seine Lebensweise ist schwimmend, wofiir die Veligerlarven eine
Reminiszenz darstellen. Die urspriinglich symmetrisch-kegel-
formige Schale ist anfangs gerade, spiter als Folge asymmetrischen
Wachstums hornartig gebogen und rollt sich schlieBlich exo-
gastrisch (Abb. 101a), d. h. nach vorn, zu einer ebenen Spirale
ein, alles noch im Bereiche der Urmollusken bevor die Ur-
schnecken sich aus ihnen differenzierten. Schnecken ent-
standen in dem Moment, wo die schwimmende Urform
zur kriechenden Lebensweise iiberging. Die Beibehaltung
der exogastrischen Schalenwindung war dann undenkbar, sie
wurde durch Torsion, durch schraubige Drehung des Mittelstiicks,
korrigiert. Diese altesten Gastropoden waren, von der Verdrehung
des Mittelstiicks und, als dessen Folge, der Chiastoneurie ab-
gesehen, noch voéllig symmetrisch. Den Anstofl zur Asymmetrie
gab die bei allen Mollusken auftretende Tendenz, die anfinglich
planspirale Schale ,,schneckenartig‘* aufzuwinden (Abb. 1014, e, f),
was eine schiefe Tragart der Schale (Abb. 101i) zur Folge hatte,
und diese erst war es, die durch den einseitig stirkeren Druck
die Reduktion der primér linken Mantelorgane bewirkte. So
1aBt sich z. B. die noch fast vollige Symmetrie der inneren Organe
von Pleurotomaria ungezwungen erklaren. Daf} sekundar bei den
Pulmonaten durch Konzentration des Nervensystems in den
vorderen Korperabschnitt die Chiastoneurie vollkommen und
bei den Opisthobranchiern durch nachtrigliche regulatorische
Detorsion die urspriingliche Torsion teilweise wieder aufgehoben
wurde, iibernimmt NAEF von fritheren Autoren.

Beide Theorien lassen einen Punkt vollig aufller
acht, die Entstehung des Drehungssinnes. Rechts- und
linksgewundene Schnecken sind offenbar gleich gut méglich, und
die fast vollige Monostrophie der Gastropoden fordert die Frage,
warum die Torsion rechtsherum erfolgte*. Hier bietet, falls man
nicht absolut monophyletische Abstammung oder Aussterben
aller urspriinglichen Linksformen annehmen will, PLATE?¢2 einen
Fingerzeig, der darauf hinwies, daB in Ubereinstimmung mit den

* bzw. (fruhere Autoren) die Schale nach links umkippte. Bei NAEFs
Ansicht kann die spatere Rechtsaufwindung der Schale als direkte Folge
der anfanglichen Rechtstorsion aufgefaBt werden.
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Chitonen die Leber der Schnecken sich immer paarig anlegt,
daB aber bei rechtsgewundenen Tieren die linke, bei linksgewunde-
nen die rechte Leber sehr frith rascher wiachst und daher die
groBere wird?4?, wenn sich die rechte nicht iiberhaupt zuriick-
bildet. Prates Versuch, die gesamte Asymmetrie der Schnecken
auf dieses eine Moment zuriickzufithren, diirfte kaum wesentliche
Zustimmung finden, ein Kausalzusammenhang aber: dafl eine
ererbte Leberasymmetrie bei Bestehen einer Tendenz zur Torsion
den Ausschlag fir rechts gab, ist als bestechende Moglichkeit
nicht von der Hand zu weisen.

b) Die Form der Schneckenschale.

Die typische gewundene Schneckenschale ist nach dem Prinzip
der Schneckenlinie (§ 4) gebaut, einer auf einem Kegelmantel
aufgewickelten Kurve, die, auf eine zur Kegelachse senkrechte
Ebene projiziert, eine Conchospirale ergibt. Diese hat (s.o0.) die
Eigenschaft, daB auf einem beliebigen Radiusvektor die Windungs-
abstidnde eine geometrische Progression vom Quotienten p bilden.
Je nach der GréBe von p nehmen die Windungen langsam oder
rasch an Weite zu. Die Steil- oder Flachheit der Schneckenschale
ist vom Windungsquotienten unabhingig.

In vielen Fillen bleibt p nicht konstant, sondern nimmt
plotzlich einen anderen Wert an, der gréBer oder kleiner als der
urspriingliche sein kann (exosthene bzw. endosthene Schalen).
Selten kommt es vor26%, daB p mehrere Werte nacheinander
annimmt. Ebenso wie p kann (artkonstant) auch die Windungs-
achse plotzlich ihre Richtung oder der Windungskegel den Grad
seiner Steilheit dndern; solche Schalen hat man mit den auffillig
exo- und endosthenen zusammen als alloiostrophe zusammen-
gefafit.

¢) Der Windungssinn der Schneckenschale.

Bei der Schneckenlinie 148t sich der Windungssinn wie bei der
gemeinen Schraubenlinie definieren: sie ist rechts- oder links-
gewunden, je nachdem beim Blick in Richtung der Schalenachse
ein die Linie durchlaufender und dabei vom Beschauer sich ent-
fernender Punkt sich im oder gegen den Sinn des Uhrzeigers zu
bewegen scheint. Die Mehrzahl aller Schneckenschalen
ist rechtsgewunden; linksgewundene (inverse) Arten sowie
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linksgewundene Individuen rechtsgewundener Arten, und um-
gekehrt, sind selten.

In einigen Gruppen (Turritellidae und Pyramidellidae unter den Proso-
branchiern, Actaeon, Tornatina usw. unter den Opisthobranchiern, Me-
lampus unter den Pulmonaten) kommt es vor, daB8 der jiingste Teil der
Schale (die urspriingliche Embryonalschale) gegensitzlich zur iibrigen
Schale gewunden ist (Heterostrophie), wofiir PLATE?? eine plausible Er-
klarung gegeben hat: Auf die anfinglich wenig verkalkte, nachgiebige Em-
bryonalschale wurde von den weiteren, schneller verkalkenden Windungen
ein Druck ausgeiibt, der jene zundchst aufrichtete und schlieBlich zum Um-
klappen brachte, so daB der Windungssinn der jiingeren Umgénge der pri-
mire ist. Hierfiir spricht u. a. das Vorkommen von Individuen mit nor-
malem Apex innerhalb der gleichen Art sowie die Tatsache, daB das hypo-
thetische ,,aufgerichtete* Zwischenstadium bisweilen gefunden wurde.

Alle typischen rechtsgewundenen Schnecken besitzen die in
Abb. 100b dargestellte innere Organisation, die linksgewundenen
sind auch innerlich spiegelbildlich gebaut. Daneben gibt es eine
kleine Gruppe sog. hyperstropher, d.h. falsch rechts- oder
links- (ultralinks bzw. -rechts) gewundener Arten, die mit &duler-
licher Linkswindung den inneren Bau der Rechtsschnecke ver-
binden, und umgekehrt. Die Entstehung solcher Formen stellt
man sich nach LaNG25¢ so vor, dafl normale rechts- (oder auch
links-) gewundene Schnecken in Anpassung an bestimmte Lebens-
bedingungen (Bewegung zwischen dichtem Pflanzenwuchs, in
Spalten, pelagische Lebensweise) zur planspiralen Schale, aus der
sie nach NAEF hervorgegangen sind, zuriickkehrten (Planorbiden,
flache Helices, Campylaeen, viele Heteropoden)*; bei einigen
Arten setzte sich diese mit der Abflachung verbundene Wan-
derung des Apex noch weiter, auf die Gegenseite hinaus, fort**,
so daB hyperstrophe Tiere entstanden. An Hand von sieben
Ampullarienarten konnte Lang diesen Ubergang von der rechts-
gewundenen iiber die planspirale zur falsch linksgewundenen
Form illustrieren und fiir die Richtigkeit seiner Hypothese weiter

* Im Gegensatz zu den nach NAEF primér planspiralen Belleromor-
phen f.

** Entweder (wahrscheinlich) handelt es sich um ein iibers Ziel hinaus-
schieBendes ,,Beharrungsvermogen‘ der ursprunglichen Tendenz zur Ab-
flachung, oder es kehrten aus irgendwelchen Ursachen die Schnecken tertidr
von der plan- zur turbospiralen Aufwindung zuriick, wobei von den beiden
Moglichkeiten rechts oder ultrarechts (bzw. links oder ultralinks) dieser
letztere oder (Planorbiden?) bald der eine, bald der andere Weg gewahlt
wurde.
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folgenden Beweis anfiihren: Wo ein spiraliges Operculum vor-
kommt, ist, von auBen betrachtet, der Windungssinn dieser
Spirale dem des Schneckenhauses entgegengesetzt, und in der
Tat ist bei hyperstrophen Formen Schale und Deckelspirale
gleichgewunden. Solche falsch aufgewundene Formen sind: die
Limaciniden +, die Untergattung Lanistes von Ampullaria
(Pros.), diejenigen Pteropoden, die im Larven- oder erwachsenen
Zustand eine aufgewundene Schale besitzen; unter den Plan-
orbiden (Pulm.) schlieBlich, die innerlich wohl ausnahmslos Links-
formen darstellen, gibt es neben der Hauptmasse der planspiralen
und einigen linksgewundenen auch solche Arten, die rechts auf-
gewunden, also hyperstroph sind (Choanomphalus

Maacki, Pompholyx solida?8). Von der normaler-

weise flach spiraligen bis schwach ultrarechts

gewundenen Planorbis corneus fand GEYER?45

neben einigen abnorm stark rechts- auch ein

duBerlich linksgewundenes Exemplar, ohne aller-

dings anzufithren, ob eine nichthyperstrophe Abb. 103, Cylindrel-
Links-, oder was vielleicht wahrscheinlicher ist, la hystrix Wright.
eine hyperstrophe Rechtsform, also eine Inver-  ““foora)'™
sion des ganzen Tieres, vorlag.

Von prinzipiellem Interesse ist schlieBlich die doppelt aufgewun-
dene Cylindrella hystrix WRrIGHT (Abb.103): die primér hochkegel-
formige, aus vielen Umgéingen bestehende Schale rollt sich sekundar
zu einer weiten, gleichfalls rechtsgewundenen Schneckenlinie ein.

d) Das Operculum der Prosobranchier.

Der Deckel der Prosobranchier zeigt bei vielen*, und zwar
vorwiegend bei primitiven Formen spiralige Struktur: Diese
Deckelspirale weist nur selten (urspriinglicher Zustand) gleichviel,
meistens weniger Umgénge als die Schale auf, ist an der Innen-
seite des Deckels in der Regel deutlicher erkennbar und stellt z. B.
bei Turbo (nach MOSELEY) eine fast mathematisch exakte loga-
rithmische Spirale dar. Thr Windungssinn ist — das Operculum
von aullen betrachtet — stets dem der Schale entgegengesetzt**.

* Liste in Bron~ III, 2, S.222/23.

** KEFERSTEINS Behauptung, Atlanta mache eine Ausnahme, wurde
bereits von PELSENEER bestritten und ist nach eigenen dahin zielenden
Untersuchungen unrichtig.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 11
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Weil das Operculum sich bisweilen von der planspiralen zur (nach
auflen) konischen Aufwindung erhebt und dann die Schnecke
duBerlich die Gestalt eines zweiklappigen Tieres mit bistrophen
Schalen (re re — 1i li) annéhme, weil ferner einige ungleichklappige
Muscheln einer bedeckelten Schnecke zum Verwechseln dhnlich
sehen (Abb. 95), und aus einigen anderen Griinden stellte GrRAY24
die (unhaltbare) Hypothese auf, die Schale

der Schnecke sei der einen, der Deckel der

anderen Klappe der Muscheln &quivalent,

wahrend in Wirklichkeit das Operculum

offenbar von akzessorischem Charakter ist.

Die spiralige Struktur des Operculums

Abb. 104.
Turbo sp. von innen. Es
sind einige der zahllosen
sichtbaren ,,Zuwachslinien‘
eingezeichnet. Diese Linien
geben den freien Rand des
Deckels in verschiedenen
Altersstadien an und lassen

Operculum von

hat darin ihre Ursache, daB ihr Wachstum,
das dem der Schalenéffnung parallel geht,
durch einen kontinuierlichen spiraligen Zu-
wachsstreifen erfolgt (Abb. 104), so da@
das freie Ende des #uBersten Umganges

erkennen, daB der Deckel

beim Wachstum sich selbst

stets geometrisch ahnlich
bleibt.

den jiingsten Teil des Deckels darstellt.
Voraussetzung ist hierfiir, dafl sich der
Deckel allmahlich um seine Anwachsstelle
am Fufle dreht, und in der Tat soll, damit eine Torsion des
Fufles vermieden wird, der am Deckel angewachsene Collumellar-
muskel seine Ansatzstelle dauernd im gleichen Sinne verdndern
(Houssay?250)*,

e) Die Verteilung des Windungssinns.

Die Schnecken und vorzugsweise die Pulmonaten liefern zur
Frage der Verteilung eines asymmetrischen Merkmals und seiner
Inversion das grofite Material an Befunden und Experimenten,
und darum hat ein genaues Eingehen auf die vorliegenden Tat-
sachen ein weit iiber den Rahmen dieser speziellen Tierklasse
hinausgehendes Interesse, und die aus ihm ableitbaren Schliisse
bilden einige der wenigen (wenn auch vielleicht nur vorlaufigen)
Grundsteine fir die Theorie des RL-Problems. In diesem Ab-
schnitt sind die wesentlichsten Tatsachen iiber die Verteilung
des Windungssinnes in systematischer Folge wiedergegeben, an
ihre theoretische Deutung wird erst im Abschnitt h herangetreten,

* ,,Le muscle se déplace en tournant sur 'opercule.*
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nachdem zuvor, als Grundlage, iiber die Vererbung der Schalen-
windung alles Bekannte mitgeteilt worden ist.

1. Intraspezielle Verteilung: Es sind extrem monostrophe und
razemische Arten sowie verschiedene Ubergange zwischen diesen
beiden Extremen bekannt.

a) Extrem monostroph: Die Mehrzahl aller Schnecken-
arten ist extrem monostroph, und es kann als (freilich unbeweis-
bare) Tatsache gelten, dall innerhalb jeder Art einmal ein inverses
Tier gefunden werden wird, sofern nur von jeder eine hinreichend
groBe Zahl von Individuen der Untersuchung zur Verfiigung
steht. Unsere heutige Kenntnis inverser Exemplare erstreckt
sich daher vorzugsweise auf relativ haufige Spezies, und die Liste
der Arten, zu denen inverse Tiere bekannt sind, mehrt sich durch
kasuistische Mitteilungen von Jahr zu Jahr. Die reueste Liste
HorrmaNNs?66 (basierend auf PELSENEER260, DAUTZENBERG?23?
und ScHLESCH?64) umfafit 135 rechtsgewundene Pulmonaten-
arten*, zu denen Linkstiere bekannt sind. Es seien nur zwei
dieser Arten genannt: die meist vergessene Arion empiricorum und
Clausilia livida als abnorm rechtsgewundene Art des normal
linksgewundenen Genus Clausilia, deren Linksexemplare also in
ihrer Phylogenie eine dreimalige Inversion aufweisen. Zu nor-
malerweise linksgewundenen Arten sind Rechtstiere bekannt von:
Buliminus (Ena) quadridens, Pupa perversa und P. contraria,
Balea perversa, 14 Clausilia- und 2 Physa-Arten. Der Seltenheits-
grad der Inversen ist ein verschiedener?260: Helixz pomatia 1 : 6000
bis 1 :18000, Clausilia biplicata?8> 1 : 150000; BoETTGER?265 fand
unter mehreren hunderttausend selbstgesammelter Clausilien 3 In-
verse, von Littorina littorea und Turbinella pirum®26® kommt
auf Millionen bekannter Exemplare nur je ein einziges inverses
Tier. Trotz alledem ist die absolute Haufigkeit dieser Inversen
(,,Schneckenkdonige‘‘261) nicht allzu gering, wie die Handelskataloge
oder die Berichte einzelner Sammler (vgl. GEYER?4%) beweisen**.

b) Amphidrom-nichtrazemisch bis schwach mono-
stroph: Der eben genannten iiberwiegenden Mehrzahl der

* HorrmaNNs Liste beriicksichtigt nur Pulmonaten; PELSENEER be-
riicksichtigt alle Schneckenordnungen.

** Fiir Heliz ist verschiedene Haufigkeit der Inversen in verschiedenen
Gegenden wahrscheinlich?5!. — Clausilia bidentata soll eine Haufigkeit
der Inversen von 1:3000 besitzen?260,

11*
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Schneckenarten, bei denen ein Windungssinn auBlerordentlich
préadominiert, steht eine Reihe von Formen gegeniiber, die in der
Schneckenkunde bisher als ,,amphidrom‘‘ zusammengefaB3t wurden.
Sie sind entweder razemisch, oder ein Windungssinn herrscht
mehr oder weniger vor (genaue Zahlenangaben fehlen leider
meist), doch ist zwischen ihnen und den extrem monostrophen
Formen ein deutlicher Sprung, der darin zum Ausdruck kommt,
dal stark monostrophe Arten unserer Nomenklatur* fehlen.
Alle in diesen Abschnitt gehorigen Formen sind weiter dadurch
charakterisiert, daB in der ndheren Verwandtschaft jeder Art
auch inverse, razemische oder Arten mit an verschiedenen Orten
verschiedener Verteilung des Windungssinnes auftreten, d. h. da
in dem jeweiligen Verwandtschaftskreis der Win-
dungssinnein in gewissem Sinne labiler ist. — Amphidrom-
nichtrazemisch sind nach PELSENEER280: Fulgur perversus,
Tortanellina (Ochroderma) cumingiana und Ariophanta (Euhadra)
amphidroma mit Pravalenz der Links-, Fulgur carica mit Pravalenz
der Rechtsexemplare. Schwach monostroph, vorzugsweise links:
Viele Lymnaea-Spezies (turgidula, compacta, ambigua, Hawai-
Formen) und Amphidromus contrarius und adamst, vorzugsweise
rechts: Genus Campeloma**.

¢) Razemisch: Von razemischen Arten (,,franchement
amphidrom‘‘ nach PELSENEER) fithrt dieser nur an: einige Arten
von Ariophanta und Orthalicus und Lymnaeen von den Hawai-
Inseln.

d) RL-Verhéaltnis im Gesamtverbreitungsgebiet der
Art nicht konstant. Hierher gehoren erstens diejenigen
nicht allzu seltenen Fille, wo von einer extrem monostrophen
Art an abgelegenen Orten eine Population ausnahmslos invers
gewundener Tiere gefunden wurde: eine Kolonie von iiber 2000
subfossilen inversen Cepaea nemoralis in Irland®28%, inverse H.
aspersa bei La Rochelle®2%% und einigen anderen isolierten Stellen
Europas©280 in relativ grofler Hiufigkeit, linksgewundene Zebrinus
purus WEST. in Persien®2¢5, rechtsgewundene Jaminia quadridens
im Winschgau®2% und rechtsgewundene J. scapus in Vorder-
asien®2%® und von Basommatophoren linksgewundene Radix

* Also mit einer Haufigkeit der inversen Exemplare, die zwischen etwa
1:3000 bis 6000 und 1:100 liegt.
** Uber Unterarten von Partula oheitana s. unter d.
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peregra an verschiedenen Orten®285. Frace* fand an einem Berg-
abhang bei Luco (Abruzzen) nur rechtsgewundene, also inverse
Exemplare der sonst auBlerordentlich windungskonstanten Clau-
silia leucostigma, wahrend auf der anderen Seite des Berges nur
normale Tiere vorhanden waren, und ordnete die inversen Formen
einer neuen Rasse (Unterart) ein, da sie sich durch eine gréBere
Zahl von Umgingen (10'/,—11) von dem Typus unterscheiden
sollten**. Ahnliches schlieflich kennt man von monostrophen
Arten solcher Gattungen, die neben diesen auch razemische und
amphidrom-nichtrazemische Arten enthalten, vor allem von
Lymnaeen (L. peregra, stagnalis)028%0285; jn kleinen Tiimpeln hat
man oft Jahre hindurch invers gewundene Tiere in hohem Prozent-
satz aufgefunden. — Ein zweiter Modus, der von dem erst-
genannten nicht wesentlich verschieden zu sein braucht und
zumindest in einzelnen Fillen mit ihm identisch ist, liegt dann
vor, wenn von einer Art zwei Fundorte bekannt sind, an deren
einem sie nur als Rechts-, an deren anderem nur als Linksform
auftritt. Beispiele dieser Art sind°28%: Pupoides pacificus, rechts
in NO-Australien und den benachbarten Inseln, links auf der
nordwestlich Australien vorgelagerten Insel Cassini; Eulota
mercatoria, links auf der siidjapanischen Insel Koumé-Shima,
rechts an anderen Fundorten usw. — Drittens kénnen von
einer Art an einem Ort nur (oder fast nur) Rechtsformen vor-
kommen, wahrend an einem zweiten razemische Verteilung statt-
hat und evtl. noch ein dritter mit ausschlieBlich oder fast aus-
schlieBlich Linkstieren existiert?26°: Pupoides contrarius istin
Zentralaustralien razemisch, an der Nordkiiste nur linksgewunden,
Ahnliches ist fiir Buliminus-Arten konstatiert; Partula oheitana
ist, summarisch betrachtet, im Zentrum ihres Verbreitungs-
gebietes amphidrom, linksgewunden am einen und rechtsgewunden
am anderen Ende desselben, ein Verbreitungsbild, das bei ge-
nauerem Zusehen sich auflést in eine Reihe sich teilweise gegen-
seitig iiberdeckender Wohngebiete verschiedener Unterrassen,
die ausschlieBlich links-, {iberwiegend rechts- oder iiberwiegend
linksgewunden sind, von welch letzteren in manchen Télern
jedoch die Rechtstiere die Majoritat behaupten. Von einer anderen

* 23, yo] 248, 264, 265,

** Eine ganz analoge Rassenbildung wurde von Clausilia straminicollis
beschrieben 0260,
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Art, P. suturalis, fand GARRET244 im Jahre 1875 auf Moorea
(Gesellschaftsinseln) die ausschlieBlich rechtsgewundene Unterart
alternata in dem in Abb. 105 mit I bezeichneten Wohngebiet, die
rechts- oder linksgewundene P. s. vexillum im Gebiete II; nach
CraMPTONs237 Berichten aus dem Jahre 1925 hatte P. s. alternata
ihr Verbreitungsgebiet beibehal-
ten, P.s. vexillum aber inzwischen
den gesamten iibrigen Teil der
Insel bevélkert, doch derart, daf3
die Links- stets den Rechtstieren
vorauseilen.

2. Intragenerelle Verteilung.
Die meisten Gattungen der
Schnecken enthalten nur rechts-
-\blb 105. \.'olzlrbroituug von Palxt‘tula tsutu; gewunden? Artel‘l- .Seltefl (A) ist
s i Ps ST S der Fall einer einzigen inversen

Art innerhalb einer Gattung, oft
(B) zeigen mehrere einander niher verwandte Arten, die man
hiufig zu einem Subgenus vereinigt, Inversion. SchlieSlich gibt
es Gattungen, die fast (C) oder ausnahmslos (D) nur inverse Arten
enthalten. Der hier vertretene und spéter begriindete Standpunkt
ist der, daB es sich bei C und D um ,inverse Gattungen
handelt, d.h. um Gattungen, deren Urform ein genotypisch
inverses Tier war, aus dem divergierend die einzelnen inversen
Arten entstanden, dall demnach bei C die wenigen rechtsgewun-
denen Arten durch neuerliche Inversion aus dem Typ der Gattung
hervorgingen, eine Ansicht, fiir die auch die nahe Verwandtschaft
der Arten beim Falle B spricht. Eine Liste von 11 inversen Gat-
tungen (1 Prosobranchier, 10 Pulmonaten) und von 40 Gattungen,
die inverse Arten enthalten, bringt PELSENEER26?; unter diesen
40 sind 7 lebende und 3 fossile Gattungen (jeweils mit vielen
ausschlieflich inversen Untergattungen) der Prosobranchier, die
Art Actaeonia senestra unter den Opisthobranchiern und etwa
30 Genera der Pulmonaten. Unter diesen verdienen angefiihrt
zu werden die Planorbiden mit zum Teil planspiralen bis ultra-
rechten Gehdusen und die Ancyliden mit kappenférmiger Schale.

3. Verteilung im System der Schnecken. Die inversen Arten,
Gattungen und sogar Familien (Planorbiden, Clausiliiden) treten
unabhingig voneinander an verschiedenen Zweigen des Systems,
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in unregelmaBiger Verteilung, auf. Oft sind eine einzelne oder
wenige zusammengehorige Arten innerhalb eines weiten Kreises
verwandter regularer Genera vorhanden, manche Sektionen der
Prosobranchier sind frei von inversen Arten oder enthalten nur
fossile Formen mit inverser Schale, bei denen dann stets der
Verdacht auf Hyperstrophie bestehen bleibt, die Opisthobranchier
enthalten nur eine einzige inverse Art. Ganz unregelmifBige
Verteilung im Stammbaum weisen die Landlungenschnecken
auf, und nur die Siilwasserpulmonaten (Sippe: Hygrophila)
représentieren einen fast vollkommen inversen Zweig: den
urspriinglichen rechtsgewundenen Chilinen stehen die Lymnaeen
am néchsten, die bereits eine kleine Untergruppe invers gebauter
Tiere enthalten. Diesen stehen einmal die linksgewundenen
Physiden nahe, andererseits leiten sich von ihnen die Gattung
Isodora (links) und aus dieser die Planorbiden (links) und Ancyliden
ab, unter denen nur die beiden Gattungen Ancylus und Pseudancyl-
astrum eine Rechtsorganisation besitzen. Hervorgehoben zu
werden verdient, daBl die amphidromen und razemi-
schen Arten vorzugsweise innerhalb solcher Gattungen
oder Untergruppen auftreten, die auch inverse Arten
bzw. Gattungen enthalten.

f) Tatsachen iiber Vererbung und Nichtvererbung
der Schalenwindung.

Beobachtungen und Experimente iiber die Vererbung eines
RL-Merkmals sind auBerordentlich selten. Wieder sind es auch
in diesem Punkte die Schnecken, iiber die das reichste Material
vorliegt, doch ist man von einer endgiiltigen Kldrung der Frage
nach der Vererbung der Windungsrichtung noch weit entfernt,
zeigen doch die untersuchten Schnecken allzuoft ein scheinbar
geradezu gegensatzliches Verhalten. Wenn die Kompliziertheit
auch das Gute hat, daf3 die Aufstellung voreiliger Schliisse ver-
mieden wurde, so ist andererseits doch zu bedauern, daB hiufig
vielversprechende Untersuchungsreihen gerade dann abgebrochen
wurden, als eben zu vermuten stand, dafl nur noch kurze Weiter-
fihrung der Experimente oder Zuchtversuche entscheidende
Ergebnisse bringen wiirde.

Was iiber die Vererbung des Windungssinnes bekannt ist,
soll im folgenden kurz und zunichst nur rein beschreibend mit-
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geteilt werden; die Auswertung dieser Tatsachen erfolgt im iiber-
nichsten Abschnitt (h), nachdem zuvor iiber die ontogenetischen
Grundlagen und einige entwicklungsmechanische Versuche be-
richtet wurde.

Die Befunde iiber Erblichkeit oder Nichterblichkeit des Win-
dungssinnes der Schneckenschale lassen sich in folgende Gruppen
teilen:

1. Der Windungssinn wird nicht vererbt. Bereits CHEMNITZ232
stellte 1779 fest, daBl linksgewundene Weinbergschnecken (Heliz
pomatia), miteinander gepaart, nur rechtsgewundene Nach-
kommen erzeugen; seine Befunde wurden von LanNG263 und
KUNKEL?%! bestatigt; SANIER?83, Gasstiis?%% und HELE?®3 fanden
Gleiches fiir Helix aspersa. Es handelt sich hier um phéno-
typisch inverse Exemplare, d. h. um solche Tiere, die mit-
einander gepaart (oder bei Selbstbefruchtung) eine rein normale,
entgegengesetzt wie die Eltern gewundene Nachkommenschaft
(F,) erzeugen. Ob die genotypische Konstitution dieser normalen
Nachkommen gegeniiber der von solchen Normaltieren, deren
Vorfahren alle Normaltiere waren, irgendwie veréndert ist, vermag
zunéchst nicht gesagt zu werden, ebenso unentscheidbar ist
vorerst die Frage, ob bei Inzucht dieser Normaltiere irgendwann
einmal, als Folge der Abstammung von phénotypisch inversen
Vorfahren, inverse Tiere in groflerer Zahl auftreten*.

2. Der Windungssinn (der gleichgewundenen Eltern) wird auf
die Nachkommenschaft vererbt. Dies ist der Fall bei der iiber-
wiegenden Mehrzahl aller Schnecken: bei den rechts- oder links-
gewundenen extrem monostrophen und vielleicht auch bei einem
kleinen Teil der iibrigen Arten. Sie enthalten alle nur ,,geno-
typische Normaltiere, d. h. solche, die miteinander gepaart
(oder bei Selbstbefruchtung) eine rein elterngleich gewundene
Nachkommenschaft erzeugen. Als Korrektur zum eben Gesagten
ist allerdings anzufiigen: Mit sehr geringer Haufigkeit (kleiner als
19/40) kann in der Nachkommenschaft ein phanotypisch inverses
Tier (= Punkt 1) oder (vermutlich noch viel seltener) ein geno-
typisch inverses Tier (= Punkt 3) auftreten.

3. In sehr geringer Hiufigkeit (weniger als 1°/,) finden sich
unter der Nachkommenschaft zweier gleichgewundener geno-

* Hesse?4? warnte als erster davor, lediglich aus der F,-Generation
Schliisse auf Vererbung oder Nichtvererbung zu ziehen.
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typischer Normaltiere (bzw. eines sich selbst befruchtenden geno-
typischen Normaltieres) genotypisch inverse Individuen. Diese
Behauptung eines gelegentlichen Auftretens inverser Individuen
auf ,mutativem Wege* folgt mit zweifelloser Sicherheit aus
dem in eld angefithrten Vorkommen rein inverser Kolonien
normaler Spezies an isolierten Orten, sie folgt weiter aus der
Existenz inverser Rassen (vgl. e1d: Clausilia leucostigma), inverser
Arten, Gattungen oder Familien an ganz verschiedenen Stellen
des Systems, fiir deren Existenz bzw. phyletische Entstehung
diese Annahme die einzig denkbare Grundlage abgibt.

4. Gleichgewundene Elterntiere erzeugen links- und rechts-
gewundene Nachkommen nebeneinander, in einem Verhiltnis,
daB der weniger héufige Windungssinn bei mindestens 1% der
Nachkommenschaft vertreten ist. Das Vorkommen einer solchen
»Aufspaltung des Windungssinnes ist (nach den bisherigen
Befunden zu schliefen) ausnahmslos auf Arten beschriankt, in
deren unmittelbarer Verwandtschaft sich auch inverse, amphi-
drome oder razemische oder solche finden, die an verschiedenen
Orten verschiedenen Windungssinn besitzen, bei denen also
die Konstanz des Windungssinnes offenbar eine labile
ist. Gewisse Resultate weisen auf die feste Regelung der phano-
typischen Windungsrichtung durch Mendelfaktoren hin, andere
lassen, weil sie zu spérlich oder zu verworren sind, eine solche
Analyse noch nicht zu.

Von den Partula-Arten (s. e 1d), die an verschiedenen Stellen ihres Wohn-
gebietes ausschlieBlich oder fast ausschlieBlich links- oder rechtsgewunden
oder amphidrom sind, kénnte man vielleicht vermuten, dafl eine geno-
typische Links- neben einer genotypischen Rechtsrasse existiert, von denen
also jede nur gleichgewundene Nachkommen produziert, zwischen denen
eine Kreuzung unméglich ist, und die, an verschiedenen Orten in verschie-
denem gegenseitigen Verhiltnis vorhanden, sich jeweils unabhéngig von-
einander fortpflanzen und so die verschiedenen Verteilungsverhiltnisse
li:re an den verschiedenen Wohnorten hervorrufen. DaB dem nicht so
ist, besagen neuere Befunde CraMPTONs238%, die dieser im Jahre 1924 ver-
offentlichte: Die Partula-Arten sind lebendgebérend, ihr ,,Uterus enthalt
gleichzeitig 1—2 (bei P. oheitana im Mittel 1,7) junge, schalentragende Tiere,
und unser gesamtes Wissen von der Vererbung der Schalenwindung bei diesen

Arten beruht lediglich auf Untersuchung dieser in der Mutter gefundenen
Embryonen, so daB die Frage nach der Windungsrichtung des Vaters*

* Wenn es auch wahrscheinlicher ist, daB nur gleichgewundene Tiere
sich paaren.
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bzw. Selbstbefruchtung offenbleibt, ebenso die allerdings unwahrschein-
liche Moglichkeit, daB Tiere nacheinander verschiedengewundene Gelege
produzieren. In den friiheren Mitteilungen berichten CramMPTON®23¢ und
MayER?%8, gie hitten bei allen Arten stets nur untereinander gleich-
gewundene Nachkommen, also entweder nur Linkser oder nur Rechtser, ge-
funden, doch brauchte die Richtung des Geleges mit der der Mutter keines-
wegs ilibereinzustimmen, vielmehr erwiesen sich inverse Gelege als ziemlich
héufig und ihr Prozentsatz o6rtlich verschieden, wie die folgende Tabelle
iber P. oheitana nach MAYER zeigt:

Farbvarietat 1 Farbvarietat 2
Fundort auf Tahiti Nachkommen Nachkommen

Eltern R L Eltern R ' L
Tipaerui . . . . . . . IR 12 0 37TR 61 0
Fautana . . . . . . . IR 10 5 21 R 20 15
Fautana . . . . . . . 16 L 20 9 22 L 1 35
Hamuta . . . . . . . 22 L 2 31 8R 10 3
Famuta . . . . . . . 10R 8 6 21 L 1 37
Pirae . . . . . . .. 30L 0 47 10L 0 15

Von der spiter genauer untersuchten P. suturalis zéihlte CraMPTON
1133 Fille einer der Mutter gleichgewundenen Nachkommenschaft, 184
Fille, wo die Nachkommenschaft je untereinander gleich, aber entgegen-
gesetzt wie die Mutter gewunden war, weitere 1700 Fille, wo jenes oder
dieses der Fall war, und diesen ca. 3000 Wiirfen stehen nur 5 gegeniiber, die
je ein Links- und ein Rechtstier enthielten. Diese 5 Elterntiere wurden an der
gleichen Stelle gesammelt; von ihnen waren 4 rechts- und 1 linksgewunden.

Die Wiirfe der schwach monostrophen, iiberwiegend rechts-
gewundenen Campeloma-Arten (Paludiniden, s.e 1 b) enthalten0260
in einem fiir die betreffende Art charakteristischen Prozentsatz,
der im allgemeinen zwischen 1 und 21/,% variiert, linksgewundene
Exemplare; in einem linksgewundenen Exemplar von C. decisa
fanden sich 25 Rechts- und nur 2 Linkstiere.

Am besten untersucht auf Vererbung der Schalenwindung ist
die normalerweise rechtsgewundene Lymnaea peregra, von der
(s. 0.) gelegentliche linksgewundene Kolonien nicht selten sind.
TRECHMANN270 erhielt aus gepaarten Linkstieren, die mehrere
Jahre hindurch in einem Tiimpel gehduft auftraten, als Nach-
kommenschaft Links- und Rechtstiere fast im Verhiltnis 1 :1,
nur mit geringer Uberzahl der Linksformen; nach TaYLOR268
ergaben zwei Rechtstiere eines Tiimpels, in dem Linkstiere haufig
waren, gleichfalls eine Nachkommenschaft R : L = 1 :1; CorLrin23
jedoch erhielt aus linksgewundenen Exemplaren von L. stagnalis,
die in Aerschot (Belgien) mehrere Jahre hindurch gehauft auf-
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traten, stets nur linksgewundene Nachkommen. — Nach HARGRE-
AVES 2462 ergaben verschiedene Linkserparchen von L. peregra ins-
gesamt 696 R- und 138 L-Nachkommen, und zwar die Typen (vgl.
die folgende Terminologie): 10 mal x, 3 mal &, 4 mal d, 3 mal d.
Vererbungsversuche, die sich nicht nur auf die F;-Generation
erstrecken, wurden von BoycotT und D1ver und ihren Mitarbeitern
an L. peregra ausgefiihrt?30'l, 241 derart, dafl die gemeinsame
Nachkommenschaft eines sich wechselweise befruchtenden Paares
durchgezahlt wurde. Bezeichnet man die aus Links- und Rechts-
tieren sich zusammensetzenden Nachkommenschaften mit:

« : nur R,

«’: nur L,
p:R:L=1:1,

y: R:L=3:1L

i R:L=1:3,

& : viele R und einige L,
¢’ : viele L und einige R,

so lassen sich die Ergebnisse der Vererbungsexperimente dahin
zusammenfassen:

1. a) R-Tiere ergeben bei Selbstbefruchtung: « oder a’ oder 8 oder &'

1. b) L-Tiere ergeben bei Selbstbefruchtung: « oder «” oder & oder &'.

2. a) R x Rergeben «, «’, 8, 7, 0 oder 8’, niemals jedoch, auch nicht
angenahert, 7.

2. b) L x L ergeben die gleichen Nachkommentypen wie 2a.

3. In F, finden sich «, a’, #, 7 und y’; bei ausschlieBlicher Selbst-
befruchtung jedoch nur a, «” und f.

In 1 und 2 kommen 6 und O nur selten vor, ihr Auftreten
ist nicht auf Rechnung des normalen Erbganges zu
setzen, vielmehr entstehen offenbar bei L. peregra ebenso wie
bei den anderen oben genannten Formen ,,spontan‘‘ Links- oder
Rechtstiere in geringer Hiufigkeit neben den zu erwartenden.
Ebenso soll der Typus £ in 1 und 2 nur dadurch verursacht sein,
daB das eine Tier ausschlieBlich Links-, das andere ausschliellich
Rechtstiere hervorbringt, was bei gemeinsamer Durchzéhlung
der gesamten Nachkommenschaft des Elternpaares, wie die Verff.
es taten, ein Verhaltnis 1 : 1 vorspiegelt; doch ist dieser Punkt
unwesentlich, da nach 3 auch bei Selbstbefruchtung Typus f
auftreten kann. 9 und ', bei denen das Verhaltnis 3 : 1 dullerst
exakt verwirklicht ist, aber sollen echte Nachkommenzahlen
darstellen, nichts wird erwahnt iiber die Moglichkeit, da3 das
eine Elterntier nur R- bzw. nur L-Tiere, das andere R- und L-Tiere
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im Verhéltnis 1 : 1 produzieren kénnte. — Es treten also bei
diesen Vererbungsexperimenten alle diejenigen Ver-
erbungsmodi, die man in der Natur bei den Partuliden,
Campeloma- und Lymnaea-Arten beobachtet hat, wieder
auf, sie liefern die Gewdhr, daf3 diese friiheren Beob-
achtungen richtig waren.

5. Kreuzung zwischen Links- und Rechtsindividuen. Uber
Experimente solcher Art liegt nur eine einzige Mitteilung Boycorr
und D1veErs23! vor. In ihr wird in resiimeeartigem Stil iiber Ver-
suche an Lymnaea peregra berichtet, die Ergebnisse sind in fol-
gendes Schema zusammengefaB3t:

P ... LegxRg* RQXLg
F, ... .. nur L nur R

Fo . o . .. nur R nur R

Fg . .. .. R:L=3:1 R:L=3:1

Es wird nicht angegeben, ob die F,- bzw. F;-Tiere aus sich
selbst oder sich wechselweise befruchtenden Eltern hervorgingen.

Alle diese experimentellen Ergebnisse zu deuten und zugleich
das Problem der Vererbung des Windungssinnes, soweit es moglich
erscheint, zu analysieren, kann erst im iibernéchsten Abschnitt
unternomrmen werden, nachdem zuvor iber hierfiir nétige Tat-
sachen der Ontogenese berichtet wurde.

g)Ontogenetisches und Versuche iiber dieexperimentelle
Beeinflussung des Windungssinnes.

Dem Ei der Mollusken mufl, wie man aus vergleichenden
Untersuchungen weifl, der Charakter eines Mosaikeies zuge-
sprochen werden, wenn auch ein Regulationsvermégen keineswegs
fehlt. Viele Tatsachen der Verteilung und Vererbung des Win-
dungssinnes scheinen zu der Forderung zu fithren, dafl die Win-
dungsrichtung des entstehenden Tieres im Ei bereits ,,vorge-
bildet‘* ist, daB es also Links- und Rechtseier gibt.

Hierbei ist vorerst gleichgiiltig, ob man sich vorstellt, daf}
(A) Links- und Rechtsei sich wie Bild und Spiegelbild aus hetero-
genen Plasmazonen zusammensetzen, und dafl die Furchung also
zwangslaufig zu spiegelbiidlichen Keimen fiithrt, oder ob man
annimmt (B), irgendein Faktor (z. B. die erste Teilungsspindel)

* Offenbar sind die Worte der Verff.: ,,a sinistral, fertilized by a dextral,
produce . . . so zu verstehen.
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dirigiere den gesamten FurchungsprozeB im einen oder anderen
Sinn, jedes Ei aber sei grundsitzlich befahigt, ein Links- oder
ein Rechtstier aus sich hervorgehen zu lassen. Wesentlich fiir
die weiteren Betrachtungen ist zunachst die Frage, ob das be-
fruchtende Sperma den Phénotypus des aus dem be-
fruchteten Ei entstehenden Tieres mitbestimmt oder
ob es darauf keinen EinfluB hat (d. h. ob es lediglich den Geno-
typus zur Halfte mitbestimmt, so dafl sein Einfluf} erst in der
weiteren Nachkommenschaft zutage trite).

Ein morphologischer Beweis fiir die letzte Moglichkeit wére
gegeben, wenn sich am unbefruchteten Ei Strukturen nachweisen
lieBen, die bei spiter sich gegensitzlich furchenden Eiern spiegel-
bildliche wiaren. Die vergleichende Ontogenie hat zunichst fest-
gestellt, daB den rechtsgewundenen Arten dexio-, den links-
gewundenen laiotrope Furchung zukommt*. Weiter fand man,
daB die erste Furchungsebene schrag zur spéateren Léngsachse des
Tieres verlauft und daB sich dadurch und sogar bereits durch
die Stellung der ersten Teilungsspindel die Art des Eies, ob dexio-
oder laiotrop, erkennen laBt. Dariiber jedoch, ob, was hier das
Wesentliche ist, bereits im ungefurchten Ei, bevor sich noch
die Befruchtung vollzogen hat, Unterschiede vorhanden sind,
liegen fast keine Beobachtungen vor. Zwar soll die Strahlung
bei der Bildung des ersten Richtungskérpers das entscheidende
Indizium abgeben®26: in der Tat ist die Strahlung bei Limax
einseitig tordiert, und bei der linksgewundenen Physa ist nach
KosTaNECKI und S1EDLECKI diese Torsion entgegengesetzt, wenn
auch weniger deutlich ausgepriagt**. — Weiter wiirde fiir eine im
Ei vorgebildete einsinnige Struktur die Tatsache sprechen, dafl
bei Kreuzung verschiedener Lymnaeen-Arten die Eier sich unter
Bildung nur eines Richtungskérpers parthenogenetisch ent-
wickeln und dann stets muttergleich gewundene Tiere aus sich
hervorgehen lassen®28® — wenn man diesen Resultaten nicht mit
einem gewissen Mifftrauen begegnen miiite. — Ein viel groflerer

* DaB inverse Individuen einer Art, z. B. linksgewundene Helices, aus
invers sich furchenden Eiern entstehen, woran nicht zu zweifeln ist, hat
zwar noch niemand exakt bewiesen, doch wurden von Arten, bei denen
Inverse nicht selten sind, einzelne invers sich furchende Eier sowie von
Pterotrachea ein ganzes Gelege solcher Eier gefunden?®,

** WIERZEJISKI®2¢¢ behauptet allerdings, nur eine rein radidre Strahlung
gesehen zu haben.
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Erklarungswert indes, als all diesen morphologischen Befunden,
kommt den Ergebnissen der Vererbungsversuche zu, und diese
sowie die analogen Befunde bei anderen Tiergruppen lassen, wie
im nichsten Abschnitt (h) gezeigt werden wird, nur die eine
Moglichkeit, auf die auch die eben genannten morvhologischen
Indizien hindeuten, zu: daB ndmlich der Windungssinn
des Tieres bereits im unbefruchteten Ei, aus dem es
entsteht, festgelegt ist, und daf das Spermatozoon
darauf keinen EinfluBl mehr ausiiben kann.

Diese ,,Festlegung‘‘ der Windungsrichtung im Ei bezieht sich
aber lediglich auf den Einfluf} des Spermas und auf die Entwick-
lung unter reguliren Umweltfaktoren. Sie bedeutet nicht, daf
es unter allen Umstinden unmoglich wére, durch kiinstlich-
abnorme AufBlenbedingungen eine Umkehr des im Ei
vorgebildeten Windungssinnes zu erzielen. Die bisher in
diesem Sinne angestellten Versuche zeitigten allerdings ein vor-
wiegend negatives Ergebnis.

Ki~NkEL?52 gelang es nicht, durch Druck, Erschiitterung der Eier oder
Rotation des die Eier enthaltenden Zuchtgefifles von rechtsgewundenen
Helices andere als rechtsgewundene Nachkommen zu erhalten. CONKLIN?234
konnte durch Zentrifugieren von Lymnaea- und Physa-Eiern zeigen, dafl
diese ein betrichtliches Regulationsvermogen besitzen. Wenn infolge des
Schleuderns die drei das Ei zusammensetzenden Schichten (gelber Dotter,
grauer Dotter, weile Substanz) beliebig durcheinander gebracht wurden,
so entstand, wenn uberhaupt Entwicklung einsetzte, stets eine regulare
Schnecke. Nur die weiBle Substanz, die dauernd auf Kosten der beiden
Dotterarten sich vermehrt, verdient den Namen Plasma. Der graue Dotter
ist ohne morphologischen Wert, er kann vollkommen in den zweiten Rich-
tungskérper gelangen und mit diesem abgeschniirt werden, ohne dafl die
Entwicklung gestort wird, und Ahnliches ist fiir den gelben Dotter anzu-
nehmen. Lediglich in zwei Fallen traten Anzeichen auf, als ob durch dexio-
trope Schleuderbewegung die laiotrope Struktur der Physa-Eier gestort
worden ware: in einem Falle entstand ein Tier mit einer konischen, nach
rechts gerichteten Schale, im zweiten war der Apex der gleichfalls konischen
Schale deutlich nach rechts tordiert, auch das Herz lag beim einen Tier in
der Mitte, beim anderen links statt rechts. Indessen muB}, was auch CONKLIN
tut, diesen Ergebnissen mit grofler Vorsicht begegnet werden.

Das MiBlingen dieser bisherigen Versuche* beweist aber noch
nicht die Unmdéglichkeit einer Umstimmung, vielmehr muf} (vgl.

* Zu bedauern ist, da C. uber den Furchungssinn (laio- oder dexio-
trop) der Eier, aus denen die Tiere mit Zeichen von Symmetrieumkehr
hervorgingen, keine Angaben macht.
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Abschnitt h) auf Grund des Vorkommens inverser Exemplare,
auf Grund der Vererbungsbefunde und der Befunde an anderen
Tiergruppen eine Umstimmbarkeit angenommen werden, und
die positiven Erfolge dieser Art bei anderen Tieren, z. B. Ascaris
oder Echinodermenlarven, bieten auch einen Fingerzeig, durch
welche Faktoren eine solche Asymmetrieumkehr erzielt werden
kénnte: man hat sich vorzustellen, dafl z. B. in einem Rechtsei
zwei miteinander rivalisierende Strukturen vorhanden sind, eine
von vornherein ,,starke‘* Rechts- und eine von ihr unterdriickte
Linksstruktur. Nur solche Faktoren, die die sich evolvierende
Rechtsstruktur schédigen, ohne zugleich die noch nicht zur
Entfaltung gelangte Linksstruktur zu alterieren, vermdgen den
hemmenden EinfluB} der R- auf die L-Struktur aufzuheben und
so die letztere zur Entwicklung zu bringen; solche Faktoren sind
starke Hitze, evtl. auch grofle Kéalte, oder bei im Wasser sich
entwickelnden Eiern wesentliche Verdnderung im Salzgehalt des
Mediums, alle diese Faktoren angewandt zu Beginn der Ent-
faltung der die Oberhand besitzenden Struktur, also in den
frithesten Stadien der Ontogenese. Von grober mechanischer
Erschiitterung oder der etwas naiv anmutenden Rotation der die
Eier enthaltenden Zuchtgefifie aber wird man eine unterschied-
liche Einwirkung auf die sich abspielenden intraplasmatischen
Entwicklungsprozesse kaum erwarten kénnen.

Von groBem Interesse und leicht zu beantworten wire die Frage, ob
ebenso wie es Rechts- und Linkseier gibt, auch Rechts- und Links-
spermien existieren in dem Sinne, daB die einen das korperliche Spiegel-
bild der anderen darstellten: denn (§ 40) viele Arten, z. B. auch Heliz, ja
ganze Untergruppen der Schnecken haben schraubige Samenfaden, und der
Schraubungssinn ist fur alle Spermien der Art bzw. Gruppe die gleiche. Ist
nun innerhalb einer solchen Gruppe verwandter, rechtsgewundener Arten,
die schraubige Spermatozoen besitzen, eine erblich linksgewundene Art be-
kannt, die also notwendigerweise nur Linksspermien besafe, so miiBiten
diese invers zu den ubrigen gewunden sein, wenn der dem Mosaiktypus der
Eier entsprechende Fall vorlidge; auch, ob die das R- bzw. L-Gen enthalten-
den Spermien der den Windungssinn mendelnd vererbenden Arten mor-
phologisch verschieden sind, was allerdings unwahrscheinlich ist, ware zu
untersuchen.

Anhangsweise sei schlieBlich erwihnt, da von verschiedenen Seiten®266
fir Pulmonaten, vor allem von DEMOLL fur Heliz pomatia ein Geschlechts-
chromosomenmechanismus behauptet wurde, der auf der Annahme
basieren miiBte, da3 alle (zwittrigen) Pulmonaten ein rein weibliches Soma
hatten, in dem aus bisher ungeklarten Griinden eine gemischte Gonade ent-
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steht. Bei Heliz sollen24° alle Zellen die Garnitur (n + 2z) besitzen, es soll
eine Sorte Eier (% + x) und 2 Sorten Spermien (-;i + z) und (—g-), gebildet

werden, von denen, falls DEMoLLs Beobachtungen richtig sind, die zweite
Sorte zur Befruchtung unfihig ist.

h) Eine Theorie der Vererbung des Windungssinnes.

Der Versuch, die Vererbung oder Nichtvererbung des Win-
dungssinnes der Schneckenschale in all den scheinbar so hetero-
genen Fillen durch eine einheitliche Theorie zu erklaren, wurde
bisher noch nicht gemacht. Die wenigen Erklarungsversuche,
die es bisher gibt-und die weiter unten kurz angefiihrt werden,
betreffen nur den Fall der Lymnaea peregra, vermégen jedoch
selbst diesen nicht widerspruchsfrei aufzuhellen. Es soll deshalb
zundchst, ohne diese bisherigen Deutungsmoglichkeiten zu be-
riicksichtigen, der Versuch gemacht werden, gewissermafen
deduktiv eine allen bisher bekannten Tatsachen geniigende
Erklarung herzuleiten, wobei es zweckméBig erscheint, gleichfalls
an die Befunde bei Lymnaea anzukniipfen.

1. Die aus den Befunden an Lymnaea abzuleitenden Primissen.
Die exakten Zahlenverhédltnisse 1 :1 und 3 : 1 — moégen diese
letzteren nun echte oder scheinbare* sein — legen den SchlufB3
nahe, da ein mendelndes Faktorenpaar im Spiele ist, nicht
mehrere, da sonst auch andere Zahlenverhiltnisse auftreten
miiiten. Wir bezeichnen dieses Faktorenpaar als RR, RL, LL**,
wobei in Ubereinstimmung mit den bisherigen Ergebnissen der
Vererbungslehre ein Partner, hier R, als iiber den anderen (L)
dominant angesehen wird, so daf die Genkonstitution RL***
identisch mit LR ist und nicht von ihr verschieden, wie von
anderen Autoren zur Erklirung der Lymnaea-Befunde ange-
nommen wurde. Dies ist Primisse 1.

Geht man weiter von der Tatsache aus (s.o.), daB ein Indi-
viduum von Lymnaea, gleichgiiltig ob es rechts- oder links-
gewunden ist, bei Selbstbefruchtung nur Rechtstiere, nur Links-
tiere oder 1/,-Rechts-, 1/,-Linkstiere, also dreierlei verschiedene

* Da es sich hierbei (s. 0.) um die Doppelnachkommenschaft eines
Elternpaares handelt.
** Anstatt RR, Rr, rr.
*** In dem Genotypus RL, LR usf. soll stets der erste Buchstabe das
miitterliche, der zweite das viterliche Erbteil bedeuten.
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Nachkommenschaften erzeugen kann, so geniigt zur Erklarung
dieser Befunde das einfache Faktorenpaar RL nicht, auch dann
nicht, wenn man RL == LR annihme. Denn ein Rechtstier z. B.
konnte sich nur darstellen als RR oder RL, in beiden Fillen
wire die Nachkommenschaft eine eindeutige (nur RR bzw. je
1/, RR, RL, LR, LL), die Entstehung von nur Linkstieren aus
einem Rechtselter, ebenso das Umgekehrte, bliebe unerkliarbar.
Auch Hinzuziehen eines zweiten Genpaares vermochte hier nicht
abzuhelfen, abgesehen davon, daBl seine Existenz (s. 0.) ginzlich
unwahrscheinlich ist. Nun ist das Schneckenei ein Mosaikei, und
es gilt das Gesetz, daB, schidigende Einfliissse ausgeschlossen,
aus einem Rechtsei (d. h. Ei mit Rechtsmosaik) nur ein Rechts-,
aus einem Linksei nur ein Linkstier hervorgehen kann. Beim
gewohnlichen Erbgang, der nur aus dem Mendeln des Faktoren-
paares RL bestehen wiirde, miiite dann diejenige Oozyte, der
bei der Reduktionsteilung der Faktor R zufillt, in sich ein
Rechtsmosaik ausbilden, wenn sie den Faktor L erhilt, ein
Linksmosaik, doch muf} eine solche Amnsicht notwendigerweise
zu denselben Widerspriichen mit den Tatsachen fithren, die sich
bei der Annahme der alleinigen Existenz des Genpaares RL
ergaben.

Man ist nun in der Lage, mit einem Schlage alle
Tatsachen des Windungssinnes zu erkliren, wenn man,
auller dem ungestért sich abwickelnden mendelnden
Erbgang von RL, noch fiir das Eimosaik eine Art zu-
satzlichen Erbganges annimmt, der durch folgende
Vorschrift geregelt wird: In jeder Eizelle entwickelt
sich das ihrem (bei der Reduktionsteilung festgeleg-
ten) Genotyp entsprechende Mosaik?, auBer in den
Eiern eines von einer homozygoten Mutter abstam-
menden heterozygoten Tieres; dieses vermag nur Eier
mit Rechtsmosaik auszubilden.

Ohne zunichst auf das Wesentliche dieser fiirs erste vielleicht
etwas merkwiirdig anmutenden Regel einzugehen, sollen die
Folgerungen aus ihr gezogen werden. Diese sind in nachstehender
Tabelle ausgedriickt:

* Das inverse Mosaik bzw. die Anlage dazu ist — unserer bis-
herigen Ausdrucksweise gemiB8 — dann stets ,latent in der Zelle vor-
handen.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 12
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1 2 3 4 5 6
GroBmutter . . . — — (RR) (LL) (RL) (LR)
Mutter . . . . . . (RR) | (LL) | R (RL) | & (LR) | (RL)* | (LR)*
Bier . . .. ... RER)| LL)ERR), [3R[R), |2 RR), [ R(R),
IRW) | ERDL) | F8(M) (28D

Und diese Tabelle 1at sich so interpretieren® :

1. 2. Homozygote @ (beliebiger Abstammung) erzeugen Eier
mit dem jhrem Genbestand entsprechenden Mosaik.

5. 6. Heterozygote, von einer heterozygoten Mutter ab-
stammende Q erzeugen zur Halfte Eier mit dem Gen R, zur Halfte
mit L; erstere bilden das R-, letztere das Q-Mosaik in sich aus.

3. 4. Heterozygote, von einer homozygoten Mutter abstam-
mende Q@ erzeugen gleichfalls zur Halfte R-, zur Halfte L-Eier,
doch erhalten beide ein R-Mosaik (irgendwie als Auswirkung der
Dominanz von Rechts). Hier also tauchen Eier mit einem
zum Genotyp gegensitzlichen Mosaik auf.

Im weiteren soll zunichst gezeigt werden, wie sich nach An-
nahme dieser Vererbungsvorschrift fiir das Mosaik alle Ver-
erbungsbefunde miihelos erkliaren lassen.

2. Die Befunde an Lymnaea und ihre Erklirung. In der
nebenstehenden Tabelle geht (Spalte 2) der Pfeil von demjenigen
Tier, das bei der Kreuzung als & fungiert, zu dem, das als @ fun-
giert. Die Fialle 1—4 betreffen die Selbstbefruchtung eines
Rechtstieres bzw. die Paarung zweier genotypisch gleicher
Rechtser. Man erkennt, daB hierbei in Ubereinstimmung mit
den experimentellen Befunden Bovcorr und DiviErs in der
Nachkommenschaft nur die RL-Verhaltnisse 0 : 1,1 : 0 oder 1 : 1
auftreten konnen, dieser letztere erst von der Generation F,ab*,
sofern von homozygoten Tieren ausgegangen wurde.

Falle 5—8 betreffen die Selbstbefruchtung eines Linkstieres
bzw. die Paarung zweier genotypisch gleicher Linkser. Da der

* Die verwendete Symbolik ist folgende: Die Gene sind durch R und
L, die Art des Mosaiks durch f und € bezeichnet. Der Genbestand eines
Tieres bzw. das Gen eines Eies sitzt in Klammern. Ein der Klammer vor-
gesetztes f oder & kennzeichnet das Mosaik des betr. Eies bzw. des Eies,
aus dem das Tier hervorging, d. h. den sichtbaren (phénotypischen) Win-
dungssinn dieses Tieres. Bei Heterozygoten kennzeichnet ein der Klammer
angefiigter * Abstammung von einer heterozygoten Mutter.
+* Auch dieses in Ubereinstimmung mit Boycorru. DIVER; vgl.f4, Fall 3.
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Genotyp eines Tieres von seinem Phinotyp véllig un-
abhingig ist und die Nachkommenschaft allein vom
Genotyp bestimmt wird, missen in den Nachkommen-
schaften wieder dieselben Moglichkeiten wie in den Fallen 1—4
vertreten sein.

Fille 9—20 betreffen die Kreuzung genotypisch verschiedener
Rechtstiere. Die RL-Verhiltnisse in der Nachkommenschaft
eines einzelnen Tieres sind wiederum 0 :1,1:0 oder 1:1,
bei Betrachtung der gemeinsamen Nachkommenschaft eines sich
selbst befruchtenden Elternpaares aber trcten 5 Verteilungen:
0:1,1:0,1:1,3:1 und 1:3 auf. Hierbei ist, was Boycorr
und D1ver ausdriicklich hervorheben, das Verhaltnis 1 :1 ein
scheinbares, indem das eine Tier nur &-, das andere nur $-Nach-
kommen erzeugt, und analog sind auch die Verhaltnisse 3 : 1 und
1 : 3 nur scheinbare, so entstanden, daB das eine Tier nur Linkser
oder nur Rechtser, das andere beide zu gleichen Hélften erzeugt;
so erklart sich auch, weshalb diese Verhéltnisse niemals bei einer
einzelnen Nachkommenschaft gefunden wurden. Weiter tritt das
Verhiltnis R : L =1 : 3 nur relativ selten auf und die beiden
Verhaltnisse 1 : 3 und 3 : 1 nur von F, ab, falls man von homo-
zygoten Tieren den Ausgang nimmt, was allerdings im Experiment
von vornherein kaum feststellbar ist.

Fille 21—32 betreffen die entsprechenden Paarungen zweier
genotypisch verschiedener Linkstiere, und aus den (bei 5—8) an-
gefithrten Griinden miissen dieselben Nachkommenschaften wie
bei den Rechtsern auch hier wieder auftreten. Es ist ja iiberhaupt
auf Grund einer reinen Genotypusformel (XY)« (X’Y’) die
Nachkommenschaft geno- und phianotypisch eindeutig bestimmt,
ganz gleich, ob man den Symbolen (XY) bzw. (X'Y’) je ein R,
ein € oder dem einen ein R, dem anderen ein & vorsetzt. Dieses
letztere entspriche der ,Kreuzung® eines Links- mit einem
Rechtstier, die Nachkommenschaften sind wiederum dieselben
wie in 9—20, und darum ist es unnétig, diese Kreuzungen in der
Tabelle gesondert aufzufiihren. Nur die beiden sub f 5 aufge-
fiilhrten, von BovcorT experimentell erhaltenen Erbginge sollen
in der folgenden Tabelle kurz analysiert werden.

DafBl Bovcorr fir F; gerade den Wert 3 : 1 erhielt, ist der
zufalligen Auswahl der gepaarten Tiere zuzuschreiben, denn in-
folge der Aufspaltung der Gene in F, miissen bei jedem Erbgang,
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Genotypus };t;;"l!g Genotypus I;};,gﬁg'
jid R(RR) < Q(LL) |R<Q L(LL) <« R (RR) | <R
F, R (RL) nur R [nach 13 2 (LR) nur & |nach 14
Fylje 1: R (RR), R (LR)*,| nur R |nach 2| genau wie links- | nur R
R (RL)*, R (LL) stehend

F;| Verschieden, je nachdem .

welche Elterntiere man paart. !

Moglich ist: 0:1, 1:0, 1:1,
3:1und 1:3

wenn man zwei beliebige F,-Tiere paart, verschiedene Nach-
kommenschaften Fj auftreten.

3. Die Nichtvererbung bei Helix und das gelegentliche Auf-
treten phinotypisch Inverser iiberhaupt. Bei Helix sind alle
Individuen R (RR). Ab und zu taucht im Ovar eines Tieres ein
Ei mit invertiertem Mosaik [€ (R)], aber normalem Genotypus
auf, also ein Ei, in dem (unserer Vorstellung gemif) infolge zu-
fallig abnormer Bedingungen statt der Rechts- die sonst nur
latent vorhandene Linksstruktur zur Entfaltung gelangte. Be-
fruchtet mit R-Sperma, 1aft es ein & (RR)-, also ein phénotypisch
inverses Tier, aus sich hervorgehen. Dieses kopuliert, da nur
Paarung gleichgewundener Tiere moglich ist, mit einem eben-
solchen, die Nachkommen miissen reine Rechtser: i (RR) sein.
Eine Vererbung kann nicht stattfinden.

Dieser Fall ist der normale Typus firr alle monostrophen
Schnecken: in einem fiir die betreffende Art charakteristischen
Haufigkeitsgrad entstehen genotypisch regulire Eier mit inver-
tiertem Mosaik. Wie diese Inversion im einzelnen zu denken ist,
wird erst im allgemeinen Teil (§ 46), beim Vergleich aller analogen
Befunde aus dem Tierreich, nédher prézisiert werden.

Das auBlerhalb des normalen Erbganges fallende Auftreten
einiger Linkser bzw. Rechtser neben nur R- bzw. Q-Tieren in
Boycorrs Experimenten (Modi 6 und ¢ in f4) gehort in diese
Kategorie.

4. Ausnahmsweises Auftreten genotypisch inverser Tiere und
die Entstehung inverser Arten, Gattungen usw. Zur Erklirung
der Existenz inverser Kolonien monostropher Arten, inverser
Rassen, Arten, Gattungen oder héherer Gruppen mufl ange-
nommen werden, dal} ,,auf mutativem Wege* in sehr geringer,
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bei verschiedenen Arten auBerdem verschiedener Haufigkeit im
Ovar einer R (RR)-Schnecke ein Ei mit inversem Genotypus (L)
auftritt, wobei es fiir das Folgende gleichgiiltig ist, ob man das
zugehorige Eimosaik regulir oder gleichfalls invers sein laBt.
Nehmen wir, weil es plausibler scheint, vorerst letzteres an, so
liefert dieses inverse Ei, mit einem R-Sperma befruchtet, ein
@ (LR)-Tier. Dieses kopuliert, wenn iiberhaupt, sehr wahrschein-
lich mit einem & (RR)-Tier?, die gemeinsame Nachkommenschaft
(F',) beider Tiere ist rein rechtsgewunden und setzt sich folgender-
mafen zusammen:

F,| 8(LR)<« &(RR) 2 (LR) = 8 (RR)

F,; | 3R (RR), 3 R(LR)* | 3 R (RR), : R(RL)

Kopuliert nun ein R (LR)*-Tier mit einem gleichartigen oder
einem R (RL)-Tier, so treten in seiner Nachkommenschaft zu
25% echte Linkser, & (LL) auf, die — untereinander gekreuzt —
eine Linkspopulation liefern und an isoliertem Orte zur Ent-
stehung einer Linksrasse, Linksart, -gattung usw. Veranlassung
geben kénnen. Die Wahrscheinlichkeit fiir das tatséch-
liche Entstehen solcher Linksergruppen — wie sie im
System der Schnecken vorhanden sind — ist aber sehr gering,
da die folgenden Zufilligkeiten zusammentreffen
miissen: a) Entstehung des L-Eies, b) das daraus hervorgehende
g-Tier muB einen Partner zur Copula finden, ¢) von dessen Nach-
kommenschaft muf ein (RL)*- mit einem ebensolchen oder einem
(RL)-Tier kopulieren, d) mindestens zwei der so entstehenden
(LL)-Tiere miissen von den iibrigen Artangehorigen vollkommen
getrennt werden. Ist durch solche Isolierung irgendwann eine
Linkspopulation entstanden, die sich im Laufe der Zeiten zu
einer neuen Art modifiziert, so daB Riickkreuzung mit den ur-
spriinglichen Tieren unfruchtbar bleibt, so kann aus ihr ein
inverser Systemast hervorgehen, und innerhalb dessen kann sich
genau das Umgekehrte: Auftreten vereinzelter R-Eier, Ent-
stehung einer genotypischen R-Rasse usw., abspielen.

5. Die Entstehung amphidromer Arten und die Erscheinung
der Labilitit des Windungssinns. An 2 Stellen (e 3 und f4)
bei der obigen Darlegung unserer Tatsachenkenntnis wurde
hervorgehoben, daB anscheinend im System der Schnecken ge-

* Da unter allen Linksern diese die weitaus haufigeren sind.
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wisse Untergruppen existieren, bei denen der Windungssinn in-
sofern ein labiler ist, als innerhalb dieser Gruppen inverse Gat-
tungen, Familien oder Arten, amphidrome und razemische Arten
und aufspaltende Vererbung des Windungssinnes gehduft vor-
kommen, wihrend die iibrigen Teile des Schneckenreiches fast frei
von Inversionstendenzen sind. Nach der hier vorgetragenen
Theorie erklart sich diese Labilitét als einfache Folge einer er-
hohten Haufigkeit genotypischer Inversionen. Man mufl offenbar
annehmen, da} genau so wie die Haufigkeit phédnotypisch inverser
Tiere bei verschiedenen Arten eine verschiedene ist (z. B. 1 : 10000
im Mittel bei Helix pomatia, 1 : > 1000000 bei Littorina), auch
die Tendenz zur Erzeugung genotypisch inverser Eier, also von
Eiern, die in symbolischer Darstellung statt R das Gen L ent-
halten, von Art zu Art an Stirke variiert. Nehmen wir an, bei
irgendeiner Art triten seit langem solche inverse Eier in ziemlich
grofler relativer Haufigkeit, z. B. 1 : 1000, auf: was wiirde die
Folge sein? Einmal wird die aulerordentlich winzige Wahrschein-
lichkeit fiir das Auftreten inverser Rassen usw., fiir deren Ent-
stehung die sub h 4 genannten Zufélligkeiten statthaben miissen,
ganz wesentlich erhoht, z. B. um mehr als das Hundertfache,
wenn der Prozentsatz inverser KEier auf das Zehnfache steigt.
In der naheren Verwandtschaft solcher Arten wird man daher
inverse Rassen, Arten usw. viel eher erwarten kénnen als anderswo
im System®. Auf der anderen Seite wird es bei solchen Formen,
die L-Eier in groflerer Héaufigkeit produzieren und die auBlerdem
viele kleine getrennte Platze besiedeln, wie z. B. die tiimpel-
bewohnenden Lymnaeen oder die in Hochtélern lebenden Partu-
liden, wo also die Vermischungsméglichkeit zwischen Bewohnern
getrennter Fundpldtze eine geringe ist, gar nicht selten vor-
kommen, daB in einem Tiimpel einmal eine Linkserkolonie ent-
steht, d. h. daB in diesem Tiimpel Jahre hindurch — ,,erblich** —
auch phanotypische Linkser in relativ groBerer Haufigkeit, z. B.
zu 1—2% wie bei den Lymnaeen, auftreten, ja gelegentlich konnte
auch ein neuer Tiimpel von einem (LL)-Tier besiedelt werden
und eine reine Linkserkolonie entstehen. Wesentlich vergroBert

* Wenn diese Tendenz zur Erzeugung ,,inverser* Eier auch von den
entstandenen inversen Gattungen usw. beibehalten wird — was der Fall
zu sein scheint —, wird man nicht erstaunt sein diirfen, daB man innerhalb
des inversen Zweiges wieder normale Arten usw. findet.
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wird — hier wie iiberhaupt — die Héaufigkeit invers gewundener
Tiere, wenn die Art zu Selbstbegattung fihig ist (Lymnaea), oder
wenn infolge sehr hoher schlanker Gehéuse eine Copula zwischen
rechts- und linksgewundenen Individuen méglich ist: in beiden
Fillen, weil die anfangs seltenen @ (LR)- oder € (LL)-Tiere, wenn
sie keinen &-Partner zur Copula finden, mit R-Tieren oder mit
sich selbst kopulieren kénnen und so nicht ohne Nachkommen-
schaft zu sterben brauchen.

Weil weiter der Erbgang des Genpaares RL nach dem gewéhn-
lichen Mendelschema vor sich geht, gilt auch der Satz von der
Klassenkonstanz, d.h.: sind innerhalb der nicht allzu groBen
Population eines Wohnortes iiberhaupt einmal die Genotype
RR, RL und LL vertreten, so betragt ihr gegenseitiges Verhaltnis
a: 2]/% :b und bleibt bei panmiktischer Vermehrung dauernd
so, falls nicht durch das zusédtzliche (mutative) Auftreten von
L-Eiern der Prozentsatz der Inversen (b) und daher auch der der
Heterozygoten erhoht wird. Haben wir also z. B. in einer nicht
zu groflen Population ein Verhiltnis RR : RL : LL = 1000 : 20
]/16 : 1, so besagt dieses zwar noch nichts iiber den Phanotypus,
d. h. iiber die Schalenwindung der Tiere selbst, wohl aber ist
so viel sicher, daB erstens die Rechtsgewundenen iiber die Links-
gewundenen wesentlich iiberwiegen, dafl ferner unter den Homo-
zygoten die R(RR)-Tiere die absolute Majoritat besitzen und
dafl ®R(LL)- und &(LL)-Tiere sehr selten sind. Die Heterozygoten
(RL), gleichgiiltig ob sie rechts- oder linksgewunden sind, werden
bei panmiktischer Vermehrung vorzugsweise™ mit Homozygoten
kopulieren und dann (vgl. die Tabelle) zu 1/, (RL)*-Tiere erzeugen ;
von diesen wiederum liefert ungefahr jedes zweite, also in unserem
Falle insgesamt der geringe Bruchteil von 6 -} 4 = 0,75% eine
gemischte, zur Hilfte rechts-, zur Halfte linksgewundene Nach-
kommenschaft.

Bindende Schliisse fiir die Wirklichkeit lassen sich indes aus
alledem nicht ziehen. Denn um ein konkretes Beispiel einer
amphidromen Population analysieren zu kénnen, miilte folgendes
festgestellt werden:

1. das Genotypenverhéltnis;

20 Y10

* Wenn, wie hier angenommen, die Heterozygoten 1063’ d. b. knapp

6% ausmachen, zu 94%.
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2. ob Selbstbefruchtung mdglich ist bzw. ob Kreuzung & x R
moglich ist;

3. ob, was sehr wahrscheinlich ist und wofiir die Modi d und ¢’
bei Lymnaea zeugen, neben den genotypisch inversen Eiern, die
auf mutativem Wege in sehr geringem Prozentsatz vermutlich
dauernd neu entstehen, auch phénotypisch inverse Eier, also
solche, deren Mosaik durch &uflere Einfliisse invertiert ist, ge-
bildet werden, und zwar in einem den der genotypisch inversen
wesentlich iibersteigenden Prozentsatz.

Ist letzteres der Fall, dann wird man, nach ihrer Haufigkeit,
folgende Nachkommenschaften erwarten diirfen*:

Ro-R>L->R>L>Q bzw. R—> L bzw. R >R+ &
bzw. >R + &,

d.h. Miitter, die gleichgewundene Nachkommen er-
zeugen, in der Majoritat; Miitter, die nur inverse
Nachkommen erzeugen, selten; Miitter, die beiderlei
Nachkommen hervorbringen, sehr selten. Fiir diesen
Fall kéonnte Partula suturalis ein konkretes Beispiel dar-
stellen.

Haben irgendwie, etwa aus zufélligen Griinden (Isolation) oder
infolge hiufigen Auftretens genotypischer Linkseier, die (L L)- und
(RL)-Tiere einmal eine gewisse Héaufigkeit erreicht, so ist auto-
matisch auch der Prozentsatz duBerlich linksgewundener Tiere
erhoht, und dann gewinnt das Verbot einer Copula € X R wesent-
liche Bedeutung. Anfangs, solange das Gen L noch selten war,
bedeutete es (s. 0.) eine Beschrinkung fiir die Ausbreitung dieses
Gens, weil viele Q-Tiere, die alle mindestens einmal das Gen L
enthalten miissen**, zum Zolibat verurteilt waren. Erreicht aber
die Gesamtheit der Q-Tiere einmal den Wert 5%, so daB mit
Wahrscheinlichkeit jedes @-Tier nach einigem Suchen wohl einen
Kopulationspartner finden wird, so wirkt dieses Verbot akkumu-
lierend auf das L-Gen, und zwar aus folgendem Grund: & (R)-Eier
treten im normalen Erbgang nirgends auf*®, die Kreuzungen

* Vor dem Pfeil Windungssinn der Mutter, hinter ihm W. der Nach-
kommen.

++ Vgl. die Tabelle ; linksgewundene (RR)-Tiere kommen nur so zustande,
daB ein im Ovar einer homozygoten Rechtsschnecke aufgetretenes phéno-
typisch inverses Ei € (R) von einem R-Sperma befruchtet wird (vgl. h 4);
der normale Erbgang liefert keine & (R)-Eier.
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&(LL) X 8(RR) oder £(RL) X £(RR) kommen also in Wegfall;
wenn linksgewundene Tiere kopulieren, treten nur die Verbin-
dungen (LR) und (LL) je mit sich selbst oder untereinander auf,
die Tiere mit L-Genen ,,bleiben groBenteils unter sich®, in jhren
Nachkommenschaften treten fast nur Tiere auf, die mindestens
1 L-Gen enthalten, daneben ist der Prozentsatz der (LL)-Tiere
gegeniiber reiner Panmixie ganz wesentlich erhéht, und so wird
der Satz von der Klassenkonstanz durchbrochen, und in keines-
wegs sehr langsamem Tempo wandelt sich eine schwach mono-
strophe in eine amphidrome und schlieBlich in eine razemische
Art um.

Man kann zusammenfassen: Die merkwiirdige, bisher als
»Labilitat“ des Windungssinnes bezeichnete Erschei-
nung, daB inverse Gattungen, Arten usw. auf der
einen, amphidrome und razemische Arten auf der an-
deren Seite meist nebeneinander an den gleichen
Stellen des Systems auftreten, ist die alleinige und
notwendige Folge eines erhohten Auftretens geno-
typisch inverser Eier. Bei amphidromen Arten sind
Individuen, die gleichzeitig rechts- und linksgewun-
dene Nachkommen erzeugen, stets stark in der Min-
derheit zu erwarten. Die héufige Unméglichkeit der
Copula zwischen rechts- und linksgewundenen Tieren
hat bei solchen amphidromen Arten, bei denen die
invers gewundenen bereits eine gewisse Haufigkeit
erreicht haben (5%), ein dauerndes Ansteigen der Zahl
der inversen Tiere zur Folge bis zur razemischen Ver-
teilung zwischen Rechts und Links.

Uber die vermutliche Ursache des erhchten Auftretens geno-
typisch inverser Eier vgl. § 46.

6. Die bisherigen Ansichten. Die ,,Polaritiit‘ der Eier. Alle Autoren
bis 1920 warfen genotypische und phénotypische Inversionen durchein-
ander, so daf} ihre Versuche, Licht in die Vererbung des ‘Windungssinnes
zu bringen, fehlschlagen muBten. Erst PELSENEER280 stellte 1920 die wich-
tigsten diesbeziiglichen Tatsachen bei Schnecken und Muscheln zusammen
und kam auf Grund derselben zu Schliissen, die in unserer Terminologie
angepaften Worten folgendes besagen: Jede Rechtsschnecke erzeugt nur
R-Eier; auBlere Faktoren sind imstande, den Windungssinn der Eier um-
zustimmen; wirken die Einfliisse schwach und kurz, so werden nur einzelne
Eier, und diese nicht tiefgriindig, umgestimmt, so daB zwar inverse Tiere
aus ihnen hervorgehen, die aber die Inversion nicht weitervererben. Wirken
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die Faktoren linger und markanter, so wird zumindest ein Teil der Eier
tiefer umgestimmt, diese allein vererben die Inversion, es entstehen amphi-
drome Arten. Ist schlieBlich der EinfluB der &uBeren Faktoren geniigend
lang und intensiv, so werden alle Eier von Grund auf umgestimmt, es ent-
stehen inverse Arten. Das Wesentliche an PELSENEERs Auffassung ist,
daB er sich alle bekannten Inversionsméglichkeiten in eine Reihe ordnet
und sie als nur quantitativ unterschiedene Stufen desselben Vorganges
deutet, daB er also z. B. annehmen muB, die inversen Arten seien durch
Umstimmung aller vorhandenen Exemplare einer regularen Art entstanden.
Demgegeniiber behauptet die hier vertretene Ansicht, die sich auf die ver-
gleichenden Befunde bei allen Tiergruppen aufbaut, die Existenz von 2 ver-
schiedenen Inversionsvorgingen: 1. Inversion des Plasma-
mosaiks allein (d. h. Schadigung der vorhandenen Hauptstruktur und
als Folge Aktivwerden der bis dabin nur latent vorhandenen Invers-
struktur), als Folge duBerer oder innerer anormaler Einfliisse, und 2.spon?
tanes Auftreten genotypisch inverser Eier, die statt R das mit R
mendelnde Gen L enthalten. (Weiteres s. § 46.)

Fiir die erst nach Erscheinen von PELSENEERs Artikel bekannt gewor-
denen Lymnaea-Experimente gab es bisher keine Erklarung, die wenigstens
insofern befriedigte, als sie allen Tatsachen gerecht wiirde. BoycoTT und
Diver selbst nehmen an, daB bereits vor der Befruchtung der Windungs-
sinn der aus dem Ei hervorgehenden Schnecke festgelegt sein muB, so daf
der EinfluB des Spermas sich erst von der nichsten Generation ab zeigen
konnte. Dieses ist richtig, bedeutet aber keine Erklirung des Erbganges,
sondern nur die Feststellung einer dabei besonders auffélligen Tatsache.
Bei dem Versuche einer genaueren Analyse gelangen die Autoren zu keiner
Klarheit, sehen sich vielmehr zur Annahme gezwungen, ein RL- sei von
einem LR-Tier verschieden. STURTEVANT?6? versucht
die Vererbung der Windungsrichtung als reinen
matroklinen Erbgang darzustellen, wird indes bald
von Diver?4! u. a. korrigiert, die nachweisen, daB
dieses zu Widerspriichen mit den Tatsachen fiihrt.
CramPTON23® und CRrABB23% schlieflich meinen, der
matrokline Erbgang werde von zufilligen Einfliissen
durchbrochen.

Uber die Art und Weise schlieBlich, wie man
sich die ,,Umkehrung* des Eimosaiks vorzustellen Abb. 106, Tm Ovar fest
habe, wird im allgemeinen Teil (§ 46) berichtet wer- gitzendes Schneckexsle;
den. Hier sei nur einer — in der urspriinglichen Form it Kern. bDiei mit L
unhaltbaren — Vorstellung CoNKLINS®5! gedacht (Ei?;ifte) wire;e csp’-;‘t’?:
(Abb. 106): er beobachtete, daB, solange das unbe- zur linken (bzw. rech-
fruchtete Schneckenei im Ovar festsitigt, der Kern ten) K%g‘;‘éﬁ?}(m"h
stets der freien Seite zugekebrt ist, die spater un-
gefihr zur rechten Hilfte des Keimes wird, wihrend die basale Eihilfte
die linke Keimhalfte liefert. CoNkLIN hélt nun, ohne Anhalt an Tatsachen,
ein Zustandekommen der Inversionen so fiir méglich, daB infolge einer
»»Schwiche der protoplasmatischen Eihaut in der Gegend des Anheftungs-
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poles‘‘ eine Verschiebung des Kernes nach basal eintreten kann, vielleicht
erst beim abgelosten Ei, was dann deshalb zu Inversionen fiihren miiite,
weil kernhaltige Eihilfte mit rechter Keimhilfte homolog wire. Spiegel-
bildliche Asymmetrie wiire also die Folge einer Polarititsumkehr der Eizelle.

i) Innere und von der Schalenwindung unabhangige
Asymmetrien®26s,

Der grundsitzlich asymmetrische Bau der Schnecken bedingt die Asym-
metrie fast aller inneren Organe: das Nervensystem ist gekreuzt, beim
Pallialkomplex (einschlieBlich Hypobranchialdriise) ist die rechte*, bei der
Leber die linke (s. o.) Hélfte bevorzugt, Hautsinnesorgane sind einseitig
iiber den Korper verteilt, das Peristom paBt sich der schraubigen Schale
an; Columellar- (der linke im allgemeinen stérker) und Fiihlermuskel ent-
wickeln sich asymmetrisch, ebenso das riickgebogene Darmrohr, das sich
meist in unregelméiBige Schlingen legt, und nur bei den Oncidiiden kommt
es zu einer riicklaufenden Doppelspirale dhnlich der gewisser Amphineuren.
Auch die Anhangsorgane des Darmrohres zeigen bisweilen Asymmetrien
oder Aufwindung: planspiraler Magenblindsack bei Trochus (n. HALLER)
und Haliotis (n. WEGMANN), rechtsgewundene Driisenkrause am Darm von
Littorina (n. KEFERSTEIN), asymmetrische Schlundtaschen bei Fissurella
(li > re) und Haliotis (re > li) (n. AMAUDRUT) und die Bukkaldriise bei
Titiscanta (n. BERGH), ,,mit enger Miindung, beim & rechts, beim ¢ links
gelegen‘‘. After, Lungen-, Nieren-, die ménnliche und meist auch die mit
ihr vereinigte weibliche Geschlechtséffnung liegen bei rechtsgewundenen
Tieren rechts vorn am Korper, und in Anpassung daran tritt als Neu-
erwerbung der gleichen Stelle ein Penis auf, zu dem das Pendant der linken
Seite in seltenen Fillen sich entwickeln kann (Weinbergschnecke nach Ascu-
worTH2%¢), Der Genitaltrakt, phylogenetisch offenbar der (morpho-
logisch) linken Kérperpartie allein angehorig**, macht sich mehr und mehr
von dieser urspriinglichen Asymmetrie frei und nimmt haufig durch Aus-
bildung paariger Anhangsorgane pseudobilateralen Charakter an (vgl.
SiMroTH?88, S. 635/36). Gleichzeitig zeigen er und seine Anhiinge Tendenz
zu schraubiger Aufwindung, die von der des Schneckenkorpers vollkommen
unabhéngig ist. So ist*** der Zwittergang der Oncidiiden iibereinstimmend
linksgewunden (Oncidina australis n. PLATE, Oncidium Meriakrii und O.
fungtiforme nach STANTSCHINSKY); bei hoheren Formen wird die schraubige
Aufwindung unregelmiBig (linksgewunden bei Clausilia plicatula n. STEEN-
BERG und Caecilioides acicule n. WACHTLER?"!) und geht schlieBlich in
méandrische Lagerung uber (Heliz). Aufwindung zeigen ferner das Vas
deferens von Oncidium fungiforme (li nach STANTSCHINSKY) und anderen
Arten (Vaginulidae usw.), der Ovidukt von Janella Schauinslandi (1 Links-

* Nur bei den urspriinglichsten Schnecken (Haliotis, Fissurellidae, Do-
coglossa) ist die linksgelegene (= morphologisch rechte) Niere kleiner bzw.
riickgebildet.

** D. h. aus der morphologisch linken Niere herleitbar.
*** Den Abbildungen nach zu schlicflen.
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spiraltour nach PLATE) und der Spermovidukt von Cochlostyla pythogastra
(re nach SEMPER); von Anhangs- und Ausfiihrorganen: Die Spiralfalte im
Inneren der Penisscheide von Gadinia (li nach ScHUMANN), der ,,Appendix*
des Genitalapparates von Amastra (li nach PILSBRY), ein Paar gegensétzlich-
gewundener Spermoviduktdrusen bei Pythia (n. PLATE), ,,spiralige‘‘ Anbange
am Spermovidukt von Oncidiella celtica und Oncidium Meriakrii und anderen
Formen, der linksgeschraubte Liebespfeil von Spirotoxon (SiMrROTH), hiufig
das Flagellum, und schlieBllich nehmen gemif ihrer Entstehung auch die
Spermatophoren gelegentlich schraubige Gestalt an (li bei Anadentnus n.
CoLLINGE). Von anderen Asymmetrien muB schlieBlich noch angefiihrt
werden der einseitig rechts entwickelte Schalenlappen der Vitrinen und von
Paraparmarion, das rechts breitere Epipodium von Janthina, die Atem-
héhle von Ampullaria (links Lunge, rechts Kieme) usf.

Ferner: Spermien. Spiralfurchung. Paarungsgewohnheiten. Schrauben-
bewegung der Larven. Die Eischnure des Nudibranchiers Corambe batava
sollen immer rechtsschraubig gedreht sein®2.

Bistroph: Radulazahne von Conus; Spermoviduktdrusen (Pythia).

k) Zusammenfassung.

Die Asymmetrie der Schnecken setzt sich aus drei Kompo-
nenten (Torsion, Reduktion der Mantelorgane einer Seite, turbo-
spirale Schalenaufwindung) zusammen; ihre phyletische Ent-
stehung wird durch die Theorie NAEFs befriedigend erklart, fir
den Entscheid, ob rechts oder links, aber muB} eine bereits vor-
handene, von den Vorfahren ererbte, korperliche Asymmetrie
verantwortlich gemacht werden (Leber).

Die urspriinglichen Schnecken besitzen eine planspirale, alle
rezenten eine nach dem Prinzip der Schneckenlinie gebaute
Schale. Sekundérer Ubergang zur planspiralen und dariiber hinaus
zur hyperstrophen Aufwindung kommt vor; doppelte Aufwindung
zeigt Cylindrella, ein sekundéres Umkippen der ersten Windungen,
was Wechsel des Windungssinnes vortduschen kann, die hetero-
strophen Schnecken. Das spirale Operculum vieler Prosobranchier
zeigt, von aullen betrachtet, zu dem des Gehauses inversen Win-
dungssinn.

Die Schnecken sind in der Mehrzahl extrem monostroph
(Inverse in fiir jede Art charakteristischer Haufigkeit beobachtet),
stark monostrophe Arten fehlen, der Rest ist schwach monostroph,
amphidrom oder razemisch (dies sehr selten); daneben gibt es
einzelne Arten, die an verschiedenen Lokalititen verschieden
gewunden sind (links — rechts, links — amphidrom — rechts).
Die Verteilung im System der Schnecken ist verzweigt, es gibt
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verschiedene inverse Arten, einige inverse Gattungen, zwei inverse
Familien sowie den fast rein inversen Zweig der SiiBwasser-
pulmonaten, innerhalb der inversen Gattungen und Familien hier
und da durch neuerliche Inversion auch sekundir rechtsgewundene
Arten.

Amphidrome und razemische Arten, solche mit an verschie-
denen Orten verschiedenem Windungssinn, oder solche, von denen
inverse Kolonien nicht selten sind, treten stets in solchen Ver-
wandtschaftskreisen auf, die auch inverse Arten oder Gattungen
enthalten und die als Gruppen labilen Windungssinnes bezeichnet
werden.

Die scheinbar so heterogenen Tatsachen iiber die Vererbung
des Windungssinnes kénnen durch eine einheitliche Theorie er-
klart werden. Alle urspriinglichen Schnecken sind rechtsgewunden,
man kann ihnen den Genotypus RR und ihren Eiern ein ,,rechts-
gewundenes Plasmamosaik R zuschreiben, wobei das inverse, &,
stets gleichzeitig latent vorhanden ist. Wie bei allen anderen
Asymmetrien kann durch schadigende Einfliisse verschiedener
Art die manifeste R-Struktur unterdriickt werden, die bisher
latente &-Struktur gelangt zur Entfaltung, es entstehen (in der
Natur normalerweise in fiir jede Art spezifischer, geringer Haufig-
keit) phanotypisch inverse Tiere mit regulirem Genotypus,
2(RR), die miteinander gepaart stets nur regulare Tiere, R(RR),
erzeugen. Daneben entstehen in weit geringerer, wiederum fiir
jede Art spezifischer Haufigkeit, auf ,,mutativem Wege‘“ geno-
typisch inverse Eier, die also statt des Gens R das Gen L ent-
halten, das mit R in mendelndem Verhéltnis steht und gegeniiber
R rezessiv ist. Nimmt man an, daB in jeder Eizelle das ihrem Gen
entsprechende Mosaik manifest wird (wahrend das gegensétzliche
latent bleibt), auBer in den Eiern eines von einer homozygoten
Mutter abstammenden heterozygoten Tieres, wo & stets latent
bleibt, so klaren sich alle bisher gefundenen Tatsachen iiber die
Vererbung des Windungssinnes: Aus einem L-Ei entstehen im
Laufe einiger Generationen linksgewundene (LL-)Tiere, die bei
Isolierung inverse Kolc “ien, inverse Rassen und im Laufe der
Zeiten inverse Arten, Gattungen ... aus sich hervorgehen lassen
kénnen, — die, wenn keine Isolierung eintritt, infolge ihrer Selten-
heit (besonders wenn Copula nur zwischen gleichgewundenen Tieren
mdoglich ist) zugrunde gehen oder beim Zusammenwirken zufélliger
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Umstande auch sich erhalten kénnen, insbesondere bei Arten,
die kleine getrennte Wohnplatze (Tiimpel, Hochtaler) besiedeln.
Dann entstehen schwach monostrophe Arten (1—10% Inverse)
und sowie die Héaufigkeit der Inversen einmal 5% iibersteigt,
wirkt das Verbot der Copula ungleichgewundener Tiere steigernd
auf die Haufigkeit der Inversen, so dafl allmahlich amphidrome
bis schlieBlich razemische Arten entstehen. Innerhalb solcher
Arten herrscht infolge Uberlagerung des gewohnlichen Mendel-
erbganges RL durch den Modus der Determination des Eimosaiks
ein modifizierter, bei Lymnaea genau studierter Erbgang, der
dadurch charakterisiert ist, da die Nachkommenschaft jedes
Tieres entweder rein muttergleich oder rein invers oder je zur
Halfte rechts- und linksgewunden ist, wobei anfanglich (Inverse
stark in der Minderzahl) der letzte Fall nur selten zu erwarten
ist. Der oben als Labilitit des Windungssinnes bezeichnete
Erscheinungskomplex ist die alleinige und notwendige Folge des
erhShten Auftretens genotypisch inverser Eier innerhalb einer Art.

Die innere Organisation der Schnecken enthdlt einzelne, se-
kundére, von der Schalenwindung unabhéngige Asymmetrien.
Genitaltrakt pseudobilateral.

§20. Mollusca. Cephalopoda (Tintenfische).

Bei den Cephalopoden sind drei Sorten von Asymmetrien
bemerkenswert : die Aufwindung der Schale, die Umbildung eines
Armes einer Seite zum Hectocotylus und Reduktionen im Bereiche
des Genitalsystems.

a) Aufwindung der Schale??.

Die urspriinglichen Cephalopoden, von denen als letzter Ver-
treter Nautilus noch heute am Leben ist, besalen, entsprechend
ihrer freischwimmenden Lebensweise, eine planspiral und exo-
gastrisch (= nach vorn) eingerollte Schale*, wie sie NAEF als
fir die Urmollusken charakteristisch ansieht (Abb.10la). Die
Umgénge der Schale beriihrten sich in der Regel, zum Teil griffen
ahnlich wie bei den Foraminiferen die jiingeren Umginge weit
iiber die alteren iiber, und nur selten sind Schalen, wo die Win-
dungen nicht miteinander in Kontakt traten. Unter der auBer-

* Endogastrische Schalen kommen zwar auch bei einigen Nautiloidea
vor, jedoch nie bei typisch spiral eingerollten Arten.
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ordentlichen Fiille fossiler Formen gibt es aber einige, bei denen
die Aufwindung sich nicht in einer Ebene vollzog, sondern wo
die Umgénge sich nach links oder rechts daraus erhoben, und
weiter ein paar vereinzelte Gruppen, deren Schalen typisch
schneckenartig gewunden waren. Man hat friiher alle Formen,
die die urspriinglich planspirale Aufrollung aufgaben, indem sie
sich teilweise gerade streckten oder zur turbospiralen Windungs-
weise ibergingen, als Nebenformen bezeichnet, und fiir die
turbospiralen muf3 wohl als sicher angenommen werden, daf es
sich, sofern nicht Monstrosititen vorliegen, um aberrante Formen
handelt, die zu festsitzender oder schneckenartig kriechender
Lebensweise iibergegangen waren, denn freies Schwimmen und
asymmetrische Korpergestalt ist bei einigermaBen grofien Tieren
unvereinbar.

Man kennt turbospirale Formen aus folgenden Gruppen:

Nautiloidea :

Nautilidae: Trochloceras T (bald li, bald re).

Ammonoidea t:

Ceratitidae: Cochloceras (1i).

Lytoceratidae: Turrilites (meist 1i) einschlieBlich den Hetero-
ceras-Formen (diese meist re)*.

Alle diese Formen gehoren zu den Tetrabranchiaten; bei den
Dibranchiaten kommt schraubige Aufrollung nicht mehr vor.

b) Reduktionen im Genitalsystem.

Die Geschlechtsdriise ist bei allen Cephalopoden unpaar, stellt
aber wahrscheinlich ein Verschmelzungsprodukt paariger Halften
dar. Echte Unpaarigkeit infolge Reduktion auf einer Seite zeigen
die ausleitenden Kanile der meisten Formen (Inversionen noch
nicht bekannt):

& Vas deferens ? Ovidukt
Tetrabranchiata: Nautilus . . |beiderseits, nur re in |nur re (links rudi-
Funktion mentar)
Dibranchiata: Oegopsida. . . nur links paarig
Myopsida . . . vy s nur links
Octopoda . . . v a paarig exkl. Cirro-
teuthidae (nur li)

* Der einmal gefundene, anfangs links-, spater rechtsgewundene ,,Nip-
ponites‘‘ stellt wahrscheinlich einen pathologischen Turrilites dar22®,
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c) Hectocotylisation.

Darunter versteht man beim geschlechtsreifen 3 die Um-
bildung eines Armes oder der beiden Arme eines Paares zu einem
Begattungsapparat (Spermatophoreniibertrager). Er weicht im
allgemeinen in seiner Gestalt von den iibrigen Armen wesentlich
ab. Indessen ist zu betonen, daBl diese als Hectocotylisation
bezeichnete Umbildung sich in der Regel nicht auf den einen
(bzw. die beiden) Hectocotylus (-i) beschrankt, sondern in ge-
ringerem Grade auch den iibrigen Tentakelkranz ergreift. Auch
bei den’  solcher Arten, die nur einen Hectocotylus besitzen,
kann der diesem entsprechende Arm gegeniiber dem der anderen
Seite gewisse Verschiedenheiten aufweisen.

Bei den Individuen einer Art wird, von eventuell gelegent-
lichen Inversionen abgesehen, stets der gleiche Arm (bzw. das
gleiche Armpaar) von der Umbildung betroffen (Monostrophie),
als einzige Ausnahme ist die Gattung Illex bekannt, mit ihren
beiden Arten illecebrosus LEs. und coindeti VERANY: hier war
seit langem bekannt, dall entweder der rechte oder der linke
Ventralarm hectocotylisiert sein kann, nach den Angaben
PFEFFERS27? nahm man weiter an, daBl bei den mediterranen
Arten der Gattung es regelméafig der rechte ist, der diese sexuelle
Modifikation zeigt, daBl hingegen bei den auBermediterranen
coindeti- und den westatlantischen <llecebrosus-3 entweder der
linke oder der rechte Baucharm hectocotylisiert ist, beide in
etwa gleicher Haufigkeit oder scheinbar der linke haufiger als
der rechte. Dem widerspricht aber der Bericht NAEFs2?® von
50 in Neapel gefangenen Stiicken, von denen 26 den linken, 24 den
rechten Ventralarm umgebildet hatten, so daB vermutlich —
gewisse lokale Schwankungen zugegeben — beide Artén razemisch
sein dirften*.

In vielen Familien verhalten sich beziiglich der Hectocotyli-
sation alle Arten gleich, doch gibt es auch wesentliche Aus-
nahmen?78, bei den Sepioliden z. B. haben die meisten Arten als
Geschlechtsarm den linken Dorsalarm, daneben gibt es Gruppen
anderer Arten, bei denen entweder beide Dorsalarme oder einer
oder beide Ventrolateralarme oder der linke Ventralarm hecto-
cotylisiert ist, auBerdem gehéren hierzu noch die Gattungen

* PreFFERs Schliisse beruhten auf nur kleinem Material.

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 13
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Heteroteuthis und Stephanoteuthis; bei ersterem fungieren als
Sameniibertrager die proximal miteinander verschmolzenen ersten
und zweiten Arme der rechten, bei letzterem die gleichen Arme
der linken Seite. Im iibrigen gibt die folgende Tabelle eine Uber-
sicht, welche Arme von der Hectocotylisation betroffen sein
kénnen (nach GRIMPE in den Tabulae biologicae):

Links
Links oder Rechts Beiderseits
rechts
Dorsalarm| Mehrzahl der Histioteuthidae
(1. Arm) Sepiolidae Sepiola auran-
tiaca u. a.
Ventro- | Octopoda part. Octopoda part. (Oc- | Einige Sepioli-
lateral- | (Scaeurgus, Ar- topus, Eledone, Ba-| dae; (Eledone*,
arm gonauta u. a.) thypolypus, Benth- Octopus*)
(3. Arm) octopus, Ocythoe,

Tremoctopus u. a.)

Ventral- |Meiste Decapoda | Illex | Einige Oegopsida |Idiosepius, Naefi-

arm (Sepia, Loligo |(Oego- dium, Toda-
(4. Arm) usw.) pside) TOPSIS USW.;
Spirula; (I1-
lex*)
s. Text | Stephanoteuthis Heteroteuthis

Inverse Exemplare einzelner Arten sind — von der razemischen
Gattung Illex abgesehen — noch nicht beschrieben ; dagegen kennt
man 3 Fille (Eledone cirrhosa?’®, Illex coindeti®’, Octopus?®'),
wo an Stelle des Armes einer Seite beide Arme des betreffenden
Paares** hectocotylisiert waren, eine Verdoppelung, wie sie von
anderen RL-Merkmalen her genugsam bekannt ist.

Im iibrigen legen alle bisherigen Befunde an Illex den Verdacht
nahe, daB bei dieser Gattung die Fahigkeit zu kompensatorischer
Regulation vorhanden sein kénnte (§ 46).

Nach GRIMPE274 ist es nicht unwahrscheinlich, dal zwischen der Um-
bildung eines Armes zum Hectocotylus und den Reduktionen im weiblichen
Genitalsystem Beziehungen bestehen. Bei Illex z. B., wo, wie bei fast allen
Oegopsiden, die weiblichen Geschlechtswege paarig sind, finden sich die

Spermatophoren bald an der rechten, bald an der linken weiblichen Ge-
schlechtséffnung angeheftet (niemals aber beiderseits), und GRIMPE vermutet,

* Als Anomalie.
** Das Vas deferens war stets nur einseitig entwickelt. — Die Haufig-
keit dieses Vorkommnisses schatzt RoBson auf 1: 5000.
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daB ersteres der Fall ist, wenn ein links-, letzteres, wenn ein rechtsarmiges
3 das @ begattet hat. Da, sowie die Spermatophorenwand sich aufgelost
hat, die weibliche Mantelhéhle génzlich mit Spermatozoen erfiillt ist, diese
also zu beiden Oviduktéffnungen Zutritt haben, so ist es hier (wie bei
allen Formen mit paarigen Eileitern) gleichgiiltig, wo der Hectocotylus ent-
wickelt ist — daher die groBe Variabilitit in diesen Gruppen. Bei den For-
men mit nur linksseitigem Ovidukt hingegen soll die richtige Placierung
nach GRIMPE nur durch linksarmige 3 méglich sein, also miiten hier iiberall
die & links (oder links und rechts) einen Hectocotylus besitzen. Im all-
gemeinen stimmt dies mit den Tatsachen iiberein, fiir viele Sepioliden (s. o.)
aber wiirde es bedeuten, daB nicht der von NaEF als solcher bezeichnete,
sondern ein anderer (der linke dorsale) Arm — auch wenn er weniger auf-
fallend umgebildet ist — den Hectocotylus-Sameniibertriger darstellt,
wahrend die iibrigen Arme nur Begattungshilfs(Anklammerungs-)organe
darstellten. Ist GrRIMPES Ansicht richtig, so ist auch nur eine bestimmte
Begattungsstellung moglich.

d) Andere Asymmetrien.

Viele Octopoda besitzen turbospirale Darmblindsécke (links-
gewunden bei Octopus). Auf gewisse Asymmetrien in der Haken-
zahl der Arme hat GriMPE275 kiirzlich hingewiesen. Oft asymme-
trische BlutgefaBversorgung des Tintenbeutels. Asymmetrie des
Eingeweide-Situs im allgemeinen. Asymmetrisch verteilte Leucht-
organe?8, — Asymmetrie der Lobenlinien (ABEL). Radula?82,

Konstant asymmetrische Paarungsstellungen (vgl. ¢ und §39;
diese vielleicht die primére Ursache der Reduktionen im Genital-
system und der asymmetrischen Hectocotylisation?).

e) Zusammenfassende Tabelle.

Schale: Planspiral; selten (polyphyletisch) turbospiral (in
Anpassung an Kriechen?), dann monostroph bis amphidrom,
gruppeninkonstant.

Vas deferens: Rechts reduziert bei Dibranchiaten, nur
rechts in Funktion bei Nautilus.

Ovidukt: Paarig oder rechts reduziert bei Dibranchiaten,
links rudimentér bei Nautilus.

Hectocotylus: Ein- oder beidseitig an einem fiir die betr.
Art charakteristischem Armpaar. Wenn einseitig, gruppen-
inkonstant links oder rechts, Arten monostroph (stark-extrem?),
nur Illex razemisch. Kompensatorische Regeneration? Beid-
seitige Hectocotylisation bei regulér einseitigen Formen dreimal
beobachtet. Eventuell Zusammenhang zwischen Reduktion der

13*
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Geschlechtswege und Hectocotylisation, vielleicht beides ver-
ursacht durch konstant-asymmetrische Paarungsstellungen.

Andere Asymmetrien: Vorwiegend bedingt durch den
verwickelten inneren Situs.

§ 21. Crustacea. Krebse.

Die Krebse sind ebenso wie die Tracheaten (Tausendfiier und
Insekten) ein auBerordentlich formenreicher Tierstamm, dessen
einzelne Vertreter sich, in Anpassung an bestimmte Lebens-
bedingungen, zum Teil aus bisher noch nicht erlauterbaren
Griinden, auch gestaltlich sehr verschieden differenziert haben,
und so wird man vielleicht innerhalb jeder gréBeren systematischen
Einheit der Krebse Formen mit sekundéren Asymmetrien, vor
allem mit Riickbildung eines Organes einer Seite, antreffen.
Daneben gibt es drei Asymmetrien, die ganzen Gruppen gemein-
sam sind und die vom Standpunkte des allgemeinen RL-Problems
groBes Interesse beanspruchen, wenn sie auch bisher noch weitaus
ungeniigend untersucht sind: die asymmetrischen Sexual-
charaktere der freilebenden Copepoden, die Hetero-
chelie (Ungleichscherigkeit) der héheren Krebse (Deca-
poden) und die sekundére Kriimmung des Hinterleibes bei den
Einsiedlerkrebsen (Paguriden). Diese Asymmetrien behandeln
nacheinander die drei folgenden Abschnitte, ein vierter bringt
eine Zusammenstellung der wichtigsten iibrigen Asymmetrien,
die bei Krebsen bekanntgeworden sind

a) Die Asymmetrien der freilebenden Copepoden?284 290,

Diese Asymmetrien betreffen fast ausschlieSlich die Genital-
organe und die iibrigen Sexualcharaktere des minnlichen Ge-
schlechts sowie bisweilen eine Reihe zusitzlicher Merkmale, die,
weil sie auch geschlechtsbegrenzt sind, als tertiire Sexualcharaktere
gewertet werden miissen.

Die auffallendsten Bildungen der 3 sind die vorderen Antennen,
die bei einem Teil der Arten zu genikulierenden Umklammerungs-
organen geworden sind (Greifantennen). Bei den Calanoida
sind die drei in der folgenden Tabelle angefiihrten Moglichkeiten
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