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Vorwort. 

Asymmetrien in der organischen Natur haben meist - unter 
gewissen Voraussetzungen kann man auch sagen: immer - sekun· 
dären Charakter, sie stellen entweder Abweichungen von einer 
ursprünglich vorhandenen bilateralen Symmetrie dar (dies in der 
Mehrzahl) oder haben sich aus völliger Regellosigkeit herausgebil. 
det (z. B. die Schraubenbahnen), ohne zuvor das Stadium bilate· 
raler Symmetrie zu durchlaufen. In beiden Fällen kann man zwei 
Fragen stellen, die auf zwei gesonderte Probleme führen. Die 
erste Frage ist: warum kommt es überhaupt zur Herausbildung 
einer Asymmetrie, die zweite geht von der Tatsache aus, daß von 
jedem räumlichen asymmetrischen Gebilde zwei spiegelbildliche 
Formen möglich 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 
Häufigkeit nebeneinander, sie fordert zu weiteren Fragestellungen 
heraus: warum gerade die eine und nicht die andere Form; wieso 
ist es möglich, daß manchmal die spiegelbildliche Form nur ab 
und zu als "Inversion" auftritt usw. Die Gesamtheit aller 
Tatsachen und Fragestellungen, die diese zweite Hälfte 
des Asymmetrieproblems betreffen, wird hier unter dem 
Namen "Rechts.Links·Pro blem" zusammengefaßt. 

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 Händigkeit des 
Menschen sind die wichtigsten unter ihnen. Daneben sind in der 
zoologischen, botanischen und medizinischen Literatur außer· 
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, daß 
es "gefährlich" ist und zu überflüssigen Diskussionen führen kann, 
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wenn man die Asymmetrien einer Art allein betrachtet. Ebenso 
wie der innere Bau einer Tierart in seinem Wesen unverständlich 
bleibt, solange man nicht die Art im Rahmen der Tierklasse, zu 
der sie gehört, und im Rahmen des ganzen Tierreiches betrachtet, 
so können 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 1/8 der 
Gesamtzahl - wurden ins Literaturverzeichnis aufgenommen, 
der Rest konnte ausgeschieden werden oder wurde so zitiert, daß 
eine mit einer 0 beginnende Literaturnummer (z. B. 0328) darauf 
hinweist, daß die betreffende Publikation im Literaturverzeichnis 
der sub 326 zitierten Arbeit aufgeführt ist. Die ursprüngliche Ab
sicht, das von botanischer Seite beigebrachte Material in gleich 
genauer Weise wie das über Tiere und den Menschen zusammen
zutragen, erwies sich für den Zoologen unmöglich. Ein kurzer 
Anhang zeigt, daß am Tier gewonnene Erkenntnisse sich im Pflan
zenreich bestätigt 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 vollständig, aber in möglich
ster Kürze dargelegt; der Hauptraum ist solchen Asymmetrien 
gewidmet, die zur Theorie der RL-Merkmale Erkenntnisse liefern. 
Ein allgemeiner Teil enthält die zusammenfassende Formulierung 
und Diskussion der Einzelprobleme. Zweck dieses Buches soll es 
sein, das RL-Problem in seinem heutigen Stande vor Augen zu 
führen; 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. GOLDSCHMIDT, der die Anregung zu die
sem Buche gab, jenen Herren, die mich durch Beantwortung 
von Anfragen oder überlassung von Zeichnungen unterstützten, 
sowie vor allem dem Verlag JULIUS SPRINGER, der dem Buche 
die so vorzügliche Ausstattung zuteil werden ließ, bin ich zu 
großem Danke verpflichtet. 

Halle a. d. S., März 1932. w. LUDWIG. 
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I. Einleitender Teil. 
§ 1. Das RL·Problem. Die RL·Merkmal .... 

Es ist unmöglich, an den Anfang dieser Ausführungen eine 
kurze Definition des Begriffes "RL-Pro blem" 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 fürs erste - einen Aus
druck dar für die Gesamtheit aller Tatsachen, Frage
stellungen und Einzelpro bleme, 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, 
daß sie "wesentlich" asymmetrisch sind, daß 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 anzuführen. 
Die Körpergestalt eines Tieres ist ein Merkmal morphologischer 
Art; ist, wie bei den Schnecken oder Infusorien, der Körper 
asymmetrisch geformt, so gehört bei diesen Tierklassen die Körper
gestalt unter die RL-Merkmale. Es können jedoch auch einzelne 
Teile eines äußerlich symmetrischen Körpers unsymmetrisch 
gestaltet sein, wie das Herz der Säugetiere, es können einzelne 
Zellen (Nesselzellen der Coelenteraten) oder schließlich nur ge
wisse Zellbestandteile asymmetrischen Bau besitzen. Paarige und 
primär spiegelbildlich symmetrisch angelegte Organe eines bi
lateralsymmetrischen Körpers können im ausgebildeten Zustand 
in Lage oder Größe differieren, eines der beiden kann rückgebildet 
oder umgekehrt in Anpassung an besondere Funktion exzessiv 
ausgestaltet werden oder einen differenzierten Bau erhalten 
(Hectocotylus der Cephalopoden). Eine Überleitung zu RL
Merkmalen physiologischer Art bedeutet es, wenn die paarig 
spiegelbildlichen Organe oder Körperteile zwar mehr oder weniger 
gleichgeformt sind, aber eines von beiden im Gebrauch bevorzugt 
wird (Händigkeit, Äugigkeit), wenn bei Insekten z. B. der linke 

Ludwig, Rechts-Links·Problem. 
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Flügel in der Ruhe über dem rechten liegt oder umgekehrt, oder 
wenn ein Tier die Gewohnheit besitzt, zur Ruhe sich vorzugs
weise auf eine Körperseite zu legen - eine "Lagegewohnheit", 
die starke körperliche Asymmetrie im Gefolge haben kann (Platt
fische). Ist die Bewegungsbahn eines Körpers eine gesetzmäßig 
asymmetrische, wie es der Fall ist beim schraubigen Schwimmen 
der Mikroorganismen, dem Im-Kreise-Laufen von Landtieren 
oder dem Absuchen eines zylindrischen Blütenstandes in Schrau
bentouren durch fliegende Insekten, so ist in jedem Falle das eine 
zweier möglicher spiegelbildlicher Gebilde verwirklicht. Und um 
einen letzten Typ von RL-Merkmalen anzuführen: Es kann bei 
den zirpenden Laubheuschrecken der rechte Flügel eine Schrill
kante tragen, die über die gerippte Schrilleiste des linken gleitet, 
es kann oder könnte zumindest auch das Umgekehrte statthaben -
also der Fall eines aus zwei notwendigen und voneinander ver
schiedenen Teilen bestehendes Organs, von denen jeder einer 
anderen Körperhälfte angehört. 

In allen diesen Fällen echter RL-Merkmale handelt es sich 
um räumliche (Körperteile) oder raumzeitliche (Bewegungsbahn, 
Lagegewohnheit) Gebilde, die derart asymmetrisch sind, daß von 
jedem nur zwei scharfunterschiedene spiegelbildliche Sorten 
möglich sind und in jedem Einzelfalle entscheidbar ist, welcher 
der beiden Sorten das individuell betrachtete Merkmal angehört. 
Dies wird unter der Eigenschaft "wesentlich asymmetrisch" 
verstanden, die jedem echten RL-Merkmal zukommen muß. 

Daneben existieren andere Asymmetrien, die fluktuierende 
und Kollektivasymmetrien genannt werden sollen und die 
nur an bilateral-symmetrischen Körpern auftreten. Der Grund 
für ihre Existenz liegt darin, daß bilaterale Symmetrie niemals 
exakt in der Natur verwirklicht ist, daß zumindest am einzelnen 
Individuum die feineren prinzipiell spiegelbildlichen Strukturen 
jeder Seite durch individuelle Variation überdeckt werden. Die 
Flügel der Libellen oder Hymenopteren beispielsweise sind zwar 
grundsätzlich spiegelbildlich geadert, indessen lassen sich zwei 
zusammengehörige Flügel eines Individuums niemals genau zur 
Deckung br~ngen, die Anzahl der zwischen zwei bestimmten 
Längsadern verlaufenden Queraderbrücken ist, vor allem beim 
Libellenflügel, links und rechts nur selten numerisch gleich, 
ebenso wie die Zahl der Maschen des Geäders überhaupt. In der 
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Mantelhöhle der Placophoren (Käferschnecken) sitzen jederseits 
bis 80 gefiederte Kiemen, und nur selten ist die Anzahl der linken 
gleich der der rechten, wie die folgende Tabelle zeigt (nach 
PLATEo202) : 

Körperlänge in rnrn. 
Kiernenzahl, rechts . 

links . 

Acanthopleura echinata. 

18 I 38 I 65 i 72 I 82 
1;.3 i 62 71: 73 I' 74 
53 65: 70 69, 72 

97 100 
69 I 73 
69 i 71 

122 
73 
72 

Und Ähnliches ist fast überall dort der Fall, wo beiderseits 
an einem bilateralsymmetrischen Körper ein Merkmal in der 
Vielzahl und in grundsätzlich paariger Anordnung auftritt. Über
prüft man in solchem Sinne eine hinreichend große Anzahl von 
Individuen derselben Art, so daß das Ergebnis statistisch ein
wandfrei und nicht durch Zufälligkeiten beeinflußt ist, so kann 
sich ergeben, daß im Mittel die Anzahl der Merkmale jeder Seite 
die gleiche, daß 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 
müssen - oder aber es kann sich ergeben, daß im Mittel über 
große Individuenzahlen auf der einen Körperhälfte, z. B. der 
linken, das Merkmal öfter vertreten ist als auf der anderen (der 
rechten). Zwar wird es dann trotzdem und meist in keineswegs 
zu geringer Häufigkeit Individuen geben, bei denen sich um
gekehrt auf der rechten Körperseite die größere Anzahl findet: 
am einzelnen Individuum ist es nicht möglich, einen Schluß auf 
die Gesamtheit der Individuen zu ziehen, die Befunde am Indi
viduum sind von der individuellen Variation überlagert 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 für 
das Weitere ohne Interesse, da sie, wenn nicht als Zahlen-, so 
doch als Größen- oder Gewichtsunterschiede wohl bei jedem 
symmetrischen Merkmalspaar auftreten. Im zweiten Falle ist 
auch das Kollektiv asymmetrisch, doch ist wegen der individuellen 

1* 
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Variation diese Tatsache im Einzelfalle nicht erkennbar. Diese 
Kollektivasymmetrien erscheinen meist, vielleicht sogar immer, 
als sekundäre Folge echter Asymmetrien, sei es innerer 
oder solcher physiologischer Art. Untersuchungen über sie liegen 
außer dort, wo es sich nur darum handelt, die variationsstatistische 
Methode zu illustrieren (§ 2), nur vor, wo ein wichtiges RL-Merk
mal die Erforschung aller zugehörigen sekundären Details wün
schenswert machte, und von solchen RL-Merkmalen gibt es 
bisher nur drei, die Rechtshändigkeit des Menschen, die Hetero
chelie der Krebse und die Asymmetrie der Plattfische. Angaben 
wie die, daß beim rechtshändigen Menschen im Mittel das Gewicht 
der MuskelmaSBe der rechten Körperhälfte das der linken um ein 
geringes übertrifft, oder daß die Extremitäten einer Seite etwas 
länger als die der anderen sind, sind Beispiele solcher Kollektiv
asymmetrien. Sie werden im folgenden beim zugehörigen RL
Merkmal als Ergänzung mit aufgeführt werden, und in seltenen 
Fällen (Armlänge des Menschen) läßt sich mit ihnen fast ebenso 
operieren wie mit einem echten RL-Merkmal. 

Im nächsten Paragraph werden außerdem, um einerseits die 
zugehörige statistische Methode, andererseits die Verbreitung 
und den Grad der Kollektivasymmetrien zu demonstrieren, 
einige solche Kollektivasymmetrien mitgeteilt, die ihre Analyse 
vornehmlich methodischen Gründen verdanken. 

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

Als erstes einfaches Beispiel für die Analyse der Symmetrieeigenschaften 
eines paarigen Merkmals innerhalb eines Kollektivs seien angeführt die 
Anzahlen der Flossenstrahlen in den Brustflossen bei 1000 weiblichen Kaul
barschen (Acerina cernua L.). Man erhält nach Auszählung das folgende 
Schema: L 

11 12 13114 15 16 I 

11 1 1 

12 ~ 5 1 8 

R 
13 6 161 57 1 225 

14 I 58 59~ 27 678 

15 27 60 87 

16 1 1 

I 0 9 226 676 89 0 1000 , 
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und erkennt, daß in diesem Kollektiv die Strahlenzahl in der linken Flosse 
von 12-15, in der rechten von 11-16 variiert, und daß symmetrische 
Strahlenzahlen (Hauptdiagonale) am häufigsten vertreten sind. Um zu er
kennen, ob die gesamte Verteilung eine asymmetrische ist, muß man zu
nächst die Summen der jederseits überzähligen Strahlen bilden: 

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

1 Tier " 2 Strahlen R, " 2 R 
1 " 3 R, " 3 R 

IR = 93 Tiere mit zusammen Ir = 96 überz. Strahlen R. 

5 + 57 + 27 = 89 Tiere mit 1 überz. Strahl L, zus. 89 überz. Strahlen L 
2 .. ,,2 Strahlen L, " 4 .. L 
1 Tier " 3 L, .. 3 L 

I L = 92 Tiere mit zusammen Il = 96 überz. Strahlen L. 

Als einfaches Maß für die Größe der Asymmetrie könnte man den 
Ausdruck (IR - I L) : n wählen, 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 Rücksicht 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 könnte man die analoge Differenz 
(Ir - Il): n bilden, d. h. die durch die Gesamtindividuenzahl dividierte 
Differenz der überzähligen Flossenstrahlen beider Seiten, wobei also z. B. 
ein Tier mit 3 überzähligen Strahlen links 3 Tiere mit je 1 überzähligen 
Strahl rechts "aufhebt", und erhielte in unserem Falle den Wert O. 

Einen Asymmetrieindex, der diese beiden Berechnungsweisen mit
einander vereinigt und außer einigen weiteren die folgenden wichtigen Be
dingungen erfüllt: 

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

2. er erreicht den Maximalwert ± I, wenn alle Tiere auf der gleichen 
Körperseite mehr Strahlen als auf der anderen besitzen, wenn also auch 
symmetrische Tiere völlig fehlen, so daß im obigen Schema die Haupt
diagonale und eines der beiden Halbquadrate (rechts oben oder links unten) 
völlig freibleiben (vollkommene Asymmetrie), 
hat DUNCKER5 aufgestellt in der· Formel 

IR·Ir-IL·Il 
~ = ----~,-~~--n (Ir + 2'l) 

wobei ~ positiv ist bei Rechts- und negativ bei Linkssaymmetrie. 

• durch Probieren gefundenen, nicht theoretisch abgeleiteten, im 
allgemeinen aber durchaus zweckmäßigen 
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~~~~~~~~ 
~Ot1<00t"oOt"o0t 

Ot Ot Ot Ot 

Für das obige Beispiel ergäbe sich 
für a der außerordentlich kleine Wert 
a = 0,00050; es ist wohl selbstverständ
lich, daß dieser Wert nur durch zufällige 
Zusammensetzung des K:>llektivs be
dingt ist und richtig interpretiert be
sagt, daß das Kollektiv symmetrisch 
ist und alle Abweichungen als fluk
tuierende Asymmetrien zu buchen sind. 
Eine entsprechende Durchzahlung von 
650 männlichen Kaulbarschen ergibt 
einen Index von a = -0,02631, doch 
trägt offenbar auch dieser Wert nur 
zufälligen Charakter, und man kann von 
Kollektivasymmetrie im allgemeinen 
nur dann reden, wenn a einen gewissen 
Minimalwert, etwa 0,05, übersteigt. 

b) Liste einiger 
auf Asymmetrie analysierter 

Kollektive. 
Die vorstehende Tabelle bringt 

eine Auswahl von Kollektiven, die von 
DUNCKER auf Asymmetrie untersucht 
wurden. Man erkennt, daß in einigen Fäl
len (MüLLERSche Drüsen der Schweine, 
Schädel der Fische, Brustflossenstrahlen -
zahl bei Acerina) ohne Zweifel, bei den 
Kieferzähnen von Nereis vermutlich 
symmetrische Kollektive vorliegen. In 
anderen Fällen (Seitenlinienschuppen, 
Brustflossenstrahlenzahl von Oottus) 
mag der etwas höhere Asymmetrieindex 
gleichfalls nur zufälligen Charakter tra
gen und das Kollektiv symmetrisch 
sein, doch könnte es sich hier bereits 
um geringstgradige Auswirkungen des 
asymmetrischen Baues im Körperinnern 
handeln. Bei den Flundern sind alle 
untersuchten Merkmale, allerdings in 
wesentlich verschiedenem Grade, durch 
die grundsätzliche Asymmetrie des 
Körpers direkt beeinflußt, und Ähn
liches gilt für die ungleichscherigen 
Krebse, doch zeigen hier die Dorn
zahlen der Dental- und Frontalränder, 
daß keineswegs alle Teile und Struk-
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turen des Körpers durch eine wesentliche Asymmetrie in Mitleidenschaft 
gezogen zu sein brauchen. - Auf das Beispiel der menschlichen Finger
glieder wird im speziellen Teil nochmals eingegangen. 

Zugleich bestätigen die wiedergegebenen Beispiele die obige Behauptung. 
daß die statistische Methode nur dann ein der aufgewandten 
Mühe entsprechendes Ergebnis zeitigt, wenn es sich daru m 
handelt, eine wesentliche Asymmetrie des Organismus in ihren 
Auswirkungen auf den ganzen Körperbau zu studieren, und daß 
darum im folgenden nur in seltenen Fällen auf Kollektivasymmetrie ein
gegangen zu werden braucht. 

c) Liste nichtanalysierter Kollektive. 

Randständige Augen gewisser Turbellarien (z. B. Polycelis nigra). 
Laterale Darmaussackungen der höheren Turbellarien. 
Turbellar Anonymus mit zwei ventralen Penisreihen. 
Uterusaussackungen vieler Bandwürmer. 
Genitalpapillen einiger Nematoden. 
Gonaden der Acranier. 
RL-Unterschiede in der Färbung und Zeichnung vieler Insekten 

(vgl. 310 d ). 

§ 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 eigentümlich ist, so 
daß von jedem Merkmal zwei spiegelbildliche Sorten existieren, 
die man im üblichen 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 oder Benennungen Rechts und Links gehen auf 
die Morphologie des menschlichen Körpers zurück, eines lang
gestreckten Körpers mit Vorder- und Hinterende, Ventral- und 
Dorsalseite, und an ihm kann durch Aufzeigen eine der bei den 
Seitenflächen 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 möglich, 
ebensowenig wie man imstande ist, "süß" zu definieren. Diese 
beim Menschen einmal gewählten Benennungen Rechts und 
Links werden zwecks einfacher Nomenklatur auf die analogen 
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Körperseiten aller übrigen bilateralsymmetrischen Tiere über
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) Körperseite besitzen. 

In allen anderen Fällen aber, z. B. bei den spiegelbildlichen 
Pyramiden der Abb. 1 oder den beiden Schraubenlinien der 

Abb. 2, oder dann, wenn ein Insekt 4 ~ 
den rechten Flügel über den linken 
oder den linken über den rechten 
legt, sind neue Festlegungen nötig, __ _ 
darüber, welcher der beiden Formen ----- .---.- ---- ------__ 
oder Modi fortan das Charakteristi- Abb. l. 

kum Rechts oder Links zukommen soll. 
Und so wären für jedes asymmetrische Gebilde neue Festlegungen 
nötig und sind es auch, außer 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 übertragbar ist. 
Von solchen Klassen analog gestalteter 
asymmetrischer Ge bilde lassen sich vier 
unterscheiden, denen Bedeutung zukommt und 
die die Hauptmasse aller bisher bekannten 
RL-Merkmale in sich fassen: 

a) Bilateralsymmetrische Körper mit sekun-
där ungleich entwickelten, ursprünglich streng a b 
paarig symmetrischen Merkmalen (s.o.). Abb.2. a rechts·, blinks· 

b) Schraubige und turbospirale (schnecken- gewunde~rnle~chrauben. 
artige) Gebilde: Schraubenbahnen; Schnecken. 

c) Multilokuline Gebilde: gewisse Foraminiferengehäuse. 
d) Nur in der Aufsicht betrachtbare zirkulare, spiralige oder 

zykloide Gebilde: Bewegungsbahnen auf ebener Unterlage. 
Klasse a betrifft den oben bereits erörterten Fall des bilateral

I'!ymmetrischen Körpers; für bund d müssen die Begriffe links 
und rechts (-gewunden oder -verlaufend) wiederum neu, will
kürlich und unabhängig von den Begriffen Links und Rechts der 



10 Einleitender Teil. 

Klasse a festgelegt werden. Man tut dies hier, wie im nächsten 
Paragraph gezeicht werden wird, unter Zuhilfenahme der Begriffe 
"im" und "gegen den Uhrzeigersinn", und die einzige rein äußer
liche Beziehung zwischen den Festlegungen von links und rechts 
in a einer- und in b + d andererseits besteht darin, daß die Be
griffe "im" bzw. "gegen den Uhrzeigersinn" nicht aufgezeigt zu 
werden brauchen, sondern unter Verwendung der für den bi
lateralen Körper einmal festgesetzten Begriffe Links und Rechts 
definiert werden können. Notwendigerweise muß dann auch 
das Umgekehrte möglich 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 + oder -
dreidimensionalen CARTEslschen Koordinatensystems zugrunde 
liegt. - Auch bei dem seltenen Fall der multilokulinen Asym
metrie, der bei den Foraminiferen, wo er allein bisher gefunden 
wurde, näher erläutert werden wird, der aber als Asymmetrie
typus dem der schraubigen Asymmetrie gleichwertig an die 
Seite gestellt werden muß, 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 späteren umschlossenen Kammern für die Diagnose, 
ob rechts oder links, entscheidend ist. 

In allen übrigen Fällen (z. B. bei den beiden Pyramiden, 
dem Situs inversus des Genitalapparates der Trematoden, der 
Flügellage der Insekten usf.), die allerdings nicht allzu häufig 
sind, muß das, was unter Links oder Rechts (-form bzw. -modus) 
verstanden werden soll, jeweils, bei jedem einzelnen Merkmal 
neu und rein willkürlich festgelegt werden, sofern es überhaupt 
notwendig erscheint. 

Als wesentliches Ergebnis dieser Erörterungen mag er
scheinen, daß die Begriffe Rechts und Links innerhalb jeder 
Asymmetrieklasse und bei jedem nicht in eine solche eingereihten 
RL-Merkmal neu, willkürlich und von den übrigen unabhängig 
festgelegt werden müssen, daß also die Begriffe Rechts und Links 
höchstens bei Angehörigen derselben Klasse homologisierbar sind. 
Es ist dies von Wichtigkeit vor allem mit Rücksicht auf jene 

* Anhangsweise sei bemerkt, daß 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, daß in der Natur eine der beiden Möglichkeiten, 
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
schränkte Homologisierbarkeit von rechts oder links kaum 
möglich. Zwar unterliegt es keinem Zweifel, daß die linken 
Körperhälften aller Wirbeltiere untereinander homolog sind. 
Ob das gleiche aber für die linken Körperhälften der Wirbeltiere 
einer- und der Annelliden z. B. andererseits gelten darf, erscheint 
mehr als fraglich, da erstere zu den Deutero-, letztere zu den 
Protostomiern gehören. Bei den Nematoden schließlich scheint 
es noch keineswegs hinreichend geklärt, ob die hier als ventral 
bezeichnete Körperseite mit der Ventralfläche anderer, diesen 
einigermaßen nahestehender Formen morphologis~h homologi
sierbar ist oder ob die Bezeichnung ventral hier einen vorzugs
weise nicht morphologischen Charakter trägt. Solche Beispiele 
ließen sich beliebig vermehren und auch bei den schraubigen 
Merkmalen sind ähnliche Einwände zulässig: so wird man zwar 
alle Schraubenbahnen untereinander vergleichen dürfen, nicht 
ohne weiteres zulässig aber erscheint es, den Windungssinn dieser 
Bahnen z. B. mit dem sich windender Pflanzen in direkte Be
ziehung zu setzen, und alle diese Überlegungen mahnen zur 
Vorsicht, wo es sich darum handelt, RL-Merkmale bezüglich 
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 möglich. 

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

§ 4. Spiralen, Schraubenlinien, Schneckenlinien, Zykloiden 
und ihr Windungssinn. 

Überall 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, daß sie exakt oder nur angenähert nach dem 
Prinzip einer der drei in der überschrüt genannten Kurven: 
Spirale, Schrauben- oder Schneckenlinie, "konstruiert" sind. 
Von diesen drei Kurventypen sind Spirale und Schraubenlinie 
einander völlig wesensfremd, nur die Schneckenlinie vereinigt 
Eigenschaften jener und dieser Kurve in sich und stellt daher 
eine Art Bindeglied zwischen beiden Kurvenarten dar. 

Für 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 führen muß, die von der bisher 
üblichen 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; 
für genaue Betrachtung erweist sich diese allgemeine Bezeichnungs
weise "spiralig" aber unzureichend, und so ist es nicht verwunder
lich, daß innerhalb der letzten 10 Jahre von verschiedenen Autoren, 
die im einzelnen anzuführen unnötig erscheint, aus Anlaß der 
genauen Beschreibung eines RL-Merkmals, der Versuch gemacht 
worden ist, zu einer eindeutigen Ausdrucksweise zu gelangen, 
doch leider so, daß die einzelnen Nomenklaturen unvollständig 
waren und miteinander nicht in allen Punkten übereinstimmten. 
Infolge dieser Unklarheiten ist es besonders dort, wo es sich um 
die Festlegung der (für das Folgende sehr wesentlichen) Art des 
Windungs sinns 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 über 
die linke Seite" usw. unterlegt wissen will; in fast 25% dieser 
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Fälle ist eine Entscheidung überhaupt nicht zu treffen, andere 
Angaben sind in sehr leicht mißverständlicher Form gehalten 
und nur, wo persönliche Anfrage beim Autor möglich ist, läßt 
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
zuführen, zugleich aber auch den 
Windungssinn für jede Kurven
art eindeutig festzulegen. Zwei
fel, wie dies zu geschehen hätte, 
schalten deswegen aus, weil man 
lediglich die inder Mathematik üb
lichen Definitionen des Windungs
sinns zu übernehmen braucht, 
was deshalb ohne weiteres mög
lich ist, weil die mathematischen 
Definitionen mit denjenigen, wie 
sie für einzelne Tierklassen, z. B. 
die Schnecken, üblich sind, über-
einstimmen. 

Vorgeschaltet wird den wei- Abb.3. 

teren Ausführungen ein kurzer 
mathematischer Abschnitt über "Ebene Kurven" (Kurven, die 
innerhalb einer Ebene liegen) und "Raumkurven". 

"Ebene Kurven: Jede ebene Kurve hat im allgemeinen in jedem ihrer 
Punkte eine andere Krümmung, z. B. ist die Kurve na in Abb. 3 im Punkte A 
stärker gekrümmt als im Punkte B. Um die Krümmung einer Kurve in 
einem Punkte zu messen, denkt man sich die Kurve in zahllose kleine 
Stückchen zerlegt, jedes dieser Stückchen kann als Bogen eines zugehörigen 
Kreises aufgefaßt werden, der sich in dem betrachteten Punkte der Kurve 
"anschmiegt". Dieser mathematisch exakt definierbare Kreis wird Krüm
mungskreis in dem betreffenden Punkte genannt, der reziproke Wert seines 
Halbmessers gilt als Maß der Krümmung. In B (Abb. 3) ist der zugehörige 
Kreis groß, die Krümmung also klein; in A ist es umgekehrt; in W, wo ein 
Wendepunkt der Kurve vorliegt. artet der Kreis in eine Gerade aus, der 
Kreisradius ist 00, die Krümmung Null. Liegen die Krümmungskreise auf 
verschiedenen Seiten der Kurve, wie in A und B, so werden die Krüm
mungen als + und - unterschieden. Durch Angabe der Krümmung 
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in jedem ihrer Punkte ist jede ebene Kurve eindeutig bestimmt. 
Es gibt einen einzigen Typ ebener Kurven, bei denen die Krümmung in 
jedem Punkte dieselbe ist: das sind die Kreise. 

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

Abb.4. 

und rechts benachbarten Punkte der Kurve liegen: Diese der Kurve in 
dem Punkte A sich "anschmiegende" Ebene heißt Schmiegungsebene im 
Punkte A. Sie ist in Abb. 4 durch die Ebene wiedergegeben, in der das 
Quadrat EFGH liegt. Auch die Tangente an die Kurve im Punkte A 
(tt in Abb. 4) muß dieser Ebene angehören. Weil nun das Kurvenstückchen 
in der Umgebung des Punktes A als eben betrachtet werden kann, können 
auf dasselbe die Gesetze ebener Kurven angewendet werden, es läßt sich 
der dem Punkte A zugehörige Krummungskreis konstruieren, der in der 
Schmiegungsebene liegen muß. 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 A genannt wird. Sie ist in .Abb. 4 durch die Ebene 
des Rechtecks RS T U dargestellt. .Aus dem Gesagten geht hervor, daß 
jede Raumkurve in jedem ihrer Punkte eine bestimmte Krümmung besitzt, 
diese ist gleich dem reziproken Wert des Halbmessers des Krümmungs
kreises in dem betrachteten Punkte. - Jedoch ist eine Raumkurve durch 
.Angabe der Krümmung in jedem ihrer Punkte noch nicht bestimmt. Kon
struiert man in dem dem Punkte A benachbarten Punkte A' der Kurve 
wiederum die Schmiegungsebene, so ist diese, falls nicht eine ebene Kurve 
vorliegt, gegen die Schmiegungsebene in A 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 Stück AA' rechts- oder 
linksgewunden. Je nachdem dieser Drehwinkel größer oder kleiner ist, 
nennt man die Kurve in A stärker oder schwächer gewunden, die Winkel
größe gilt als Maß für die Windung oder Torsion der Kurve. Es gelten 
die Sätze: Jede Raumkurve ist durch .Angabe von Krümmung 
und Torsion in jedem ihrer Punkte eindeutig bestimmt. Die 
einzige .Art von Kurven, deren Krümmung und Torsion in allen Punkten 
konstant ist, sind die gemeinen Schraubenlinien" (LUDWIQ696). 

a) Spiralen. 
Rotiert ein stetig sich vergrößernder Radiusvektor innerhalb 

einer Ebene um einen Punkt (Pol), so beschreibt sein Endpunkt 
eine Spirale. Spiralen sind also ebene Kurven, ihre Krümmung 
nimmt vom Pol nach außen dauernd ab. In Polarkoordinaten 
(Radiusvektor = r, Winkel = {}) ist die allgemeinste explizite 
Gleichung einer Spirale r = t(1J) (1) 

dadurch charakterisiert, daß die rechte Seite {} selbst, allein oder 
verbunden mit trigonometrischen Funktionen von {}, als Argu
ment enthält, so daß bei stetiger Vergrößerung von {} auch r stetig 
wächst, was eine in unzähligen Windungen den Pol umziehende, 
sich niemals überschneidende 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. Cl C2 in 
Abb.5) als Windungs abstand. 

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 ABCHIMEDES, die logarithmische Spirale, die Concho
spirale und vielleicht auch die parabolische Spirale an biologischen Ob
jekten sich vorfinden. 

1. Die Spirale des ABCHIMEDES (.Abb.5) besitzt die Gleichung 
r = aD; (2) 
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alle Windungsabstände sind konstant, denn 

d =,." - ""-1 = a(2)r7l + D) - a[2n(n - 1) + D] = 2a1l" = konst.; (3) 

die Konstante a bestimmt die Weite der einzelnen Umgänge. 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 a.llerinnersten Kern ausgenommen, und 
die peripheren Windungen einiger anderer Foraminiferengehäuse sind nach 
ihr gebaut, wo also die Kammern nach außen zu nicht an Größe zunehmen. 
Weiter wickeln sich blindendigende Anhänge (z. B. am Darm, Receptacula 
seminis bei Insekten usw.) in einer solchen Spiral!:: auf, und schließlich liegt 
die Spirale des ARCHDIEDES der rücklaufenden 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 

r = aem {}, (4) 

worin e die Basis des natürlichen 
Logarithmus und a und m Kon
stante bedeuten. Sie hat im Pol 
einen asymptotischen Punkt, dem 
sie sich (von außen kommend) in 
unzähligen, immer enger werdenden 

Abb.5. Archimedische Spirale Windungen nähert, so daß die Um-
(lInksgewunden). gebung des Poles zeichnerisch über-

haupt nicht darstellbar ist. Die 
Windungsabstände nehmen ständig an Größe zu: die logarith
mische Spirale ist vergleichbar einem um den Pol aufgewickelten Winkel
raum (Keil). Die auf einem beliebigen Radiusvektor liegenden Pol
abstände bilden eine geometrische Reihe, 

aem {}: aem({}+Zn) : aem(~+4n) : aem (.?+6n) : ••• } 

= 1 : eZmn : {eZmn)Z : (e2mn)3 : •.• , 
(5) 

ebenso die aufeinanderfolgenden, auf dem gleichen Radiusvektor liegenden 
Windungsa bstände: 

(aem({}+Zn) _ aemt?) : (aem (u+4:r) _ aem(.?+Zn») } 

: (aem ({}+61f) _ aem ({}+4n») : •.• = 1 : eZmn : e4mn : •..• 
(6) 

Bricht man eine logarithmische Spirale (nach außen zu) in verschiedenen 
Punkten ab, 80 sind die einzelnen kleineren oder größeren "Spiralen" ein
ander geometrisch ähnlich, eine Eigentümlichkeit, der auch biologischer 
Wert zukommt: Ein Tier, das nach dem Gesetz der logarithmischen 
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Spirale wächst, bleibt sich immer ähnlich, sein Wachstum ist, 
zumindest äußerlich, ein proportionales. 

Des asymptotischen Punktes wegen ist die logarithmische Spirale in 
der Natur überhaupt 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 dünn ist, beeinflußt er die äußeren 
Umgänge so wenig, daß. diese innerhalb der Grenzen der Meßgenauigkeit 
mit denen einer logarithmischen Spirale übereinstimmen. Solches ist z. B. 
der Fall beim Operculum der Vorderkiemerschnecke Turbo oder bei den 
Gehäusen einiger Foraminiferen. In allen anderen Fällen ist die Anfangs
windung zu dick, so daß sie das Wachstum der weiteren Umgänge in be
stimmter Weise beeinflußt, der asymptotische Punkt wird dann durch ein 
kreisförmiges Zentrum (Zentralschale, Zentralkammer) ersetzt, die loga-

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

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 = aem{f + b, (7) 

die sich von der der logarithmischen Spirale durch die additiv.e Konstante 
b unterscheidet. Sie hat keinen asymptotischen Punkt, sondern an dessen 
Stelle einen Kreis vom Radius b, dem sie sich in unendlich vielen Windungen 
nähert. Indessen kommt nicht diesem Umstand eigentliche Bedeutung zu, 
denn in der Natur ist asymptotische Annäherung an diesen Anfangskreis 
ebensowenig verifizierbar wie das unendlich ofte Umkreisen des Poles bei 
der logarithmischen Spirale, wichtig ist vielmehr die Tatsache, daß jetzt, 
wie aus den Formeln (5) und (6) ohne weiteres zu ersehen ist, nicht mehr 
die Pol-, sondern nur mehr die Windungsabstände 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 Windungsabstände eine 
geometrische Reihe bilden, die logarithmische Spirale erscheint als der-

Ludwig, Rechts·Llnks·Problem. 2 
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jenige Spezia.lfaJI der Conchospirale, wo Gleiches auch für die Polabstinde 
gilt, weil der Radius (b) des Anfangskreises auf Null zusammenschrumpft. 

Die Conchospirale findet sich in der Natur bei der überwiegenden Mehr
zahl aJIer planspiralen Gehäuse (Foraminiferen, Schnecken, Cephalopoden 
usw.), sie gewinnt noch größere Bedeutung dadurch, daß auch die Pro
jektionen aJIer turbospiralen (schneckenartigen) Gehäuse auf eine zur Auf
windungsachse senkrechte Ebene Conchospiralen darstellen. 

Bei der praktischen Ausmessung der Gehäuse, namentlich in der con
chyliologischen Literatur, dient zur Charakterisierung einer bestimmten 
Conchospirale (einschließlich der viel selteneren reinen logarithmischen 
Spiralen) der Windungs quotient p, d. h. der Quotient zweier aufeinander
folgender Windungsabstände, der in den obigen Gleichungen der Größe e2mn 
gleichkommt. Als Beispiel der Exaktheit, mit der in der Natur Concho
spiralen verwirklicht sind, sei die Schale von Solarium perapectiwm (nach 
NAu.lUNN°?), mit p = 1/3, willkürlich herausgegriffen: 

Die Aufgabe, die einer am Objekt vorliegen
Windungsabstände in mm den Conchospirale zukommende Gleichung auf-

gemessen . I berechnet zustellen, wird in der Praxis kaum gestellt und 

4,65 
3,25 
2,05 
1,30 
0,90 
0,60 

4,65 
3,10 
2,06 
1,38 
0,92 
0,61 

kann daher hier übergangen werden. Es genügt 
zur Charakterisierung des Verlaufes einer Concho
oder logarithmischen Spirale im aJIgemeinen der 
Windungsquotient vollkommen. Eindeutig ist für 
die Bedürfnisse der Systematik eine Spirale be
stimmt durch Angabe des Windungsquotienten, des 
"ersten wahrnehmbaren Radiusvektors" (= Para

meter = Grundkreisradius) und der Anzahl der vorhandenen Umgänge. 
Darauf, daß bei gewissen Gehäusen usw. der Windungsquotient sich plötz
lich unstetig ändern kann, wird in den entsprechenden Kapiteln ein
gegangen werden. - Die biologisch wichtige Tatsache, daß nach dem 
Prinzip der logarithmischen Spirale wachsende Gehäuse sich stets geome
trisch ähnlich bleiben, gilt mit großer Annäherung auch für alle concho
spiraligen Schalen. 

4. Die parabolische Spirale ist nach HEISO? auf die Schale von 
Argonauta argo anwendbar, doch dürfte das Gehäuse dieser Form auch 
durch eine Conchospirale darstellbar sein. 

Keiner Spirale kommt ein bestimmter Windungssinn 
zu. Würde man den Windungssinn so definieren: "Dreht bei 
Aufsicht auf eine Spirale ein diese vom Pol aus nach außen 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 könnte man höchstens dann reden, wenn an der 
Oberfläche eines dreidimensionalen Körpers eine Spirale zutage 
tritt, die also stets nur von einer, nämlich der "Außenseite" 
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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 
Schneckengehäuses zugekehrten Seite dieses Deckels ein deut
licher spiraliger Zuwachsstreifen wahrnehmbar. In allen anderen 
Fällen, z. B. bei der adoralen "Wimperspirale" von Stenfm 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 unabhängiger absoluter 
Windungssinn zu (s. w. u.). 

b) Schraubenlinien·. 

Schraubenlinien sind Raumkurven, und zwar defi
nitionsgemäß diejenigen Raumkurven mit konstanter Krüm
mung und konstanter Torsion (s.o.). In diesem Sinne 
stellen also die Schraubenlinien ebenso die einfachsten und zu
gleich gesetzmäßigsten Kurven des Raumes dar, wie es die Kreise 
einschließlich der Geraden für die Ebene sind. 

Eine Schraubenlinie entsteht, wenn man eine Gerade an 
einem Zylindermantel "aufrollt". Je nachdem der Radius des 
Zylinders klein oder groß ist, 
unterscheidet man enge und 
wei te Schraubenlinien. Das 
Stück einer Schraubenlinie, das 
einem einmaligen Umlauf um 
den Zylinder entspricht (z. B. 
das Stück AB in Abb. 8), 
nennt man Windung, den Ab
stand von Anfangs- und End
punkt einer Windung Gang-
höhe (Strecke AB in Abb. 8). 'A' 
Je nachdem die Ganghöhe Abb.8. 

groß oder klein ist, unter-
scheidet man steilwindige und flachwindige Schraubenlinien. 

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

* Alles Wesentliche über Schraubenlinien, sofern es biologisches Inter
eSBe hat, ist bei LUDWIG 698 aufgeführt. 

2* 
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tung der Zylinderachse und denkt sich die Schraubenlinie von 
einem Punkte so durchlaufen, daß dieser sich immer mehr vom 
Beschauer entfernt, so macht dieser Punkt auf einem Kreise 
regelmäßige Umläufe, entweder im Sinne des Uhrzeigers (clock
wise) oder entgegengesetzt (counterclockwise). Im ersten Falle 

Abb. 9. Entstehung einer Schraubenlinie. (Nach 
LUDWIG.) 

nennt man die Schrauben-
linie rechts-, im zweiten 
Falle linksgewunden. Der 
Windungssinn einer 
Schraubenlinie ist et
was Absolutes, eine 
rechtsgewundene Schrau
benlinie bleibtrechtsgewun
den, auch wenn man sie von 
rückwärts betrachtet; im 
übrigen 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 Sproß einen zy
lindrischen Fremdkörper um
windet, wo irgendein schlauch
oder fadenartiges Gebilde 
(Abb. 137 u. 64) sich um eine 
zylindrische Achse schlägt, wei
ter überall, wo ein solches Ge
bilde auf beschränktem, meist 
mehr oder weniger zylindri

schem Raum untergebracht werden muß, und die Lagerung eine gesetz
mäßige ist (kontrahierter Vorticellenstiel, Darm [Abb. 92], gewundene 
Kanale, Chlorophyllbänder 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 über die Schraubenbahnen 
wird deren Entstehung vom physikalischen Standpunkt aus nochmals kurz 
gestreift werden, doch erscheint es ratsam für das Verstandnis des Wesent-
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lichen im Bau der Schraubenlinie, bereits hier eine Möglichkeit für das Zu
standekommen einer Schraubenlinie herauszugreifen und zu erörtern. 

Man denke sich ein kleines, zylinderförmiges Stäbchen (Abb.9), das 
die Tendenz hat, sich auf einem Kreise zu bewegen und dem Kreismittel
punkte dabei stets die gleiche Körperseite zuwendet, in der gleichen Weise, 
wie ein Kahn sich bewegt, der einseitig 
stärker gerudert wird. In Abb. 9 sei 
die linke Körperseite dem Kreismittel
punkte zugekehrt, sie werde in Stel
lung 1 durch die Linie ab des Zylinder
mantels repräsentiert. Solange das 
Stäbchen nicht um seine Längsachse 
rotiert, wird es sich in der geschilder
ten Weise auf dem in Abb. 9 gezeichne
ten Kreise bewegen. Nehmen wir aber 
weiterhin an, daß das Stäbchen um 
seine Längsachse mit gleichförmiger Ge
schwindigkeit rotiere (z. B. nach rechts), 
so wird es, während es yon der Stel
lung 1 in die Stellung 2 sich bewegt 
hat, sich gleichzeitig um einen Winkel oe 
gedreht haben, die "linke" Körperseite 
(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 Stäbchen aber die Tendenz 
hatte, immer auf die linke Seite hin 
in einem Kreise abzuweichen, wird es 
sich von jetzt ab bis zur nächsten 
Lage (3) in einem Kreise bewegen, der 
den gleichen Radius wie der gezeichnete 
hat, aber in der Ebene a' b' c' d' liegt 
und die Zylinderachse in e' berührt. 
Der berührende Kreis wird gewisser
maßen von dem sich bewegenden Stäb
chen während seiner Bewegung mit

""_._ ... -._ ... _ ...... . -......... -.. -.-
o 

geführt. Man fragt, welche Bahn sich Abb. 10. Schraubenlinie mit Krüm-
für das Stäbchen ergibt. Die resul- mungskrelsen. (Nach LUDWIG.) 

tierende Bahn ist eine Raumkurve, der 
von dem Stäbchen mitgeführte Kreis nichts anderes als der Krümmungs
kreis (s. S. 13/14), da er die Bewegung des Stäbchens während eines sehr 
kurzen Kurvensttickchens darstellt, währenddessen dieses als eben be
trachtet werden kann. Und da der Kreisradius immer derselbe ist, ent
steht eine Kurve konstanter Krümmung. Weil ferner das Stäbchen immer 
mit gleicher Geschwindigkeit (nach rechts) rotiert, so dreht sich auch 
die Ebene des Kreises um den gleichen Winkel, wenn das Stäbchen um 
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ein gleich großes Stückehen 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 Krümmungskreis gegen
über der entstandenen Schraubenlinie spielt. Es wird auch sofort klar, 
daß dieselbe Seite des Stäbchens, die in Abb. 9 dem Mittelpunkt des Kreises 
zugekehrt ist, auch (Abb. 10) der Schraubenachse zugekehrt sein muß. 

Wesentlich an dieser Überlegung ist, daß das Bahnstückchen, 
das von dem Stäbchen in einem Moment beschrieben wird, von 
dem unmittelbar vorangehenden Bahnstückchen in bestimmter 
und in immer derselben Weise abweicht. Ist das Wachstum eines 
Sprosses ein solches, daß jedes neugebildete Sproßstückchen 
relativ zum unmittelbar vorangehenden stets die gleiche schiefe 
Lage einnimmt, so entsteht schraubiges Wachstum. Schlägt die 
Geißel eines Flagellaten immer relativ zum Körper gleichartig, 
übt sie also auf diesen immer denselben Zug aus, so daß der 
Körper aus seiner gegenwärtigen 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: daß 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 Spezialfälle der Schraubenlinie 
(Gerade: Abweichung = 0, daher Torsion = Krümmung = 0; 
Kreis: Abweichung plan, daher Torsion = 0). 

Die eine Schraubenlinie bestimmenden Konstanten (a= Ra

dius des Grundzylinders, Steigwinkel D) stehen mit Krümmung (= ~) und 

Torsion (= ~) in folgender Beziehung: 

daher 

2a a 
r=--, 

cos2 {} e = sin2{} , 

tang{} =~. 
e 

Steigt bei konstanter Krümmung die Torsion von 0 nach 00 bzw. bei kon
stanter Torsion die Krümmung von 0 nach 00, so ändern sich a und {} in 
der durch folgende Tabelle und die zugehörigen Abb. 11 u. 12 dargestellten 
Weise. 

Mit zunehmender Torsion werden die Schraubenlinien immer steiler 
und enger, mit zunehmender Krümmung immer flacher, die Weite nimmt 
bis zu einem Steigwinkel von 45 0 zu, darüber hinaus wieder ab. 
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I (Abb. 11) II (Abb. 12) 

r= konst. I} =konst. -- -- ------- - -
Torsion = ~ {} a Krl1mmung=~ {} a 

I! r 

0 0° r(=max) 0 90° 0 
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45° 
r 

45° t(=max) =r 2" =e 

l groß gegen r t t 
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I 
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"" 

groß gegen e 
00 

a lJ 
6 

c 

t 
0° 

t 
0 

d e 

~ > .,. 
Torsion kons!.; Krümmv".! sltll§ , nd 

~bb. 12. 

Die Begriffe Krümmung und Torsion sind (in beschränkter Weise) 
auch dynamisch interpretierbar: Bezeichnet in dem obenangeführten Fall 
des sich bewegenden Stäbchens IX die Winkelgeschwindigkeit, mit der es 
(ohne Rotation) den Kreis K durchläuft und f1 die Winkelgeschwindigkeit, 
mit der es gleichzeitig um seine Längsachse rotiert, so gilt die Beziehung: 

tan {) = L = _ Torsi~ . 
g IX Krümmung 

Schließlich verdient noch ein letzter Punkt der Erwähnung: Bei der 
sich windenden Pflanze kommt die Schraubung des Stammes durch ein 
entsprechendes Wachstum des freien Endes zustande. Daß sich aber ein 
beiderseits festgewachsenes und ursprünglich geradliniges Rohr (z. B. der 
Darm) nachträglich in .schraubige Windungen legt, wird nur dadurch mög-
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lieh, daß er im seI ben Maße, in dem er sich aufwindet, gleichzeitig, 
und zwar in entgegengesetztem Sinne, in sich zurückdreht, eine 
Tatsache, die an einem Gummischlauch ohne weiteres veranschaulichbar ist. 
Umgekehrtes gilt für einen schraubigen, nicht in sich rückgedrehten Körper: 
Streckt sich der kontrahierte Vorticellenstiel zu einer "Geraden" aus, so 
bleibt die Anzahl seiner Windungen stets erhalten, nur werden sie äußerst 
eng und steil, die Schraubenlinie artet zu einer in sich tordierten Geraden 
aus. - Ähnlich wie bei Spiralen (s. S. 16) sind auch hier "zurücklaufende 
Doppelschrauben" (vgl. Abb.92d) möglich. 

c) Schneckenlinien (Turbospiralen). 

Die Schneckenlinie ode!' Turbospirale, die Kurve also, die 
z. B. durch die Nahtlinie eines gewöhnlichen Schneckengehäuses 
dargestellt wird, ist eine Art Kombination zwischen Spirale und 
Schraubenlinie: von ersterer ist ihr das Sichverjüngen der Win
dungen, von letzterer die räumliche Aufwindung eigentümlich. 
Die Schneckenlinie ist am einfachsten genetisch zu definieren: 
Liegt in der Grundfläche eines geraden Kreiskegels eine Concho
(oder logarithmische) Spirale, deren Zentrum mit dem Mittelpunkt 
der Kegelbasis zusammenfällt, 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 Überlegungen 
über diese Kurve, zumindest derzeit, überflüssig. Eine Schnecken
linie ist eindeutig bestimmt durch Angabe der durch Projektion 
entstehenden Conchospirale und der Neigung des zugehörigen 
Kegels. 

Die Schneckenlinie ist in der Natur weit verbreitet: Außer bei 
allen turbospiralen Gehäusen 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 Möglichkeit, 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. 126c). 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 Ähnlichkeit haben. Unter 
Zykloide versteht man eine Kurve, die von einem 
mit einem Rade starr verbundenen Punkt, der 
auf der Fläche, am Rande oder außerhalb des 
Rades liegt, beschrieben wird, wenn das Rad 
längs einer anderen Kurve (im einfachsten Falle 
einer Geraden) dahinrollt. Es liegen weder bis- Abb.13. "Zykloide." 

her Beweise vor, noch ist es überhaupt wahr-
scheinlich, daß die bei der Zirkular bewegung auftretenden Kurven 
mit Zykloiden etwas zu tun haben; die Benennung mit "Zykloide" 
geschieht lediglich im Interesse sprachlicher Klarheit und mangels 
einer geeigneteren Bezeichnungsweise. 

Für 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 verläuft sie rechts- bzw. links
gewunden. 

Werden die einzelnen SQhlingen einer "Zykloide" mit fort
schreitender Bewegung kleiner, so soll eine solche Kurve als "sich 
verjüngende Zykloide" bezeichnet werden (Abb.126d). 

§ 5. Die möglichen Arten der Verteilung von Rechts und Links. 
Für 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 muß 
auch diese vor allem eindeutig sein; weiter muß gefordert werden, 
daß sie auf der einen Seite reichhaltig genug ist, um alle möglichen 
- in der Natur beobachteten oder vielleicht noch zur Beobachtung 
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gelangenden - Verteilungsmodi zu enthalten, daß sie andererseits 
aber frei von Kompliziertheit oder Schwerfälligkeit sei. Die 
äußerst mangelhafte Berücksichtigung der RL-Merkmale in der 
biologischen Literatur brachte es mit sich, daß eine entsprechende 
Nomenklatur bis vor kurzem völlig fehlte, und erst im Jahre 1929 
habe ich die ersten Anregungen zu einer solchen gegehen8• Sie 
soll im folgenden weiter ergänzt werden. 

Liegt eine hinreichend große Anzahl von Fällen des gleichen 
RL-M:erkmals vor, so bezeichnen wir die Verteilung als raze
misch*, wenn dem L und dem R eine Häufigkeit von je 50% 
zukommt, als monostroph**, wenn dem L oder R ~ine Häufig
keit von nur 10% oder weniger zukommt, und als amphidrom
nichtrazemisch, wenn die Verteilung zwischen diesen heiden 
Extremen liegt, wenn also dem L oder R eine Häufigkeit von 
weniger als 50%, aber mehr als 10% zukommt. 

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

extrem monostroph: Häufigkeit der inversen Form< 0,1 %, 
stark 0,1-1 %, 
8chwach " 1-10%. 

Da es sich stets um empirische Zahlwerte handelt, sind die Grenz
fälle 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, daß die Verteilung wirklich 1 : 1 beträgt, so daß es 
den Anschein hat, es sei für das Entstehen einer der beiden 
Alternativen - Links oder Rechts - Zufall allein maßgebend. 
Es genügen im allgemeinen für die SichersteIlung razemischer Ver
teilung 100 beobachtete Fälle. 

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

.. In Anlehnung an eine in der Chemie üblichen Bezeichnungsweise. 
** In Anlehnung an GÜNTHERS Terminus "bistroph". 
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bezeichnen daher im folgenden in allen Fällen, wo die seltenere 
Form eine Häufigkeit von mehr als 10% besitzt, wo das vor
handene Tatsachenmaterial aber nicht genügt, die Alternative 
- razemisch oder amphidrom-nichtrazemisch - zu entscheiden, 
die Verteilung als schlechtweg amphidrom, so daß sich dieser 
in der conchyliologischen I .. iteratur gebräuchliche Terminus in 
unveränderter Bedeutung unserer Nomenklatur einfügt. Nur hat 
hier die Bezeichnung amphidrom den Charakter einer vorläufigen 
Feststellung, die die beiden Möglichkeiten - razemisch oder 
amphidrom-nichtrazemisch - in sich schließt. Liegt bei einem 
wirklichen nichtrazemischen Verteilungsmodus das Zahlenver
hältnis zwischen links und rechts, z. B. 1 : 3, endgültig vor, so 
ist dessen Angabe im Einzelfalle wünschenswert: die Bezeichnung 
"amphidrom 1 : 3" ist so eindeutig, daß das Attribut "nicht
razemisch" in Wegfall kommen kann. 

Anhangsweise sei erwähnt, daß demjenigen Verteilungsmodus, 
wo Inverse vollständig fehlen, die Bezeichnung "absolut mono
stroph" zukommen müßte. Indes ist dieses "Fehlen" unbeweis
bar, und es hat durchaus den Anschein (vgl. die Befunde an In
fusorien und Schnecken), daß Durchsichtung hinreichend großen 
Materials in jedem Falle auch Inversionen zutage fördert. Darum 
erscheint es geboten, sich stets mit der Bezeichnung "extrem 
monostroph" zu begnügen. Höchstens wäre es möglich, 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 
belie bigen 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 für allemal entweder das Links- oder das Rechts
merkmal. Physiologische Gewohnheiten jedoch können indivi
du e 11- i n k 0 n s t a n t e Merkmale darstellen, z. B. kann dieselbe 
Fliege bald den linken Flügel über den rechten, bald den rechten 
über den linken legen, dasselbe Peridineen-Individuum bald in 
links-, bald in rechtsgewundener Schraubenbahn schwimmen usf. 
Weiter können solche RL-Merkmale individuell-inkonstant,en 
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Charakter besitzen, die in der Vielzahl an einem Tier vorhanden 
sind, für die also bereits das Individuum eine höhere Einheit 
bedeutet (Geißelfäden in den Nesselkapseln eines Coelenteraten, 
"Spiral"fäden in den Tracheen usw.). - Intraindividuelle Ver
teilung hat nur für individuell-inkonstante Merkmale einen Sinn; 
wo solche Inkonstanz vorliegt, muß sie stets ausdrücklich betont 
werden. Man kann unterscheiden: individuell-razemisch (das 
Tier übt bald die eine, bald die andere der beiden Möglichkeiten 
aus, im Durchschnitt jede gleich oft, bzw. bei in der Vielzahl 
vorhandenen morphologischen Merkmalen: prozentuelle Häufig
keit der beiden Alternativen je 50%), individuell-monostroph 
(die eine Alternative - sei es Gewohnheit oder Einzelmerkmal -
überwiegt bedeutend) und schließlich, was allerdings äußerst 
selten ist, individuell-amphidrom-nichtrazemisch. - Absolut
monostroph ist bei intraindividueller Verteilung gleichbedeutend 
mit individueller Konstanz. 

b) Intraspezielle Verteilung: Die intraspezielle Ver
teilung entspricht der gewöhnlichen Art der Betrachtung; hier 
handelt es sich um die Verteilung des RL-Merkmals auf die ver
schiedenen Individuen einer Art. Voraussetzung hierbei ist, daß 
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 überwiegt 
oder an dem die Links- (bzw. Rechts-) Merkmale in überwiegender 
Majorität vertreten sind, ebenso als Links- (bzw. Rechts-) Tier 
bezeichnen und mit diesen Begriffen weiteroperieren, als wenn 
individuell konstante Merkmale vorlägen. Arten können 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 für die intragenerelle Voraussetzung, daß 
die betreffende Gattung nur oder fast nur monostrophe Arten 
enthält. Sind dies ausschließlich oder vorzugsweise Rechtsarten 
bzw. Linksarten, so ist die Gattung monostroph, andernfalls 
amphidrom. Die Bezeichnung razemisch hat nur für sehr arten
reiche Gattungen einen Sinn. 

d) Verteilung inner haI b einer Gruppe: Besteht eine 
höhere systematische Einheit (Familie, Ordnung, Klasse) nur 
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oder fast nur aus Rechts- oder Linksgattungen, EO 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 natürlichen Verwandtschaftsbeziehungen 
aufgestellten Stammbaum der betreffenden systematischen Ein
heit verfolgen läßt, daß und an welchen Stellen inverse Äste 
abgezweigt sind, so daß die jetzige Verteilung von Rechts und 
Links durch Verfolg der phylogenetischen Entwicklung ver
ständlich wird. Der Ausdruck "gruppenrazemisch" hat nur 
einen Sinn, wenn innerhalb sehr formenreicher Gruppen ohne 
erkennbare Gesetzmäßigkeit auch unter nächstverwandten Gat
tungen Rechts und Links anscheinend willkürlich und Rechts 
etwa glcich oft wie Links vertreten ist. 

§ 6. Literatur. 
In dem diesem Paragraphen entsprechenden Literatur

abschnitt sind die wenigen zusammenfassenden Aufsätze über 
Asymmetrie und über das Asymmetrieproblem, die es bisher gibt, 
aufgeführt, sofern sie verschiedene Gruppen des Tier- oder Pflanzen
reichs zugleich berücksichtigen. Sie werden im speziellen Teil 
nur dann nochmals zitiert, wenn sie Originalangaben, die auch 
vom selben Autor nicht anderweitig publiziert sind, enthalten. 

Weiteres über Literatur vgl. im Vorwort. 

11. Spezieller Teil. 
§ 7. Protozoa. Rhizopoda. 

a) Amoe bina. 
Die Nichtkonstanz der Körperform bei den unbeschalten 

Amöben scheint die Möglichkeit, an ihnen äußerlich eine Asymme
trie im Sinne des RL-Problems festzustellen, von vornherein aus
zuschließen. Bewahrheiten sich aber die Befunde A. A. SCHAEF
FERS über die zirkulare Bewegungsweise (§ 34, f) der oder zumindest 
gewisser Amöben, so würde dies zu der Forderung führen, daß 
die "durchschnittliche Körperform", die man durch eine Art 
Mittelwertbildung aus den zahlreichen aufeinanderfolgenden Be
wegungszuständen einer Amöbe konstruieren könnte, bei rechts
oder linkslaufenden Amöben eine "rechte" bzw. "linke" ist. -
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Einer neuen Amöbenart, A. jlagellipodia, sollen linksschraubige 
Filipodien eigentümlich sein479 

Von den Thekamöben besitzen nur wenige eine einiger. 
maßen feste Schale und daher eine konstante Körperform, und da, 

Abb. 14. Gehäuse 
von Lecquereusia 
spiralis. Der Pfeil 
deutet die öffnung 

an . 
(NachRHuMBLER.) 

wo es der Fall ist, ist die Asymmetrie der äußeren 
Gestalt eine so geringe, daß Links· und Rechts. 
formen kaum unterscheidbar sind, zumindest haben 
die bisherigen Beobachter von einer solchen Mög. 
lichkeit nichts erwähnt und nur LecquereU8ia spi. 
ralis (EHRBO.) (Abb. 14) und Pontigulasia spiralis 
RHuMBLER besitzen Schalen, die die ersten Anf::.il:g:p. 
schraubiger Aufwindung zeigen. Bei Durchsicht 
einiger Exemplare der ersteren Art fand ich Rechts· 
und Linkswindung etwa gleich oft vertreten. 

b) Foraminifera. 

Bei den Foraminiferen erreicht die gewundene Schalenform, 
der Bau von plan. oder turbospiralen Gehäusen einen Höhepunkt 
im Tierreich, der dem Gehäusebau der Schnecken gleichwertig 
zur Seite gestellt werden kann. In der Systematik nimmt man 
an, daß die Arten mit vielkammeriger Schale sich aus einkammerigen 

Formen entwickelt haben, und die primi. 
tivsten Typen dieser Moftothalamen unter. 
scheiden sich fast in nichts ;von ihren Ver· 
wandten unter den Thekamöben. Bei den 
einfachsten einkammerigen Foramini· 
feren beginnt z. B. mit Psammonyx (Abb.15) 

Abb. 15. Psammonyx die Ein· oder Aufwindung der Schale in 
vulcanlcus Dödl. (Nach W d L . d h 

RHUMBLER.) einer eise, die er von ecquereU8ta urc . 
aus gleichwertig ist, bei den höheren aber 

nehmen die Windungen der jetzt rein kalkigen Schale regel. 
mäßige Gestalt und Lagerung an, die Schale wird zunächst plan. 
spiral, wie bei Spirillina oder Cornuspira (Abb. 16), und erreicht 
in turbospiralen Gattungen mit kegelförmigen Gehäusen (z. B. 
Patellina Abb. 17) ihren Höhepunkt. 

Unter den Polythalamen stehen Formen mit geradlinig 
oder in Form eines schwachen Bogens hintereinandergereihten 
Kammern (N odosaltypus) an unterster Stelle. Aus ihm geht 
der Spiraltypus hervor, der der Mehrzahl aller Foraminiferen 
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eigen ist und aus dem alle übrigen Typen sekundär sich herleiten 
lassen. Wiederum sind die planspiralen Formen als ursprünglich 
zu betrachten: Selten allerdings sind Planorbi8-ähnliche Gehäuse, 
wo die späteren Kammern sich außen an die früheren anlegen, 
doch gehören hierher die Grundformen aller Familien mit schraubig 
aufgewundener Schale (z. B. Spiroloculina, Abb. 18, eine primitive 
Miliolinide). Meist greifen die späteren Kammern beiderseits 
gleichmäßig über die früheren über und so entstehen die plan
spiralen Gehäuse (Abb. 19) vieler Truncatulina-Arten, von Poly-
8tomella, der Nummuliten u. v. a., die Jugendgehäuse von 
Orbiculina, Peneropli8 usw., Gattungen, die beim weiteren Wachs
tum zur einreihigen oder zyklischen Kammeranordnung über
gehen. Verbreitern sich die späteren Kammern so weit, daß sie 
die früheren vollkommen überdecken, so daß von außen nur der 
letzte Umgang sichtbar ist, so kommen planspirale Schalen zu
stande, die eine mehr oder weniger kugelige, breitgezogene oder 
beiderseits zugespitzt-spindelförmige Gestalt besitzen, wie bei 
Alveolina, Fusulina (Abb. 20) u. a. - Allen diesen planspiralen 
stehen die turbospiral eingerollten, also schneckenartigen 
Gehäuse gegenüber, ein Typus, der besonders innerhalb der 
Familie der Rotalidae deutlich ausgeprägt ist: zunächst ist die 
Aufwindung nur eben erst angedeutet, dann treten Schalen mit 
noch flachen Kammern und wenig Umgängen (Pulvinulina, 
Abb.21) auf, an denen man, wie bei allen weiteren Formen, 
bereits eine "obere" Gehäuseseite, die die Anfangskammer ent
hält 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 höheren 
Formen mit vielen Umgängen, die einen durchaus schnecken
artigen Habitus besitzen, kann die Windungsachse relativ hoch, 
mittelhoch (Abb.22) oder kurz sein, was dann zu Schalen führt, 
die denen der OlivUlen oder CypraeUlen unter den Schnecken 
vergleichbar sind. - Ganz eigenartige Symmetrie- bzw. Asymme
trieverhältnisse treten innerhalb der gleichfalls spiral gebauten 
Gruppe der M ilioliniden auf: die primitiven Formen (Spiro
loculina, Abb. 18) besitzen ein typisch planspirales Gehäuse, bei 
dem jeder Umgang aus zwei Kammern besteht; verbreitern sich 
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die Kammern einer solchen Form, so daß die beiden letzten, 
alle früheren umgreifend, allein von außen sichtbar sind, so ent-

Abb. 16. Zentralschnltt durch Comuspira 
sp. (ungekammerte Schale; pianspiral). 

(Modifiziert nach ZlTTEL.) 

Abb. 17. Pattellna corrugata WlIllam •. 
Ansicht von der Seite. (Ungekammerte 

Schale.) (Nach BR..I.DY.) 

b 

Abb. 18. Splrolocullna tenulseptata Brady. Abb. 19. Operculina ammonoides Gron. 
(Planspiral.) (Nach RBOlUlLER.) a Flächenansicht. b Ansicht von der MÜD-

dungsse!te. (Nach KtrKN.) 

Abb. 20. Schema von Fusullna. (Brei tgc zogen
plaosplral.) (Nach LANG.) 

Abb. 22. Rotalla beccarii L. Ansicht von 
der Mündungsseite. (Recht"gewunden-turbo

spiral.) (Nach KURN.) 

Abb. 21. Pulvlnulina menardll d'Orb. a Von 
oben. b Von der Seite. (Llnksgewunden

turbospiral.) (Nach BRADY.) 

steht der Typus von Biloculina (Abb. 23 a, b), von der in Abb. 23 b 
ein zur Spiralachse senkrechter Schnitt gezeichnet ist, während 
Abb. 23a die "untere" Hälfte eines parallel zur Spiralachse hal-
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bierten Tieres wiedergibt. Bei Triloculina liegt jeder der halben 
Spiralumgänge in einer Ebene, die zu der des vorhergehenden 
halben Umgangs um 120 0 gedreht ist (Abb.24), drei Kammern 
haben an der Begrenzung des Gehäuses 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, ce') beträgt 
der Winkel zweier benachbarter Halbumgangsebenen 144 0 

(5· 144 = 2 . 360), 5 Kammerwände grenzen hier die Schale 
nach außen ab, beim triloculinen (s.o.) beträgt er 120 0 und beim 
tetraloculinen (Quadrulina, Abb. 26 b) 90 0 • Die phyletische Folge 
der Gattungen bei den Milioliniden ist jedoch, abweichend von 
der eben aus schematisierenden Gründen gegebenen, die folgende: 
Gornuspira (ungekammerte bis teilweise gekammerte Gehäuse, 
Abb. 16), Spiroloculina, Quinqueloculina, Triloculina, Biloculina. 
Sie ist leicht beweisbar, z. B. durch die Tatsache, daß ein mikro
sphärisches Biloculina-Individuum in seiner Ontogenese nach
einander ein Gornuspira-, Quinque- und Triloculina-Stadium 
durchläuft und schließlich als Biloculina endet - andererseits 
ist aus der allmählichen Abnahme der Ebenenwinkel von 180 
über 144 bis 120 0 auch verständlich, daß Quinqueloculina primi. 
tiver als Triloculina ist. 

Diese "multiloculine" Lagerung bedeutet einen zwei
ten, der turbo spiralen (schneckenartigen) Aufwindung 
gleichwertigen Weg des Übergangs von der plan
spiralen zu einer kompakteren, bruchfesteren Ge
häuseform, bedingt durch das gleiche mechanische 
Prinzip: Verkleinerung der freien Gehäuseoberfläche 
durch möglichst intensive Verwach.sung der einzelnen 
Wind ungen. Und ebenso wie die schneckenartigen 
sind auch die multiloculinen Gehäuse, 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,nurbeidenForaminiferen, 
wo er sich außer bei den Milioliniden in leicht modifizierter Form 
auch innerhalb der Familie der Polymorphiniden wiederfindet*. 

* Der tetraloculine Typus ist auf diese Familie beschränkt. 

LIlc1wig, Rerllts·J,jnkR·Problrm. 3 
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Die weiteren Schalentypen, der zyklische mit "kreis"
förmiger Ausgestaltung seiner späteren Kammern und der Azer
val-Typus (spätere Kammern unregelmäßig zusammengelagert) 
nehmen vom Spiraltypus ihren Ausgang, die ältesten Kammern 
weisen stets noch deutliche spirale Lagerung auf, auch' die An-

Abb. 23a. Megalosphärisches Gehäuse von 
Biloculina. halbiert. (Schema nach STEIN

MANN-DöDERLEIN.) 

Abb. 24. Gehäuse von Trlloculina, senk
recht zur Torsionsachse halbiert. (Schema 

nach STEINMANN-DöDERLEIN.) 

Abb. 23b. Biloculina depressa d'Orb. 
.,Längsschnitt." (Vereinfacht nach 

RHUMBLER.) 

Abb.25. Quinquelocullna semlnulum (L.). 
Ansicht von zwei gegenüberliegenden Sei

ten. (Nach CUSHMAN.) 

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

Der Textularientypus schließlich, dem zwei- oder drei
reihig-zopfartige Kammeranordnung eigentümlich 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 über den Weg der 
sigmoiden aus der quinqueloculinen Lagerung herleitet (Abb. 26). 
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Ursache der Aufwindung ist in allen Fällen die Erzielung 
höherer Bruchfestigkeit. Vom stabförmigen Typus ausgehend, 
bedeuten die planspiralen, Oornuspira-ähnlichen Gehäuse hierzu 
den ersten Schritt. Dann teilen sich die Wege: durch Breitziehen 
der Umgänge (Fusulina), schraubige Aufrollung, multiloculine 
Lagerung oder zyklische Kammerform wird, bei gesetzmäßiger 
Anordnung der Kammern, das erstrebte Ziel in ungefähr gleicher 
Güte erreicht. 

Die Schalen des spiralen Typus sind, wie bei den Schnecken, 
nach der Conchospirale gebaut (MÖLLER27, ITERSoN028), doch ist 
als Spezialfall auch die logarithmische Spirale gelegentlich ver
wirklicht (WINTER028). Auch tritt hier, wie bei den Schnecken, 
häufig im Laufe des Wachstums plötzlich eine Änderung, Ver
größerung oder Verkleinerung, des Windungsquotienten ein, so 
daß exo- bzw. endosthene Schalen entstehen (vgl. § 19). Bei den 
Nummuliten findet sich der seltene Fall, daß nach einer sehr 
kurzen Periode conchospiralen Wachstums der Windungsquotient 
p = 1 wird, was zur Archimedischen Spirale führt (vgl. § 4); Ähn
liches wurde für die peripheren Windungen einiger anderer Fora
miniferenarten gefunden. Bisweilen (einige Nummuliten) sinkt 
p auf 0 herab, das Wachstum geht vom spiraligen zum kreis
förmigen über, die letzte Windung berührt mit ihrer Außenfläche 
die vorletzte, es tritt Verschluß der Schale und damit Ende des 
Wachstums ein. 

Bei allen Foraminiferen mit asymmetrischer, aber gesetzmäßiger 
Kammerlagerung, und das sind alle Formen mit dauernd oder 
zumindest in der Jugend turbospiralen, multiloculinen, sigmoiden 
oder daraus hervorgegangenen textularioiden Gehäusen, müssen 
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 Gehäuse sind nur dann asymmetrisch, nur 
dann sind hier also Rechts- und Linksgehäuse unterscheidbar, 
wenn die eine der heiden flacheren, die Zickzacklinie enthaltenden 
Seiten (wie in Abb.29) von der gegenüberliegenden etwas ver
schieden ist; so kann z. B. auf der einen Seite eine ziemlich tief 

3* 
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einschneidende Zickzackfurche vorhanden sein, während die 
andere Seite die Kammernfolge nur undeutlich erkennen läßt. 
Unter dieser Voraussetzung würde z. B. Abb. 29 ein Paar spiegel
bildlicher Tiere wiedergeben. 

Die Schar der Foraminiferen mit turbospiralem Gehäuse böte 
für die Untersuchung der Verteilung des Windungssinns innerhalb 

tL h l! d e 
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~-1 Abb. 26. Diagramme der Kammer· 
anordnung bei Polymorphiniden. 
a spiral. b tetraloculln (Quadru
lina). c, c' rechts· bzw. lInks-quln
queloculin. d,": rechts- bzw. links
slgmoldal. e, e' rechts- bzw. links
biserial (nur selten unterscheidbar). 

"'~ .-/ d' e ' 
(Nach CUSmlAN und OZAWA.) 

Abb. 27. Globigerina bul
loides d'Orb. Oberansicht. 

(Rechtsgewunden·turbo
spiral.) (Nach KtlHN.) 

Abb.28. VerneuiJina pyg
maea Egger. Seitenan
sicht. (Rechtsgewunden
triserIal. ) (Nach BRADY.) 

Abb. 29. Bollvina punctata 
d'Orb. (Biserial.) Näheres 
siehe Text. (Nach KtlHN.) 

der Arten, der Gattungen und des ganzen Systems ebenso reich
liches Material wie die Schnecken. Leider wurde bisher der 
Windungssinn der Gehäuse, wiewohl er auffallend ist und sein 
Wechsel ohne Zweifel beobachtet wurde, nirgends in der Literatur 
berücksichtigt, wie man daraus schließen kann, daß in den Haupt
werken über Foraminiferen bis herauf zn den Monographien20,21 

und dem Sammelwerke CUSHMANS2l! die Frage nach der Rechts
oder Linkswindung nicht einmal angedeutet ist. Daß trotzdem 
wohl in jeder Familie mit turbospiralem Gehäuse Rechts- und 
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J .. inksarten 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 schließen; sehr häufig aber zeigen verschiedene Ab
bildungen entgegengesetzten Windungssinn, ja gar nicht selten 
ist der Fall, daß derselbe Autor nebeneinander rechts- und links
gewundene Tiere der gleichen Art abbildet. 

So stellt BRADYS19Abb. 2 abc auf Tafel 95 "Pruncatulina praecincta 
KARRER" (eine der hier in Abb.22 wiedergegebenen sehr ähnliche Form), 
in a von oben, in b von unten, in c von der Seite gesehen, dar, wobei man 
bei oberflächlicher Betrachtung den Eindruck gewinnen könnte, als handle 
es sich stets um das gleiche Tier; bei genauerem Zusehen aber erweisen sich 
a und b als rechts-, c als linksgewunden. Auf der gleichen Tafel BRADYS 
sind noch weiter abgebildet: 

Pr. praecincta KARRER, 3 weitere Abbildungen, alle R (Fig.l), 
Pr. dutemplei d'ORB., 3 Abbildungen, a b R, cL (Fig. 5), 
Pr. 8p., intermediate form near Pr. haidingerii d'ORB., 3 Abbildungen, 

alle L (Fig. 6), 
Pr. haidingerii d'ORB., 3 Abbildungen, alle L (Fig. 7), 
Pr. pygmaea HANTKEN, 3 Abbildungen, alle L (Fig.9), 
Pr. pygmaea HANTKEN, 1 Abbildung, R (Fig. 10), 
Pr. robertsoniana BRADY, 3 Abbildungen, alle L (Fig.4), 
Pr. tenera BRADY, 3 Abbildungen, alle R (Fig. 11), 
Pr. tumidula BRADY, 4 Abbildungen, 1 L, 1 R; 1 L (?), 1 R (?) (Fig. 8). 
In allen diesen BRADyschen Originalfiguren (außer Fig.8) wird durch 

Hilfslinien der Anschein erweckt, als stellten je die 3 Einzelbilder einer 
Figur dasselbe Tier in verschiedener Ansicht dar; daß es sich aber in den 
Fällen, wo eine einzelne der jeweils zusammengehörigen Zeichnungen ab
weichenden Windungssinn aufweist, nicht um eine versehentlich spiegel
bildliche Abbildung handelt, erhellt aus den relativ häufigen Fällen, wo 
BRADY von derselben Art verschiedene und verschieden gewundene Indi
viduen bildlich wiedergibt, so ist z. B. das von BRADY auf Taf. 87, Abb. 4 abc 
in 3 Ansichten zur Darstellung gebrachte größere Exemplar von Discorbina 
rosacea d'ORB. rechtsgewunden, in 1 a b aber ist ein kleines Linksindividuum, 
abgebildet, während 1 c die seitliche Ansicht eines Rechtstieres darstellt. 
Die dieser gestaltlich äußerst ähnliche Art D. vilardeboana d'ORB. (Taf. 88, 
Fig.2) aber ist 3mal rechtsgewunden wiede:.:,gegeben. 

Diese willkürlich herausgegriffenen Beispiele geben von der 
Inkonstanz des Windungssinns bei Foraminiferen lebhaftes 
Zeugnis ab. CUSHMAN übernahm 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 StichpIObe zum 
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Beweis des amphidromen Charakters vieler Foraminiferen las ich 
aus einer Tiefsooschlickprobe (Material der D. Tiefseeexpedition, 
Stat. 83, Südatlantis, 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, 
daß innerhalb sehr vieler Foraminiferenarten mit turbo
spiralem Gehäuse der Windungs sinn amphidrom ver
teilt ist; zu vermuten ist weiter, daß unter diesen amphidromen 
sich auch razemische Arten finden, daneben aber besteht 
durchaus die Möglichkeit der Existenz von Arten monostrophen 
Charakters. Bezüglich der Vererbung oder Nichtvererbung des 
Windungssinns ist man auf Vermutungen angewiesen. Es könnte 
so sein, daß bei der Bildung der allerersten Kammern oft der 
Zufall den Ausschlag gibt, nach welcher Richtung die Aufwindung 
erfolgt, und daß alle späteren Kammern diesen einmal einge
schlagenen Sinn beibehalten; es kann aber auch der andere Fall 
zutreffen, daß 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 möglich. Bei solchen Verhältnissen wäre weiterhin be
greiflich, daß innerhalb der einzelnen Arten streng razemische 
Verteilungsweise gegenüber der amphidrom-nichtrazemischen weit 
seltener statthätte; denn ein einmal örtlich vorhandenes amphidro
mes Verteilungsverhältnis könnte höchstens durch geschlechtliche, 
kaum aber bei Vermehrung durch Teilung geändert werden. 

Als gesichert kann weiter gelten, daß im System der Foramini
feren, Roweit sich turbospirale Schalen finden, dem Windungssinn 
der Gehäuse gruppeninkonstante, vermutlich gruppenraze
mische Verteilung zukommt. 

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

* = mit ihren Basisflächen zusammengewachsene Tiere. 
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erstenmal Angaben in der CuSHMAN u. OZAwASchen Monographie 
der Polymorpkiniden (1930). Diese Autoren beschreiben: 

Rechts· Links· Arten mit Arten ohne Angabe des 

Gattung gewundene gewun- r- und I-ge- "Wlndungs"81nns (meist 

Arten" dene wundenen bl- oder trlserlale, seIte-
Arten Individuen ner slgmolde Arten) 

GuttuUna . 10 6 3 einige 
Sigmcmwrphina und 

Sigmoidella 24 22 - einige 
Polymorphina . - 2 - viele 
Glolndina . 1 (triserial) - - viele 
P8eudopolymorphina 1 - - viele 

Die intragenerelle Verteilung von Rechts und Links ist also 
etwa razemisch. Die Arten selbst sind vorzugsweise monostroph; 
als amphidrom** wurden nur angeführt: Guttulina irregulari8 
n'ORB. var. Nipponen8iB C. u. O. aus Japan (im Gegensatz zu 
den übrigen Varietäten dieser am weitesten verbreiteten Poly
morphinidenart, die rein rechtsgewunden sind), G. (Sigmoidina) 
pacijica C. u. 0., und G. (S.) 8ilVe8trii C. u. O. Ob "almost clock
wise" bei G. buUoide8 (R.) als schwach monostroph übersetzbar 
ist, mag dahingestellt bleiben. Erwähnenswert als Zeichen für 
die Bedeutung, die CUSHMAN dem Windungssinne beilegt, ist 
die Tatsache, daß die von ihm (1930) neugeschaffene Spezies 
Sigmoidella 8pecijica sich von der lange bekannten Art S. elegan
tiBsima fast nur durch den entgegengesetzten Windungssinn 
unterscheidet, daß ferner ein von CUSHMAN zu eben dieser Art 
gerechnetes inverses Individuum neuerdings28 als selbständige 
Art S. margaretae abgetrennt wurde. 

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

* Die CusJlMANsche RL-NomenkIatur weicht (vgl. Abb. 26) nur schein
bar von der in diesem Buche gegebenen ab. 

** CUSHMAN gibt an "rechts- oder linksgewunden"; in welchem Ver
hältnis, wird nicht gesagt. 
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besäßen und sich eine ähnliche RL-Verteilung wie bei der multi
loculinen Asymmetrie ergäbe. 

c) Heliozoa und Radiolaria. 

Die kugeligen, zentrisch symmetrischen Heliozoen weisen keinerlei 
Asymmetrien auf. 

Die Radiolarien sind vorwiegend radiär gebaut, doch gibt es viele 
abgeleitete Formen, die nur mehr eine Symmetrieebene besitzen; asymme
trische Formen aber fehlen. Zwar kann es vorkommen, daß dendritisch 
verzweigte Skeletanhänge, nicht aller- oder beiderseits gleichmäßig ent
wickelt, dem Tier ein asymmetrisches Aussehen verleihen, oder daß alle 
4 Strahlen einer Vierernadel verschiedene Länge besitzen, doch handelt es 
sich in diesen Fällen stets um fluktuierende Asymmetrien. Hingewiesen sei 
schließlich auf die Tatsache, daß auch bei Radiolarien (einige Larcoidea) 
planspirale Schalen vorkommen, und auf die zweiklappige Kieselschale der 
Phaeoconchia, deren beide Hälften in der Regel durch ein aus alternierenden, 
ineinandergreifenden Zähnen bestehendes Schloß miteinander verbunden 
sind. Auch hier sind Links- und Rechtsformen nicht unterscheidbar, da 
sowohl die Larcoidea wie die Phaeoconchia eine Symmetrieebene besitzen. -
HAECKERll führt (neben dem gelegentlichen Vorkommen spiraliger Schalen
bildung bei einigen Arten) an, daß bei einigen von ihm gefundenen Exem
plaren von Aulocero8 arbore8cen8 trigeminu8, 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 daß sämtliche Stacheln gleichsinnig asymmetrisch 
waren. Er verwendet diesen Befund als Beweis, daß bereits in einem ein
heitlichen Plasmakörper die Symmetrie oder Asymmetrie einer scheinbar 
unwesentlichen Struktur genotypisch "vorgebildet" sein muß. V\r eiter 
beschreibt HAECKER korkzieherförmige Ankerfäden bei verschiedenen 
Tripyleen. 

d) Zusammenfassung. 

Beginn schraubiger Aufrollung (anscheinend razemisch) bei 
den Thekamöben. - 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, außerdem poly
phyletisch der textularoide Typus. Alle turbospiralen, multi
loculinen und mehr als zweireihig-textularoiden Schalen sind 
asymmetrisch, die möglichen Rechts- und Linksformen existieren. 

Die Windungsrichtung der turbospiralen Gehäuse wurde bisher 
nicht berücksichtigt; sicher ist, daß 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 Gehäuse 
existieren. Bemerkenswert sind die HAEcKERschen anormal gleich
sinnig-asymmetrischen Stacheln bei Aulocero8. 

§ 8. Protozoa. Sporozoa. 
Bei den Sporozoen sind nur wenige Asymmetrien körperlicher Art der 

Erwähnung wert. Die Cnidosporidien besitzen Nesselkapseln mit schrau
big aufgewundenem Geißelfaden, doch liegen keine Angaben über den Sinn 
dieser Aufwindung vor. Vermutlich ist der Faden bald links-, bald rechts
gewunden (razemische Verteilung), doch ist die Möglichkeit, daß sich in 

Abb. 30. Spore von Lcn· 
tospora ovalis. (Nach 

DAVIS.) 

Abb.31. Eimcria sardinae (TMl
shan). Oocyste_ (Nach DOBELL 

aus REICHENOW, vereinfacht.) 

AlJb.32. Eimeria falcifor
mis (Eimer). Merozoiten
blindeJ. (Nach SCHUBERG 

aus REICHENOW.) 

einzelnen Fallen individuelle Konstanz herausgebildet hat, nicht aus
geschlossen·. Von Interesse wäre, zu wissen, ob bei den zweikapsligen 
Sporen der Myxosporidien (Abb. 30) die Aufwindung eine rein zufällige 
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 Eigentümlichkeit mancher wurmformiger Schizonten, sich gelegent
lich spiralig einzukrümmen, 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 beschränkten Raum möglichst zu erfüllen. In den 
seltenen Fällen, wo sich nur je ein Sporozoit in einer Spore befindet, ist 
die Aufwindung planspiralig bis schraubig (hierhergehörig 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 bestmöglichen 
Ausnutzung eines spindeHörmigen Raumes durch ein Paar zylindrischer 
Körper entspricht (Abb. 31). Ein Vergleich zahlreicher Abbildungen zeigt, 
daß der Sinn der Umwindung, ob rechts oder links, auch innerhalb derselben 
Oocyte ein willkürlicher ist, also razemischen Charakter besitzt. - Bis
weilen, wie bei Eimeria /alci/ormia (Abb. 32), sind auch die durch Schizo
gonie entstandenen 7-9 Merozoiten zu einem schraubig gedrehten Bündel 
vereinigt. 

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

Anhangsweise seien schließlich die "Elateren" der meist bereits zu den 
Pflanzen gerechneten Mycetozoen erwähnt, ziemlich dicke Fasern aus 
Zellulose, die in den Sporangien dieser Formen ein Gerüst bilden und deren 
Wand durch mehrere hintereinander verlaufende Schraubenfäden ver
steift ist. 

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

§ 9. Protozoa. Infusoria. 
Die Infusorien besitzen, nur wenige und meist ursprüngliche 

Formen ausgenommen, asymmetrischen Bau. Vorneweg sei so
gleich bemerkt, daß inverse Individuen einer Art niemals beob
achtet wurden, mit Ausnahme einer einzigen Population inverser 
Urceolaria Kor8chelti, 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 Täuschung sind, denn bei dieser Methode 
ist es in Anbetracht der ziemlichen Durchsichtigkeit der Infusorien 
meist schwer, Oberflächenstrukturen an die richtige, d. h. dem 
Beschauer zu- oder abgewandte Körperseite zu lokalisieren. Es 
soll hiermit nur behauptet werden, daß inverse Individuen bisher 
nicht beobachtet wurden, keineswegs aber, daß ihre Existenz 
unwahrscheinlich oder gar unmöglich ist. Denn abgesehen von 
den inversen Urceolarien, lassen einmal die Peritrichen (s. w. u.) 
und außerdem Rückschlüsse von anderen Tierklassen her die 
Vermutung zu, daß innerhalb der Ciliaten ebenso wie bei anderen 
Gruppen des Tierreichs Inversionen, wenn auch vielleicht nur 
in sehr geringer Häufigkeit, vorkommen, und nur der Umstand, 
daß, von spärlichen Einzelfällen 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, daß in
verse Individuen bisher unbeachtet geblieben sind. Bezüglich 
der Entstehung inverser Exemplare müßte die gleiche Mutmaßung 
wie im Falle der Foraminileren geäußert werden: daß Rechts
und Linksformen durch Teilung nur 1~ 
gleichartige Tiere erzeugen können, daß 
eine Inversion des Windungssinns, das 
Entstehen eines Rechts- aus einem -~---- 2 

Linkstier und umgekehrt, aber nur 
durch Zwischenschaltung eines Ge
schlechtsaktes oder mindestens einer 
Enzystierung möglich wäre. 

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

1. Schrauben bewegung. 
2. GrobeAsymmetrien derKör

pergestalt, die unabhängig von den 
sub 3 und 4 genannten Schraubenstruk
turen sind: z. B. die schraubige Kör
perform von Loxodes (Abb. 33) und 
anderen Arten; viele höhere, abgeleitete 
Gattungen von bizarrem Äußeren. 

3. Schraubige Oberflächen
strukturen : "Spiralige" Linien-, Fur
chen- oder Streifensysteme, mit ihnen 
parallellaufend die Hauptlinien des 
KLEINschen Silberliniensystems. Bei 

,/ 
Abb. 33. Loxodes sp. LInksschrau· 
bige Körpertorsion als Folge der 
Schraubenbewegung. Die PfeUe 
bedeuten die Bewegungsrichtung 
bei nichtrotierendem Gleiten 
(1 nach vorn, 3 nach hinten, 

2 Abwehrreaktion.) 

gehäusebildenden Formen schraubige Strukturen der Gehäuse. 
4. "Adorale Wimperspirale", eine oder mehrere schraubig 

verlaufende Reihen von Cilien meist auffallender Größe und be
sonderer Funktion, oft teilweise zu Membranen vereinigt, bis
weilen in einer besonderen Körpervertiefung (Peristom, Cyto
pharynx) gelegen. 

5. Schraubige 
Bild ungen: z. B. 
cellenstiel. 

intrazelluläre oder extrazelluläre 
schraubiger Makronukleus oder der Vorti-



44 Protozoa. Infusoria. 

Eine umfassende Darstellung über die Verbreitung dieser Merk
male innerhalb der Infusorien oder wenigstens innerhalb einer 
Untergruppe dieser Tierklasse sowie über deren gegenseitige Ab
oder Unabhängigkeit, die - sollte sie Wert besitzen - möglichst 
viele Arten der betreffenden Gruppe berücksichtigen müßte, 
fehlt derzeit noch völlig. Ein vom Verfasser in dieser Richtung 
vor einigen Jahren eingeschlagener Versuch scheiterte daran, 
daß damals eine einigermaßen sichere Bestimmung bei vielen 
Infusorienarten unmöglich war, ein Umstand, der inzwischen 

Abb. 34. a Modell des Parameciumkör
pers. Nach zahlreichen Umrißzeichnungen 
rekonstruiert. Rechtsgewundene Peristom-

furche. b Spiegelbild von a. 

Abb. 35. Sciadostoma difficiJe Kahl. Als 
Fortsetzung der rechtsgewundenen adora
len Zone zieht ein gleichfalls rechtsgewun
denes Schraubenband von Oillen viermal 

um den Kbrper. (Nach KAHL.) 

durch das im Erscheinen begriffene Werk von KAHL42 und dessen 
Versuche einer Revision der Ciliatensystematik behoben wird. 
Es kann daher im folgenden das wenige, was über die RL-Merk
male bekannt ist, nur in die Form einiger allgemeiner Richtsätze 
zusammengefaßt werden. 

Zuvor ist es zweckmäßig, die Stammesgeschichte der Infusorien 
in Kürze zu überblicken. Aus den primitiven Holophrya-ähnlichen Ur
formen, die eine eiförmig-rotationssymmetrische Gestalt besaßen, gehen 
zwei divergierende Äste hervor, die Schlinger und die Strudler. Die 
ersten bilden eine körperlich außerordentlich mannigfaltig gebaute Unter
gruppe der Holotrichen, ausgezeichnet durch einen sehr erweiterungs
fähigen Mund, der gewöhnlich geschlossen und dann fast unsichtbar ist 
und nur zur Nahrungsaufnahme geöffnet wird. Hier kommen in der Mund
region weder undulierende Membranen noch Schlundbewimperung vor. Der 
zweite Ast führt zu den Trichostomata (= strudelnde Holotricha), aus 
deren Grundformen die abgeleiteten Zweige der Hetero-, Hypo-, Oligo
und Peritrichen hervorgingen. All diesen Infusorien ist gemeinsam, daß 
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der Mund gewöhnlich geöffnet und die Nahrung in ihn hineingestrudelt wird; 
bestimmte Wimpern, die meist besondere Größe haben und untereinander 
zu undulierenden Membranen verklebt sein können, sind hier in den Dienst 
der Nahrungsaufnahme getreten. 

Alle RL-Merkmale der Ciliaten, die wohl ausnahmslos 
den Charakter einer Torsion besitzen, gehen letzten Endes 
ursächlich auf die sch·raubige Bewegungsweise zurück. 
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 Körpergestalt des Infusors tritt gegenüber 
den Wimperkräften fast völlig zurück, und nur insofern kann dem 
morphologischen Bau ein Einfluß auf die Schraubenbahn zu
gesprochen werden, als der Körper die Wimpern trägt und die 
resultierende Gesamtwimperkraft eines Tieres nicht allein durch 
die Richtung des Schlages der einzelnen Wimpern, sondern auch 
durch die Anordnung der Wimpern am Körper bestimmt wird. 
Weiter unterliegt es keinem Zweifel, daß die Schraubenbewegung 
als die für alle Mikroorganismen natürliche Bewegungsart vor 
allen konstanten körperlichen Asymmetrien vorhanden war, daß 
also diese Asymmetrien sich erst in Anpassung an die Schrauben
bewegung entwickelten. 

Bewegt sich ein Körper durch die Kraft seiner Wimpern in 
einer Schraubenbahn durchs Wasser, so wird - auch bei den 
veränderten Widerstandsgesetzen, wie sie für sehr kleine Organis
men Geltung haben, für die Wasser eine zäh-klebrige Flüssigkeit 
bedeutet - diese Bewegungsweise rückwirken auf seine Körper
gestalt, der Zellkörper wird "abgeschlüfen", deformiert, wodurch 
wieder infolge der räumlich veränderten Anordnung der Cilien 
der Charakter der Schraubenbahn um ein geringes verändert 
wird, und so dauert das Wechselspiel fort, bis die Zelle diejenige 
Gestalt angenommen hat, die - bei Rücksicht auf die Grenzen 
des Anpassungsvermögens im Einzelfalle - unter den gegebenen 
Umständen, d. h. vor allem bei der gegebenen Weite und Win
dungshöhe der Schraubenbahn - die optimale ist: den geringsten 
Wasserwiderstand verursacht. Nur durch die Schrauben
bewegung kommt ein Anlaß zur Torsion an den Ciliaten
körper heran und daraus muß notwendigerweise gefolgert 
werden, daß jede an einem Infusorienkörper zutage tretende 
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linksschraubige Struktur verursacht ist durch eine links-, eine 
Rechtsstruktur durch eine rechtsschraubige Bewegungsweise. 

Abb. 36a. Perisplra 
ovum Stein. 

a 

b 

Abb. 37. a Silberlinien· 
merUlane bei Proro· 
don. b SilberlinIenme
ridiane bei Plaglopyla. 

(Modlf. n. KLEIN). 

Abb.86b. Abb. 86c, d. Dlceras blcornls Kahl. 
Perlsplra Hp. 

Abb. 38a. Trlchospira 
dextrorsa Roux. (Nach 

KAHL.) 

/ /. 

/// 
: /:./ /' .. . 

: / /' /~ " 

Abb.38b. Schema des Verlaufs 
der SilberlInien bei Trlch08plra 
dextrorsa. (Mund = vorderes 
Ende sowie das hintere Ende der 
SIlberlInien liegen auf der ab· 
gewandten Seite.) (Nach KLEIN.) 

So könnte man vermuten, daß jedes Tier mit körperlicher Links
struktur sich auch linksrotierend bewegen muß und umgekehrt, 
doch widerspricht dem bereits die Tatsache, daß bei allen Arten 
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einer "spiraligen" Gattung die körperliche Torsion gleichsinnig 
verläuft, daß 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 genügend Beweise beigebracht werden, 
daß ähnlich wie beim Schneckengehäuse auch hier Inversionen 
des Bewegungssinns gar nicht selten sind, ja daß hier wie dort 
auch, zeitlich hintereinander, doppelte Inversion vorkommt. 
So kann die obige Folgerung weiter dahin präzisiert werden, daß 
jede linksschraubige Struktur eines Infusors ursächlich 
bedingt sein muß durch eine einstmalige linksschrau
bige Bewegungsweise, und daß, dreht die betreffende 
Art sich derzeit nach rechts, eine Inversion des Be
wegungssinns stattgehabt haben muß. In anderen Worten 
kann man auch sagen: Hat sich durch ursprünglich linksschrau
bende Bewegung innerhalb eines Stammbaumastes einmal eine 
körperliche Linkstorsion herausgebildet, so behalten alle späteren 
Abkömmlinge dieses Astes die Linkstorsion bei, auch wenn sie 
längst zur gegensätzlichen Bewegung übergegangen sind, und 
Entsprechendes gilt jeweils im umgekehrten Falle. 

über den Windungssinn der Schraubenbahn bei den 
Ciliaten sei (§ 38, vgl. den dort gegebenen Stammbaum) vorweg
genommen, daß, soweit bisher Beobachtungen vorliegen, bei den 
primitivsten Formen, den Holophryiden, Links- und Rechts
schraubung etwa gleichmäßig über die Arten verteilt sind, daß 
bei den Schlingern überhaupt jedoch die Linkswindung bedeutend 
überwiegt, so daß das RL-Verhältnis der Holophryiden vielleicht 
nur zufälligen und vorläufigen Charakter besitzt. Bei den stru
delnden Holotrichen ist die Verteilung inkonstant, doch 80, daß 
innerhalb jedes Seitenzweiges des Systems (Familie oder Familien
gruppe) Rechts oder Links weitaus überwiegt, und in summa 
ist auch hier die Linksdrehung in Majorität. Hetero-, Oligo- und 
Hypotrichen (ausgenommen die Aspidiscinen) zeigen fast aus
nahmslos Linksbewegung, die Peritrichen und die Aspidiscinen 
(eine kleine selbständige Untergruppe der Hypotrichen) fast aus
schließlich Rechtswindung. 

Eine schraubige Krümmung des gesamten Körpers, 
entsprechend Punkt 2 der obigen übersicht über die RL-Merk
male der Infusorien, findet sich z. B. bei Lionotus diapoonus und 



48 Protozoa. Infusoria. 

Loxodes rostrum (Abb.33) unter den Schlingern596, wo im ersten 
Falle Rechtstorsion des Körpers mit Rechtsschraubung der 
Schwimmbahn, im zweiten Linkstorsion mit Linksbahn korrespon
diert; auch unter der Gattung Pror08on finden sich Individuen, 

Abb.40a. Metopus contortus. Rechtsschraubige Verdrehung 
des Korpers infolge extremer Weiterbildung von PeristoUi 

und adoraler Zone (adzo). (Nach WETZEL.) 

Abb. 39. Spl rozona cau· 
data Kahl. (NaehKAHL.) 

Abb. 40b. Metopus eon· 
tortus Lev. (Nach KAHL.) 

die gleichsinnig zu ihrer Schwimmbahn verbogen sind. Bei den 
strudelnden Holotrichen ist die Schwimm bahn insofern auf die 
allgemeine Körperform von Einfluß gewesen, als die Mundöffnung 
ausnahmslos auf diejenige Körperseite verlagert wurde, die der 
Schraubenachse zugewandt ist596, und wiederum ist dies ein 
Ergebnis der Wechselwirkung zwischen Schraubenbahn und 
Körperform : In dem Maße, in dem die Mundöffnung auf die der 
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Schraubenachse zugekehrte Seite des Tieres rückte, wurde die 
gegenüberliegende (= Dorsal-) Seite mehr konvex, daher cilien
reicher und schlagkräftiger, die Ventralseite hingegen dadurch, 
daß die Mundcilien nichts mehr zur Lokomotion beitrugen, 
schlagschwächer, so daß nach rein physikalischen Gesetzen - die 
schlagstärkere Seite muß außen sein - der Mund der Schrauben
achse sich zukehren mußte. - Bei den äußerlich stark tordiert 

Abb. 41. Tropidoatractus acuminatus Lev. 
( = Metopus cuspidatus Pen.) (Nach KAHL.) 

Abb. 42. Caenomorpha medusula Pcrty. 
(Nach KAHL.) 

erscheinenden Angehörigen der Gattungen Perispira (Abb. 36), 
Diceras (Abb. 36) u. a. handelt es sich zweifelsohne um eine 
exzessive Weiterbildung der weitverbreiteten "spiraligen" Ober
flächenskulpturen, bei den Metopiden (Abb. 40, 41) und Oaeno
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 Oilien*, die 
"adorale Wimperspirale", die bei diesen Gruppen ausnahms-

• Die zum Teil miteinander zu Membr~nen usw. verklebt sein können. 

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 ausschließ
lich der Nahrungsaufnahme dienen; sie sind, bisweilen in eine 
als Peristom bezeichnete Furche oder Vertiefung eingesenkt, in 
zum Munde führenden Reihen angeordnet, erzeugen einen dorthin 
zielenden Wasserstrom, oder sie führen, zu Membranen vereinigt, 
weiter in den "Ösophagus" hinein. Wie aus Abb.34 erkennbar 
ist, besitzt bei Paramecium das Peristom eine deutlich schraubig 
rechtsgewundene Form, und nach BULLINGTON593 soll für 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 ist596 und manche seiner Angaben 
außerdem von zweifelhaftem Werte sind**, so scheint doch dieses 
Teilergebnis der BULLINGTONSchen Untersuchungen richtig zu 
sein, zumal in vielen vom Verfasser gemachten Stichproben die 
Rechtswindung bestätigt werden konnte. Daraus würde folgen, 
daß die ursprüngliche Schraubenbewegung der strudelnden 
Infusorien eine rechtssinnige war. Und in der Tat kann man 
sich an einem ModellS von Paramecium leicht überzeugen, daß 
der Bewegungswiderstand bei der Rechtsrotation geringer ist 
als bei der Linksrotation. Wenn ein Paramecium sich aber nor
malerweise nach links dreht, so muß eine Bewegungsinversion 
stattgefunden und für diese mit Energieverlust verbundene 

• DerRichtungsverlauf dieserWimperzone wurde in der Literatur bisher 
meist als linksgewunden bezeichnet, infolge fälschlicher übertragung der 
Nomenklatur über 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 möglich, daß neuerdings un
abhängig voneinander REICHENOW24, KAHL'B und ZICK49 die Bezeichnung 
rechtsgewunden propagierten, weil es bei einem zum Mund führenden 
Organell angemessen erscheine, "das aborale Ende als Anfang zu betrachten". 
Weil es sich in Wirklichkeit um eine Schraubenlinie, deren Windungssinn 
von der Stellung des Beobachters unabhängig ist, handelt, erscheint diese 
überlegung überflüssig, insofern aber begrüßenswert, als die Bezeichnung 
"rechtsgewunden" für die Richtung der adoralen Zone dieser Ciliaten
gruppen bereits vorbereitet wurde . 

•• Vor allem ist zu vermuten, daß 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, daß Paramecium 
während des Schwimmens nur einen ganz schwachen Nahrungs
strudel erzeugt, der aber insofern für die Orientierung über den 
Nahrungsgehalt des umgebenden Mediums genügt, als die in 
den dauernd auf das Peristomfeld auftreffenden Wasserproben 
enthaltenen Nahrungspartikelchen beim Auftreffen auf dieses 
"festgehalten" und ihm entlang dem Munde zugeführt werden. 
Der Nachteil, den die Schraubenform des Peristomfeldes zugleich 
mit dem Vorteil verminderten Wasserwiderstandes bei der Be
wegung mit sich brachte, war der, daß je idealer das Peristomfeld 
der Schraubenbewegung angepaßt war, um so weniger Partikel· 
chen auf dieses trafen, weil jede Wasserprobe längs 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 gewissermaßen seinem 
Nahrungsstrudel entgegen durchs Wasser und kontrolliert bei 
gleichem Weg viel größere Wassermengen, was' gleichfalls im Mo
dellversuch demonstriert werden konnte. Einen diesem gleich
artigen Gedankengang hat neuerdings ZICK49 am Beispiel der 
Urceolaria Korschelti aufgestellt. Und eine weitere Stütze für 
diese Ansicht ist die, daß Paramecium nur in einem Falle zur 
"naturgemäßen" früheren Bewegung zurückkehrt, wenn man -
wie ALVERDES zuerst beobachtete - die Viskosität 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 könnte, ein Vergleich, der deswegen 
nicht sehr absurd ist, weil Wasser für Tiere von Infusoriengröße 
ein Medium von außerordentlich hoher Viskosität bedeutet698• 

- 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
führt, und bisweilen, bei isolierten Gattungen oder Arten einzelner 
solcher Gattungen, hat eine zweite Bewegungsinversion - zurück 

4* 



52 Protozoa. Infusolia. 

zur Rechtsdrehung - stattgefunden (A8pidi8cinen). Merk
würdig aber ist die Stellung der Peritrichen (Urceolarina 
und Vorticellina), die als völlig 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 BÜTscHLISchen Hypo
these, die im übrigen noch an gewissen Stellen der Revision 
bedarf, beipflichten und muß dann als weitere Zusatzhypothese 
anfügen, daß nach Ausbildung der definitiven Wimperspirale alle 
Formen nochma~s ihre Bewegung invertierten - oder man kann, 
wenn man sich an die inverse Urceolaria ZICKS erinnert, meines 
Erachtens mit gleicher oder noch größerer Berechtigung die weit 
einfachere Annahme machen, daß ebenso wie gewisse links
gewundene Schneckenfamilien die Peritrichen von einer 
inversen Form ihren Ausgang genommen haben. Dabei 
bleibt BüTscHLIs weitere und sicher berechtigte Annahme, daß 
die Peristomscheibe der ja zweifellos aus hetero-hypotrichen. 
ähnlichen Urformen hervorgegangenen Peritrichen der Ventral
seite dieser Formen entspreche, völlig unbelührt. 

Die als Streifung, Furchung oder Rippung zutage 
tretende Oberflächenskulptur des Infusorienkörpers beruht ur
sächlich nur auf der reihenweisen Anordnung der Wimpern48• 

Bei der Mehrzahl aller Oiliaten sitzen diese in Furchen, dazwischen 
verlaufen erhabene Leisten, und nur selten ist es umgekehrt, daß 
die Oilien auf den Leisten inserieren. Diese Hauptliniensysteme 
ziehen immer, wenn auch bisweilen schwach oder stärker "spiralig" 
gedreht, vom Vorder- zum Hinterende des Tieres; andere, bei 
regelmäßiger Wimperanordnung sekundär hinzutretende, diese 
ersten unter bestimmtem Winkel durchkreuzende Liniensysteme 
sind für das Folgende ohne Bedeutung. Gleichsinnig mit diesen 
Wimperstreifen verlaufen auch die im Ektoplasma gelegenen 
Basalkornfibrillen, die Hauptlinien des KLEINschen Silberlinien
systems43, und ebenso nach WETZEL48, zumindest bei ursprüng
lichen Verhältnissen, die Myoneme. Unabhängig von dieser 
Streifung aber sind die durch die gleichzeitig schlagenden Oilien 
gebildeten Reihen, die ja auch je nach der Bewegungsart des 
Tieres verschieden sind. - Diese Oberflächenstreifung ist an fast 
allen Infusorien bei mikroskopischer Betrachtung wahrnehmbar. 
Sie verläuft 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 häufiger als bei den Strudlern - findet sich eine schwächere 

ALL. 43. Lacrymaria Vl'J"' 
mlcularls Mull.·Ehrbg. 
Kontrahiert und dann 
stark IInk.gefurcht. (Nach 

KAHL.) 
Abb.44a. Placus luciac 
Kahl, schraubig rechts ge· 

streift. (Nach KAHL.) 

Abb. 46. Spirostomum a m
biguum, kontrahiert. 

(Nach DOFLEIN.) 

Abb. U b . I'lacus strla
tus Cohn. desgl. (Nach 

KAHL.) 

Abb. 47. Colpoda renifor
Olis. (Nach KAHL.) 

oder stärkere schraubige Drehung des Streifensystems, die auf 
eine Torsion des ganzen Körpers hinweist (Abb.38, 43-45) . 
Auch für die Entstehung dieser Torsion muß die schrau
bige Bewegung als einzige mögliche Ursache angenom
men werden, und zwar kann, wie eine theoretische Überlegung 
ergibt, offenbar auf 3 Wegen eine solche Torsion bewirkt werden: 
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einmal wird, wenn der Körper 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
fluß der Schraubenbahn der ursprünglich apikal gelegene Mund 
an eine andere, dieser Fortbewegungsart günstigere 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 schließlich könnte bei 
solchen Formen, die einen ziemlich drehrunden, spindelförmigen 
Körper mit tordiertem Liniensystem aufweisen (Abb. 45), die 
schraubige Bewegung den Anreiz zur Torsion gegeben haben, 
ohne daß daraus ein wesentlicher Vorteil für das Tier erwuchs, 
d. h. dieser dritte Fall wäre der allgemeinbiologischen Erfahrung 
zu subsumieren, daß bisweilen eine aus bestimmter Ursache 
und zu bestimmtem Zwecke aufgetretene morphologische Tendenz 
sich selbständig, über die erstrebte Grenze des Zweckmäßigen 
hinaus, oft bis zum Exzessiven und Widersinnigen weiterbildet. 
Diese Tendenz muß ja auch für alle jene Fälle verantwortlich 
gemacht werden, wo eine Wimperreihe in mehreren engen Win
dungen den Körper umzieht (Sciadostoma difficile, Abb. 35) oder 
wo die Schraubungstendenz sich bis zum Bizarren gesteigert bat 
(Perispira, Diceras, Abb.36). - Während der erste der drei 
genannten Entwicklungswege leicht verständlich ist und am 
schraubigen Objekt ohne weiteres nachgeprüft 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: 
Rückt der Mund ohne wesentliche Drehung von der Spitze längs 
eines Meridians auf die Seitenfläche des Tieres (Plagiopyla) , so 
folgen ihm die Silberlinien (= Wimperreihen, Abb.37b). Würde 
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 
käme ein schraubiger Verlauf der Silberlinien zustande. Oft wird 
eine Verlagerung des vorderen Silberlinienpoles aus morpho
mechanischen Gründen eine solche des hinteren Poles nach 
sich ziehen, so daß am ganzen Körper eine Schraubenstruktur 
entsteht. 
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Der Richtungssinn der Körperstreifung wurde bisher nur von 
KAHL genügend berücksichtigt, 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 Anführung 
des GenusnameDB genügt. 

Holophrya, Balanophrya, Urotricha 
Pla tyophrya 
Stephanopogon 
Placus .. 
Chaenia 
Lacrymaria 
Enchelys . 
Tiarina .. 
Dactylochlamys 
Mesodinium. 
Acropisthium 
Spathidium 
Perispira .. 
Diceras ... 

li 
li 
re 
re 
li 
li 
li 
li 
li 
li 
li 
li 
li 
li 

mittelstark 

stark 

stark 
stark 

Abb.44 

Abb.43 

Abb.45 

Abb.36 
Abb. 36 

Diese Tabelle zeigt, daß außer Placua und Stephanopogon alle Arten 
körperliche Linkstorsion aufweisen, was auf ursprünglich links
rotierende Bewegung der prostomen Ciliaten schließen läßt. Und 
weil gerade die primitivsten Gattungen unter diesen, Holopkrya und Pro
rodon, und ferner die Mehrzahl der schlingenden Infusorien überhaupt sich 
noch heute in diesem Sinne bewegen, weil schließlich Linksbewegung und 
Linkstorsion des Körpers bei den Vorfahren der Ciliaten, den Flagellaten, 
noch heute allgemein verbreitet ist, muß in dieser Linksstruktur der Pro
stomier ein primäres, ursprüngliches Merkmal gesehen werden. 

Bei den höheren Formen der Holotrichen ist eine solche "spiralige" 
Streifung weitaus seltener, sie erstreckt sich dort, wo sie vorhanden ist, 
auch keineswegs immer auf den ganzen Körper; oft macht ein Infusor bei 
Betrachtung von einer Seite einen stark gedrehten, von der anderen einen 
völlig untordierten Eindruck. Sogar bei der stark verdrehten TrichOBpira 
deztrorsa (Abb. 38) verlaufen die Streifen der aboralen Seite rein meridonal, 
während die der Oralseite stark linkssinnig verbogen sind. - Unter den 
Trachelinen folgen bei Lionotua und Lox0de8 (s.o.) die Streifen mehr oder 
wenig der zur Bewegung gleichsinnig schraubigen Körperform, der etwa 
drehrunde Dileptua ist, in übereinstimmung mit dem rechtsschraubigen 
Schwimmen, auch rechtsgestreift. 

Die etwas abseits stehende Familie der Pleuronemiden (Lembua, 
Balantiopkorua, Cyclidium, Cyrtolopkorua) ist die einzige unter den strudeln· 
den Holotrichen, bei der die Körpertorsion dort, wo sie ausgeprägt ist, sich 
über den ganzen Körper erstreckt; der TorsioDBsinn ist hier einheitlich nach 
links, über die Bewegung der tordierten Arten nichts Hinreichendes be-
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kannt·. Die übrigen strudelnden Holotrichen zeigen die Körperstreüung 
recht unvollkommen ausgeprägt: zwar verlaufen überall dort, wo ein deut
liches, rechtsgewundenes Peristom wahrnehmbar ist, die Streifen bzw. 
Silber linien diesem parallel, also gleichfalls rechtsgewunden, am übrigen 
Körper aber ist von schraubiger Streifung selten etwas zu sehen. Fast ge
winnt man den Eindruck, als ob ihre Vorfahren unter den Schlingern ent
weder, wiewohllinksum rotierend, körperlich ungedreht gewesen waren oder 
daß als Folge der rechtsdrehenden Periode, die für die Entstehung des Peri
stoms bzw. der Mundcilien angenommen werden muß, die vorhanden ge
wesene Linkstorsion des Körpers sich rückbildete. Mit Sicherheit ist an
zunehmen, daß bei allen höheren Ciliaten, wo heute eine schrau
bige Streifung, Bewimperung oder Verdrehung des Körpers 
wahrnehmbar ist, diese eine spätere Erwerbung darstellt und mit 
der ursprünglichen Linksstreüung nichts zu tun hat. Bei SciadoBtoma 
(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), einschließlich der urtümlichen Bryophrya, und von 
Trich08pira (Abb.38) aber stellt offenbar eine Neuerwerbung dar, doch 
liegen über die Mundbewimperung dieser Formen noch keine hinreichenden 
Angaben vor··*. - Bei den Hypotriehen tauchen gleichfalls gelegentlich 
Gattungen mit linksgewundener Cirrenanordnung am Körper auf (Sticho
tricha und Verwandte). 

Zusammenfassend ergibt sich bei allen höheren Ciliaten: 
schraubige Oberflächenstrukturen selten und, wo vorhanden, 
meist unvollkommen am Körper ausgeprägt; die wenigen Fälle 
deu tlicher Spiralstreifung en tweder in genetischem Zusammen
hang mit der Ausbildung der Mund- (Peristom-)Cilien oder eine 
sonstige Neuerwerbung, jedenfalls unabhängig von der Links
struktur der ursprünglichen Prostomier; Torsionssinn unein
heitlich. 

Die Peritrichen, mit gegenüber den anderen Infusoriengruppen in
verser adoraler Zone und inversem Bewegungssinn, nehmen eine gewisse 
Sonderstellung ein, Oberflächenstrukturen sind bei ihnen kaum ausgeprägt. 
Der mutmaßlichen Entstehung dieser Ordnung aus inversen Exemplaren 
"normaler" Vorfahren wurde bereits weiter oben gedacht. Gerade dieser 
Umstand läßt, zieht man die Befunde an anderen Tiergruppen zum Ver
gleich heran, eine gewisse Labilität des Windungssinnes erwarten, und des
halb gewinnt die Tatsache, daß gerade hier inverse Individuen, die Urceo
larien ZICKS, beobachtet wurden, besondere Bedeutung. Es handelte sich 

* Lembus bewegt sich links-, Cyclidium rechtsschraubig . 
• * Bei BÜTSCHLI, Taf. 67, ist - offenbar irrtümlich - ein kontrahiertes 

Sp. linksgestreift dargesteIlt. 
*** EvtI. 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 außer der in· 
verssinnigen Bewegung, die zu ihrer Entdeckung führte, auch Inversion des 
Körpers, 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 Körperachse 
gestelltes Peristom, das von einer schraubigen, einen Trichter 
bildenden Membran umgeben ist. Diese Membran ist bei der 
bekanntesten Art, Spirochona gemmipara des Süßwassers, rechts-

1:, ~~~ 
" '" . ~: .... ' .• '~: 

abc d e 
Abb. 48. a Spirochona elegans Sw. Rechtsgewundenes Exemplar. b Dieselbe Art. Links· 
gewundenes Exemplar. c 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 jüngster Zeit SWAR. 
CZEWSKy 47 neue Arten aus dem Baikalsee, die bezüglich der 
Aufwindungsweise der Membran fast alle möglichen Verteilungs
modi von Rechts und Links aufweisen : 

a) Membran bei allen Individuen rechtsgewunden: Sp. pusilla. 
b) Membran bei 50% dcr Individuen rechts., bei 50% links. 

gewunden: Sp. simplex, elegans*. 
c) Membran bei der Mehrzahl der Individuen rechts·, bei 

einigen linksgewunden : Sp. globulus. 
d) Membran bei allen Individuen linksgewunden : 8p. patella. 
e) Membran beiderseits, und zwar gegensätzlich dngerollt, 

entweder einen rechtsgewundenen Trichter und eir.e Röhre 
(Hp. elegantula, tuba) oder zwei getrennte gegensätzlich gewundene 
Trichter bildend (Hp. 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 
sekundär betrachtet, hätte man in den Links- bzw. Rechtstieren 
von bund c totale Inversion des Zellkörpers 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 über die 
Verteilung des Windungssinns gefunden werden; den Abbildungen 

Abb.49a. Codonellop
sis tesellata (Brandt). 
Der offenbar abge
brocheneAufsatz hißt 
die LInkswindung der 
"Spiralleiste" deut-

lich erkennen. 
(Nach BRANDT.) 

Abb. 49b. Codonel
lopsis biedermannl 
(Brandt). Flache 
"Spiralleiste" im 
Aufsatzteil des Ge· 

häuses. 
(Nach BRANDT.) 

Abb. 50a. Xystonel-
lopsis armata 

(Brandt). Rechts
schraubige Hochfal
ten am Gehäusehin-

terende. 
(Nach BRANDT.) 

Abb. 50b. SaJpln
gella acumlnata JÖrg. 

Linksschraubige 
Hochfalten am Ge. 

häusehlnterende. 
(Nach BRANDT.) 

andererseits muß man gerade hier mit besonderem Mißtrauen 
gegenüberstehen. 

Schließlich bietet das peritriche Zoothamnium arbu8cula in 
seinem Verzweigungsmodus ein weiteres RL-Merkmal dar: 
Jede Kolonie bildet einen sehr gesetzmäßig gebauten neunstrahligen 
Stern, der jedoch infolge der eigenartigen Aufeinanderfolge der 
Einzelzweige asymmetrisch ist, so daß Links- und Rechtskolonien* 
unterscheidbar sind. FURSSENK036 berichtet, daß in seinem sehr 
reichhaltigen Material beide Koloniensorten gleich häufig 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 Gehäuse ausgezeichnet ist und 

* Links und Rechts sind hier willkürlich definiert. 
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die meisten Vertreter im Meere besitzt. Als RL-Merkmale dieser 
Gruppe kommen außer der Bewegungsweise mannigfache Schrau
benstrukturen an den Gehäusen in Betracht. Von solchen Struk
turen lassen sich nach BRANDT32 unterscheiden: 1. "echte" oder 
"unechte Wulstspiralen« (zweckmäßiger vielleicht: Spiralwülste) 
am Mündungsrand; 2. schraubige Versteifungszüge oder 
Leisten in der Wand des Gehäuses, bald flach, bald steil ver-
laufend, am ganzen Ge
häuse vertreten (Abb. 51) 
oder auf dessen Mün
dungsteil beschränkt 
(Abb. 49); 3. steil
I:Ichraubige Hoch
falten, die sich über 
den ganzen Körper er
strecken und diesem ein 
tordiertes Aussehen ver
leihen (Abb. 52), und 
4. schraubige Hoch
falten am Hinter
ende des Gehäuses, 
die bald nur wenig aus
geprägt sind, bald aber 
einen mit einer Schiffs
schraube vergleichbaren 

Abb. 51. Coxlwlla pseudo· 
annulata Brandt. Links
gewundene "Spiralleiste" 

am ganzen Gehause. 
(Nach BRANDT.) 

Abb. 52. Rhabdonella co
nica Kofoid. Hochfalten
system, linkstordiert am 
Hauptteil des Gehäuses, 
schwach rechtstordiert 
am Hinterende. (Nach 

BRANDT.) 

Anhang bilden können (Abb. 50). Eine Übersicht über die sehr 
große Zahl der Arten führt zu dem Ergebnis, daß die ersten drei 
der genannten Strukturen übereinstimmend linksgewunden 
sind. Nirgends finden sich Angaben über die Existenz amphi
dromer Arten oder das Vorkommen inverser Individuen, indessen 
beschreibt KOFOID 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 Größe unterscheiden. Dieses übergangslose Auf
treten invers gestreifter Formen läßt die Vermutung, daß es sich 
hierbei um Abkömmlinge 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 bt-reits bei diesen 
die Linkswindung der Schraubenbahn ebenso allf,omein verbreitet 
gewesen sein muß, wie es bei den heute lebenden Angehörigen 
dieser Gruppen der Fall ist, so könnte man einen ursächlichen 
Zusammenhang zwischen Bewegungs- und dem Schraubungssinn 
der morphologischen Strukturen vermuten. Für die Formen vom 
Rhabdonellatypus (Abb.52) mit steilen Schraubenlinien und 
tordiertem Aussehen kann ein solcher Zusammenhang auch 
als wahrscheinlich gelten, in allen übrigen Fällen jedoch, wo sich 
das Gehäuse gewissermaßen aus einem flach ansteigendem Schrau
benband zusammensetzt (Abb.51), wird dieser Bau in erster 
Linie darauf zurückzuführen sein, daß das Längenwachstum der 
Gehäuse durch ein "spiraliges" Wachstum dieses Bandes vor sich 
geht35, und es muß dahingestellt bleiben, ob die Linkswindung 
dieses Zuwachsbandes ursächlich auf die Schraubenbahn zurück
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. BRANDT auf Taf. 66, 2-4 3 Indi
viduen von TintinnU8 acuminatu8 CLAP. u. LAcHM. (= Salpingella ac. JÖRG. 
nach KOFOID 44) ab, 2 mit Links- und 1 mit Rechtswindung der Hochfalten, 
während die einzige Skizze KOFOIDS gleichfalls Rechtstorsion zeigt. Ebenso 
ist BRANDTS T. undatu8 (= S. undata [JÖRG.] nach KOFOID) auf Taf. 67, 3a, 
rechts-, sein T. u. var. unguiculata (= Salpingacantha unguiculata [BRANDT] 
nach KOFOID) linksgewunden. Bei den meisten übrigen Arten stimmt inner
halb der Art der Windungssinn überein, ein Überblick über die Tintinnodeen 
mit tordiertern Hinterende aber zeigt, daß Links- ne ben Rechtswindung 
mit Überwiegen 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 läßt, 
erscheint auch das Vorkommen amphidromer Arten als durchaus möglich. 
Offenbar handelt es sich bei den "abdominalen" Hochfalten im Gegensatz 
zu den übrigen Schraubenstrukturen um Bildungen sekundären, nachträg
lichen Charakters, entstanden zu einer Zeit, wo der ursprünglich einhe~t
liehe Bewegungssinn sich in Links- und Rechtsschraubung aufgespalten 
hatte. Dafür spricht auch die Tatsache, daß BRANDT von 2 Ptychocylis 
spiralis (FoL.)-Exemplaren (= Rhabdonella conica n. sp. nach KOFOID) Ab
bildungen gibt, bei denen der Windungssinn der Gehäusestreifung (links) 
von dem der abdominalen Hochfalten (rechts) verschieden ist, obwohl beider 
Liniensysteme ineinander übergehen (Abb. 52). - BRANDT, KOFOID und 
alle Nachfolger außer JÖRGENSEN 37 sprechen diesen schraubigen Leisten des 
Hinterendes eine große Bedeutung für die Lokomotion der Tiere zu. "Die 
Spiralleisten werden etwa wie eine Schiff[schraube wirken müssen, sobald 
das Tier ... um s~ine Längsachse rotie:t. Sie werden also die geradlinige 
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Fortbewegung des Tieres in außerordentlichem Grade unterstützen und be
schleunigen. Ist die Hülse erst ... in Bewegung versetzt, so wird sie in 
ähnlicher Weise wie ein ... abgeschossener Torpedo sich noch ein langes 
Stück durch die hinten befindliche Schraube fortbewegen. Für das Tier 
resultiert daraus eine erhebliche Kraftersparnis" (BRANDT32). Diese Aus
sagen müssen indessen beträchtlich eingeschränkt werden. Denn für kleine 
Organismen bedeutet infolge veränderter Widerstandsgesetze Wasser ein 
Medium sehr hoher Zähigkeit; so beträgt z. B. für ein mit Maximalgeschwin
digkeit (3 mm/sec) schwimmendes Paramecium die "Auslaufstrecke", d. i. 
diejenige Strecke, um die es nach plötzlichem Aufhören der Cilientätigkeit 
vermöge der seinem Körper innewohnenden kinetischen Energie sich noch 
weiterbewegt, bis es vollständig zum Stillstande kommt, nur 11/ 2 fl (LUD
WIG 698). Weiter spielt die für Lokomotion verausgabte Energie im Rahmen 
des Energiehaushaltes der Zelle überhaupt keine Rolle, sie beträgt bei In
fusorien im Mittel vielleicht 1 % des gesamten Energiekonsums698• Un
abhängig hiervon aber bleibt diejenige Behauptung BRANDTS zu Recht be
stehen, daß der Bewegungswiderstand eines schraubig schwimmenden Tieres 
bei zweckmäßig tordiertem Hinterende um ein geringes kleiner als bei ge
radem ist, doch wird es sich bei dieser schraubigen Verdrehung ähnlich wie 
bei der anderer Infusorien (s.o.) um eine passive Deformation des Gehäuses 
als Folge der schraubigen Bewegungsweise handeln, wobei in manchen Fällen 
die schraubige Tendenz sich vielleicht selbständig weiterbildete, beides un
geachtet des winzigen physiologischen Vorteils, den die Schraubung in 
Form einer Energieersparnis mit sich brachte. 

Über die Bewegungsweise der Tintinnodeen ist wenig be
kannt. Zu vermuten ist, weil sie zu den Hetero- bzw. Oligotrichen 
gehören und außerdem vorwiegend körperliche Linkstorsion 
zeigen, zumindest ursprünglich eine linksschraubige Bewegungs
weise ; für die Arten mit rechtsgedrehtem Hinterende ist nach
träglicher Übergang zur Rechtsschraubung wahrscheinlich. Wenn 
Beobachter mitteilen, sie hätten Tintinnodeen "vorwärts wie 
rückwärts als auch nach beiden Seiten drehend sich bewegen" 
gesehen (MERKLE46), manche Tiere nur vor-, andere nur rück
wärts usw., so läßt sich aus solchen Angaben kaum ein Schluß 
ziehen, zumal gerade bei den drehrunden Tintinneen optische 
Täuschungen sehr leicht möglich sind und sich der Drehungssinn 
nach beiden Seiten z. B. auch auf die Vor- bzw. Rückwärts
bewegung beziehen kann, da ja bei den bisher darauf untersuchten 
Ciliaten sich bei Bewegungsumkehr auch der Torsionssinn inver
tiert. 

Eine Zusammenfassung über die RL-Merkmale der Infu
sorien wird am Ende des nächsten Paragraphen (im Anschluß an 
diejenigen der Flagellaten) gegeben. 
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§ 10. Protozoa. Flagellata. 
Die Flagellaten, ohne Zweifel die ursprünglichste Gruppe 

der Protozoen und des Tierreichs überhaupt, sind hier aus didak
tischen Gründen 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 
häufig und auch zu weniger vollkommel.ler Ausbildung gelangt 
sind als bei jener höherstehenden Tiergruppe. 

Da Strudelmechanismen für die Nahrung, die denen der 
Ciliaten vergleichbar wären, bei den Flagellaten vollständig 
fehlen, handelt es sich hier beidenRL-Merkmalen um: l.Schrau
benbewegung, 2. schraubige Körperform, 3. Körperstreüung und 
Silberliniensystem (KLEIN) und 4. intrazelluläre Bildungen, von 
denen hier die Chromatophoren am auffälligsten sind. 

über den Schraubungssinn der Schwimmbahn bei den 
Flagellaten liegen äußerst 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) überein. Für die Dinoflagellaten gibt KOFOID59 gleich
falls durchgehend Linksschraubung an, und wenn PETERS68 

neuerdings fand, daß bei gewissen von ihm untersuchten Peridineen 
der Richtungssinn der Schraubenbahn dauernd gewechselt wird 
(vgl. § 38), so handelt es sich hierbei ohne Zweüel um sekundäre 
Zustände, 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 ursprünglich
sten Holotrichen die Streifensysteme nach links ver
laufen und die Mehrzahl dieser Formen noch linksge
wundene Schraubenbahn besitzt, darf mit großer Wahr
scheinlichkeit vermutet werden, daß die Schwimmbahn 
bei allen primitiven Protisten eine linksgewundene 
Schraubenlinie war, und daß Rechtsschraubung erst durch 
Inversion, und zwar polyphyletisch, mehr oder weniger gleichzeitig 
an verschiedenen unabhängigen Stellen des Systems, entstand. 
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Unter den Euflagellaten besitzen die ursprünglichen Formen der 
Phytomonadinen Tropfengestalt. Führte eine Abflachungstendenz zu 
plattgedrückten Zellgestalten, so nahmen diese meist, in Anpassung an die 
Schwimmbahn, eine leicht schraubig gedrehte Form an; auch bei beschalten 
Arten (PteromonaB) trat solches ein. Gattungen mit ziemlich stark schrau
biger Verdrehung des Körpers sind Spirogonium (alle Arten nach links, so
weit Abbildungen vorliegen) (Abb.53a), SpermatopaiB (links) und Kor
sckikoffia (links), die bis zu 11/ 1 Schraubenumgänge zeigt, und bezüglich 
dieser Formen finden sich vielerorts in der botanischen Literatur Hinweise 
auf einen Kausalzusammenhang zwischen Schrauhenbahn und Körper
gestalt, so daß man mit Recht vermuten darf, daß überall Schwimmbahn 
und Körperschraubung gleichsinnig verlaufen, obwohl die Autoren es unter
lassen haben, dieses anzuführen. Nur Sckerjjelia pkacus soll entgegengesetzt 
zu ihrer Schwimmbahn gedreht sein und sich daher in einer auffallend 
gaukelnden Weise durchs Wasser bewegen. Da die Abbildungen anderer 
Sck.-Arten (ovata, dubia; Abb. 53b) körperliche Rechtsschraubung zeigen, 
müßte evtl. auf eine linksgewundene Bahn bei Sck. pkacua geschlossen 
werden, doch bedürfen alle diese Befunde sicherlich noch genauerer Unter
suchung·. Linkstordiert ist auch das Chromatophorenband von Okloro
gonium spirale. - Asymmetrisüh ohne deutlich erkennbare Körperschraubung 
können Zellen werden, wenn die eine Seite der Zelle sich sehr erweitert 
(OklamydomOnaB aaymmetrica), durch die Struktur oder Gestalt ihrer Mem
bran oder die Lagerung der Tochterzellen (Okl. subcaudata nach HAZEN086), 

schließlich durch exzentrische Insertion der Geißel oder Geißeln, doch ist 
in keinem dieser Falle über die Existenz spiegelbildlicher Formes etwas 
bekannt. 

Unter den Protococcales besitzen viele Ankistrodesmua-Arten links
schraubige Körpergestalt, die Zellen von A. spirale sind außerdem zu (wie 
die Abbildungen zeigen) linksschraubigen Bündeln umeinandergeschlungen. 
Linksstreifung der Pellicula weist Lagerkeimia splendens auf, Ankistrodesmus 
Spirotaenia aber besitzt einen innerhalb der stabförmigen, radiarsymme
trischen Zelle zu einer Rechtsschraube von 31/ 2-4 Umgängen 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 beschränkten dreh
runden Raumes bei regelmäßiger Lagerung die Gestalt einer Schrauben
linie an, wobei Links- oder Rechtswindung gleich wahrscheinlich ist. 

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

• Körperliche Linkstorsion mit rechtsschraubigem Schwimmen wäre 
für Sck. pkacus eher zu verstehen. 
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Besonders unter den Eugleninen sind Schraubenstrukturen oft, viel
seitig und stark ausgeprägt. Weit verbreitet ist zunächst 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 verläuft (einige 
P'tacus-Spezies), bei der Mehrzahl der Formen jedoch (Phacus, Dinema, 
Lepocinclis, Euglena, Beteronema usw.) ist durch Torsion des Körpers eine 
schraubige Streüung entstanden. Vom zartesten, kaum sichtbaren Linien
system über schraubige Punkt- und Höckerreihen bis zur kielartigen Strei
fung (Urceolus C08tatUS, Abb. 54a) sind alle Übergänge vorhanden. Bete
ronema spirale KLEBS (Abb. 54b) kann als Extrem dieses Schraubungstypes 
gelten. - Der Verlauf der Streifung ist bei allen bisher bildlich dargestellten 

a b c 

Abb.53. a Splrogonium chlorogonoides. (Nach 
PASCHER.) b Scherffelia ovata. Ansicht von der 
Schmalseite. (Nach PASCHER.) c Chromulina 
nebulosa. Rechtsschraubiger Chromatophor. 

(Nach PASCHER.) 

a b 

Abb. 54. a Urceolus costatus 
Lemm. (Nach STEIN.) b Heterone
ma spirale Klebs. (Nach LEMlIER-

MANN.) 

Formen links gewunden. Sind bei einzelnen Arten die Chromatophoren
körner 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 Fällen 
ist eine Torsion des gesam ten Zellkörpers eingetreten, so bei Euglena 
spiroides (Abb. 55a), tarta, oxyuris und tripteris (Abb. 55b) und bei Bete
ronema spirale und Klebsii. Merkwürdigerweise zeigen im Gegensatz zu 
allen anderen Formen die beiden in der Literatur immer wiederkehrenden 
Abbildungen von E . oxyuris und B. Klebsii Rechtswindung, und die pla
stische Art, in der diese Rechtstorsion in den Figuren wiedergegeben ist, 
läßt kaum einen Zweifel zu, daß es sich um eine Fehlbeobachtung handeln 
könne. 

Soweit über das KLEINsehe Silberliniensystem Untersuchungen an 
Flagellaten vorliegen, förderten sie immer Linkswindung der Haupt
linien zutage (KLEIN54, JiROVEC52• 53), sowohl bei freilebenden wie bei endo
pari si tischen Formen. 

Die Dinoflagellaten sind sämtlich 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 äußerlich durch die verschiedenen Fortsätze des Körpers 
augenfällig zutage, eindeutig charakterisierbar ist sie jedoch durch 
den Verlauf der Ringgeißelfurche, die in Form einer Schrauben
linie von 3/4, meist 1 oder mehr als 1 Umgang den Körper umzieht 
(Abb . 56ff.) . Ist auch für die Längsgeißel 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 Ringgeißelfurche gewunden. 

a b 
Abb. &5. a }_uglena 

spiroidcs. (Nach 
LEMMERMANN. ) 

b Euglena tripteri s. 
(Nach KLEBS ) 

Unter den Gymnodiniden, 
die nur eine dünne und unkom
plizierte Zellulosemembran be
sitzen, ist die Geißelfurche 
stets linksgewunden, das gleiche 
geben KOFoID und SWEZy59 in 
der Einleitung zu ihrer großen 
Monographie dieser Tiergruppe 
an. Indessen finden sich in 
diesem Werke von einer Art, 
Cochlod'inium elongatum n. 8p., 
die nur an einer einzigen Stelle 
einmal gefangen wurde, 3 Ab
bildungen, die möglicherweise 
das gleiche Tier darstellen, mit 

stark rechtsschraubigem Verlauf der Geißel

Abb. 56. Cochlodl
nlurn atrornacula
turn. Querfurche und 
Längsfurche (punk
tiert) linksschraubig. 
(Nach KOFOlD und 

SWEZY.) 

furche, während Hinweise auf diesen entgegengesetzten Windungs
sinn im Texte fehlen. Bestehen diese Abbildungen zu Recht, so 
kann es sich nur um inverse Tiere, also Angehörige einer inversen 
Art oder einer zufällig inversen Population einer normalen Art, 
wie solche z. B. in ZICKS inversen Urceolarien vorlagen, handeln*. 

* Der Umstand, daß sich in der KOFOID-SWEZyschen Monographie 
diese 3 Abbildungen einer anscheinend invers gewundenen Form finden, 
ohne daß im Text ein entsprechender Hinweis vorhanden ware, ist deshalb 
um so verwunderlicher, weil die beiden Autoren in einer früheren Arbeit58 
ausdrücklich hervorhoben, sie hätten bei Durchsicht vieler Tausender Dino
flagellaten kein einziges inverses Exemplar gefunden und aus diesem Grunde 
eine Abbildung eines inversen Ceratium gravidum bei DADAy058 und eine 
ebensolche eines Cochlodinium pulchellum LEBOURS058 als "lapse of drawing" 
erklärten, weil "in der Beschreibung keine Notiz über diese grundlegende 
Modifikation des Körperbaues" vorhanden wäre. Zur Veranschaulichung 

Llldwlg, Rechts-Links-Problem. 



66 Protozoa. Flagellata. 

Von den übrigen, stark gepanzerten Arten der Dinoflagellaten 
besitzen allein Diplopsalis saecularis, einige andere D.·Arten 
sowie die Untergattung Protoperidinum (Abb. 58) von Peridinium 
eine rechtsschraubige Quergeißelfurche. Indessen handelt es sich 

a b 
Abb.57. Steiniella fragilis. a Linksdrehende. abstei
gende Geißel-Querfurche. (Verändert nach SCHUTT.) 
b Hypothetisches inverses Tier mit rechtsdrehender 

absteigender Geißel-Querfurche. 

Abb.58. Peridinium glo
bulus Stein. Rechts
drehende, aufsteigende 
Geißel- Querfurche. G8 
= Geißelspalte. (Nach 

SCHUTT.) 

Abb.59. Goniodoma po
Iyedricum JÖrgs. (=acu
minatum Stein). (Auf
steigende Iink.drehende 

Geißel-Querfurche. ) 
(Nach STEIN.) 

hier (zumindest bei vielen, 
wahrscheinlich aber) bei 
allen diesen rechtsdrehen· 
den Arten nicht um 
Inversion, sondern 
um Hyperstrophie, 
eine Erscheinung, die von 
gewissen Schneckenge. 
häusen her bekannt ist. 
Bei allen linksdrehenden 
Querfurchen (Abb.57a) 
handelt es sich, wenn man 
die Geißelspalte als An· 
fang der Furche betrach· 
tet, um .a bsteigende 
Schrauben. Eine hypo. 
thetische inverse Form, 
also mit gleichfalls ab· 
steigender, aber rechts· 
gewundener Geißelrinne, 
würde das in Abb.57b 
dargestellte Aussehen ha· 
ben. Bei allen Rechts. 
peridineen, für die bisher 
Angaben vorliegen69, fin· 
den sich indessen rechts· 
drehende aufsteigende 

Schraubenlinien (Abb. 58), deren Entstehung wohl am einfachsten 
so zu denken ist: Die ursprünglich infolge der linksrotierenden 
Bewegung bei allen Peridineen entstandene linksschraubige Geißel. 

bildeten Verff. LEBouRSAbbildung und eine eigene Zeichnung von C. p. ab, 
und merkwürdigerweise hat gerade die erstere, irrtümliche Abbildung mit 
dem Untertitel "Cochlodinium. Nach KOFOID und SWEZY" versehen, als 
Typus des Dinoflagellaten bisweilen in zusammenfassende Darstellungen 
über Asymmetrien (z. B. HAECKER13) Eingang gefunden. 



Protozoa. Flagellata. 67 

furche flachte sich bei einem oder einigen Seitenzweigen des 
Systems mehr und mehr ab, vielleicht infolge Inversion der Be
wegung, infolge Übergangs zur alternierend links-rechts-rotieren
den Bewegungsweise (s.o.) oder aus anderen Gründen. Die Gang
hÖhe der Schraube wurde immer kleiner und schließlich gleich 
Null, so daß eine kreisförmige Furche entstand, wie sie bei manchen 
Arten der Untergattung Euperidinium von Peridinium und bei 
vereinzelten anderen Arten vOIhanden ist. Nahm, wie Analoges 
von den hyperstrophen Schneckengehäusen her bekannt ist, diese 
Abflachung noch weiter, "ins Negative hinein", zu, indem das 
distale Furchenende bei seiner Aufwärtswanderung beharrte, so 
entstand eine äußerlich rechtsgewundene Geißelfurche, die man 
nach dem Vor bild der Schnecken als u I tr a li nk s bezeichnen mußte. 
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
tpilung MANGINIl 62 Berücksichtigung finden, die die Existenz spiegelbild
licher Exemplare derselben Art behauptet und deshalb an dieser Stelle von 
größter Wichtigkeit ware, wenn es nicht zweckmäßig sein dürfte, ihr mit 
einiger Vorsicht zu begegnen. MANGIN legt in Worten und Abbildungen 
dar, daß er von Peridinium ovatum, oceanium, depre8sum, pentagonum, 
pellucidum, pedunculatum u. a. (also sowohl von Angehörigen des links
drehenden Subgenus Euperidinium wie des rechtsdrehenden Protoperi
dinu,m) Links- und Rechtsindividuen beobachtet habe, die sich nicht bloß 
hinsichtlich der Geißelquerfurche, sondern auch bezüglich der gesamten 
Plattenanordnung wie BIld und Spiegelbild verhielten, und zwar sollen 
Links- und Rechtstiere etwa in gleicher Häufigkeit 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 
völlig symmetrischen Panzer und im Einklang damit eine kl;'eisförmige 
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
züglich seiner Angabe eine Revision wünschte, "um zu konstatieren, ob 
hier I:rtum, Anomalie oder Regel vorliegt", so muß diese "Rechtsdrehung" 
in aufsteigende linksdrehende Geißelfurche übersetzt werden; eine solche 
liegt bei dieser Art merkwurdigerweise auch tatsachlich vor (Abb. 59). Es 
muß dahingestellt bleiben, ob es sich hier um Sonderentwicklung, Ver
lagerung der Geißelursprungsstelle oder Inversion eines ultralinks
gedreh ten Tieres handelt (s. w. u.). 

5* 
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normitäten von früheren Autoren bereits beschrieben wurden) in großer 
Häufigkeit: sie besaßen entweder einseitig, also asymmetrisch, eine akzesso
rische Apikalplatte, oder sie entsprachen der D. l. var. minor PAULSENS, 
hatten gleichfalls eine solche Platte, differierten von PAULSENS Varietät 
jedoch hinsichtlich der Anzahl der übrigen Platten. Die erste Gruppe trennt 
MANGIN als Peridiniopais asymmetrica, die zweite als Peridinium Paul8eni 
ab83• Von diesen beiden Formen nun fand der Autor gleichfalls spiegel
bildliche Individuen, leicht zu erkennen an der Lage der akzessorischen 
Apikalplatte, bei P. Paulaeni auch an der Anordnung der übrigen Platten, 
im ersten Fall mit einem Verhältnis R: L = 93: 70, im zweiten 55: 18, 
wobei hier über 73 Individuen kein Entscheid getroffen werden konnte. -
Auf Grund unserer bisherigen Darlegungen wäre die Existenz solcher In
dividuen, wie M. sie beobachtet zu haben glaubt, durehaus möglich, ihr 
gelegentliches Auftreten sogar wahrscheinlich. Die inversen Exemplare der 
normalerweise rechtsdrehenden P.-Arten (ovatum, 1Jellucidum, peduneu
latum) besäßen eine linksdrehende aufsteigende Geißelquerfurche, wie sie 
bei Goniodmna aeuminatum existiert (s. o. Fußnote), so daß die Entstehung 
dieser Art als Nachkommen solcher gelegentlicher inverser Tiere geklärt 
wäre. Indessen scheint es - einzig und allein - aus dem Grund angebracht, 
MANGINS Befunden mit gewissem Zweifel zu begegnen, weil keiner der frühe
ren Autoren, die ein weitaus größeres Material als M. durchsichteten und 
auf den Verlauf der Querfurehe aus systematischen Gründen wohl acht
hatten, nichts über solche inverse Individuen berichten. So besteht die 
Gefahr, daß M. "sich dadurch geirrt hat, daß er die Plattenmusterung bald 
von der Außenseite, bald das Spiegelbild von der Innenseite her durch den 
Zellkörper hindurchsehend, beobachtet und abgebildet hat", wie PETERS87 

schreibt, der als einziger M.s Arbeit bisher kurz berücksichtigt hat. 
Erwähnenswert sind schließlich noch mutationsartige Variationen des 

Plattenmusters, das den Panzer der Peridineen bildet. Bei Betrachtung 
hinreichend großen 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 daß eine asymmetrische Täfelung entsteht. Listen von Formen. bei 
denen solches bekannt ist, geben PETERS87 und DANGEARDö1• Wesentlich 
ist, daß solche Verlagerung bei einigen Arten sehr selten ist, bei anderen 
relativ häufig, bei wieder anderen findet sie sich bei der Hauptmasse der 
Individuen, und schließlich gibt es Arten, von denen nur asymmetrische 
Tiere bekannt sind. Tritt die Verlagerung selten, mehr oder weniger als 
Abnormität auf, so ist sie bald links-, bald rechtsgerichtet; wo sie häufiger 
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 ursprünglichsten 
Dinoflagellaten gehörige Familie der Prorocentraceae: ihr 
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Körper ist fast bilateralsymmetrisch, nach Muschelart von einer 
zweiklappigen Schale umschlossen, doch sind die beiden Klappen 
einander meist nicht völlig gleich. So trägt z. B. bei Prorocentrum 
micans EHRBG. allein die linke dorsal, neben der Geißelspalte, einen 
großen Zahn. Von Inversionen ist nichts bekannt. Schraubige intra
zelluläre Bildungen, z. B. die "Spiralfäden" in den Nesselkapseln 
der Polykrikinen, die "Linse" von Pouchetia69 usw., sind, da mit 
der Schraubenbewegung in keinem ursächlichen Zusammenhang 
stehend, verschieden gewunden; nähere Angaben darüber fehlen. 

Auch unter den parasitischen Flagellaten ist die Schrau
bengestalt weit verbreitet, wenn sie auch oft wegen der Kleinheit 
der Tiere schwer erkennbar ist. Trichomonas z. B. besitzt eine 
schraubig den Körper umziehende undulierende Membran, der 
Körper von Dinenonympha ist stark linkstordiert, und unter den 
Hypermastiginiden, jener abgeleitetsten Flagellatengruppe, die 
ausschließlich als Symbionten im Darme holzfressender Termiten 
leben, sitzen bei den Holomastigotinen die Geißeln in rechts
schraubig, bei Pseudotrichonympha in linksschraubig den Körper 
umziehenden Bändern. Über Linkstorsion der Silberlinien s. w. o. 

Von den Spirochäten, die meist den Flagellaten anhangs
weise angereiht werden, hat NEuMANN64 in den letzten Jahren 
eine Reihe kinematographischer Aufnahmen veröffentlicht, die 
dartun, daß zumindest Hp. pallida und einige andere parasitische 
Spirochäten nicht korkzieherartige Gestalt besitzen, wie in den 
meisten Lehrbüchern beschrieben wird, sondern daß ihr Körper 
in einer Ebene hin und her gewellt ist, höchstens mit ganz ge
ringen Abweichungen von der Ebenheit, die mit Schraubung kaum 
etwas zu tun haben. Überdies erwiesen sich die Spirochäten als 
stark formveränderlich, die "Windungen" ihres Körpers als nichts 
Vorgebildetes oder Dauerndes. Unter solchen Umständen ver
lieren auch viele Angaben früherer Autoren, z. B. daß die limnische 
Hp. plicatilis doppelte Schraubung zeige, indem sich außer den 
kleinen Schraubenwindungen noch eine superponierte Schraubung 
zweiter Ordnung finden sollte, und ähnliches, viel an Glaub
würdigkeit. 

Zusammenfassung über Flagellaten und Infusorien. 

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

Der Torsionssinn der Bewegungs bahn war bei allen ur
sprünglichen Protozoen (Flagellaten und prostomen Ciliaten) links
drehend, ihm korrespondiert die bei diesen Gruppen durchgehend 
verbreitete Linkstorsion des Körpers (Obedlächenstreifung und 
Silberliniensystem bei freilebenden und parasitischen Euflagel
laten und den prostomen Ciliaten, die Quergeißelfurche der 
Dinoflagellaten). 

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

Der Windungssinn intrazellulärer Bildungen (Chromato
phoren, Kerne usw.) ist unabhängig von dem der Schraubenbahn 
und der durch sie bewirkten körperlichen Torsion, sofern es sich 
nicht um ursprünglich meridionale, der Körperstreifung parallele 
Chromatophorenbänder handelt. 

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

Dinoflagellata: Bei den ungepanzerten Formen Längs- und 
Quergeißelfurche stets absteigend linksschraubig (als einzige sehr 
fragliche Ausnahme laut Abbildung Cochlodinium elongatum). 
Bei den gepanzerten Quergeißelfurche entweder gleichfalls ab
steigend linksschraubig oder, hieraus nicht durch Inversion, 
sondern durch Hyperstrophie entstanden, aufsteigend rechts
schraubig ; aufsteigend linksschraubig (Inversion von aufsteigend 
rechtsschraubig1) allein bei Goniodoma acuminatum. - Die 
Existenz der MANGINSchen inversen Exemplare ist in Frage zu 
stellen. 

Prostome Infusorien: Urform eiförmig, meridional ge
streift, linksrotierend. Bewegungssinn innerhalb der Gruppe ver
zweigt, überwiegend links. Torsion des Körpers und der Körper
streifung links, ausgenommen die verwandten Gattungen Phacus 
und Stephanopogon. 

Übrige schlingende Holotricha: Bewegungssinn gruppen
,'erzweigt; bei einigen, besonders bei platten Formen, ist der 
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Körper sekundär 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 Gründen die ausnahmslose Rechtsschraubung von 
Peristom und adoraler Wimperzone. Die meisten Strudler kehrten 
später aus Zweckmäßigkeitsgründen (s.o.) zur linksdrehenden 
Bewegung zurück. Schraubige Streifung selten, entweder gleich
sinnig zumPeristom 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 linksschraubig1 Wulstspiralen, Ver
steifungsleisten und Hochfalten des Körpers übereinstimmend 
linksgewunden, zwei inverse Arten bekannt. Hochfalten am 
Hinterende nach Abbildungen amphidrom und gruppeninkonstant. 

Inversionen: Inverse Exemplare sind bekannt von Dino
flagellaten (1), Urceo7aria (Peritricha), Spirochona; Kolonie von 
Zoothamnium razemisch. Inverse Arten in fast jeder Gruppe. 

§ 11. Porifera und Coelenterata. 
a) Porifera. 

Von den Schwämmen mit ihrem monaxonen öder sekundär regellos
asymmetrischen Körper sind fast keine Merkmale oder Strukturen bekannt, 
die unter das RL-Problem gehören. Er
wähnenswert sind nur einige Arten, z. B. 
Euplectella Mpergillum OWEN, deren Kiesel
nadeln zu schraubig oder wenigstens schrau
benähnlich rechts- und linksgewundenen 
Zügen verflochten sind, die sich durch
kreuzen und auf diese Weise ein regelmäßiges 
Gitterwerk bilden. Die Skeletnadeln selbst 
sind überall prinzipiell symmetrisch gestaltet 
und besitzen, wenn sie sekundär verbildet 

++ 
Abb. 60. Zwei spiegelbildliche 
Sechsstrahler (Oxyhexaktone) 
,"on Hyalonema apertum. (Nach 

F. E. SCHULZE.) 

sind, meist mindestens noch eine Symmetrieebene. Fehlt auch diese, so ist 
die Symmetrielosigkeit stets durch zusätzliche Bildungen bedingt, z. B. wenn 
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an einer monaxonen Nadel Dornen in unregelmäßiger Anordnung auftreten. 
(Neben solchen finden sich auch Nadeln, an denen die Dornen in regel
mäßigen Quirlen sitzen, von Nadeln mit schraubiger Dornenverteilung aber, 
deren Existenz keineswegs unwahrscheinlich ist, besitzen wir keine Kennt
nis.) - Bei den Sechsstrahlern (Oxyhexaktinen) gewisser Schwämme 
pflegen die Nadelspitzen umgebogen zu sein, so daß asymmetrische Gebilde 
entstehen, die Rechts- und Linksexemplare unterscheiden lassen (Abb. 60). 
Doch sind stets beide Typen an demselben Individuum nebeneinander vor
handen, so daß diesen Abweichungen vom ursprünglichen regulären 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 fünferlei Hinsicht lassen 
sich an Nesselzellen Asymmetrien nachweisen, und diese fünf 
Möglichkeiten sind: 

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

ß) schraubige Strukturen am Nesselfaden; 
y) schraubige extrakapsuläre Gebilde innerhalb des Plasmas 

der Nesselzelle; 
<5) die Gestalt der Nesselzelle selbst; 
e) akzessorische Asymmetrien, Windung des ausgeschleuderten 

Fadens, Anordnung der Nesselzellen am Körper. 
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 großen Penetranten der Endfaden von Anfang bis Ende 
schraubig aufgerollt: er zieht zunächst vom Entladungspol gegen 
die Kapselbasis, und der weitaus größere Rest des Fadens ist dann 
schraubig um das Basalstück, also senkrecht zur Längsrichtung 
der Zelle, aufgerollt, und zwar so, daß die erste Windung unge
fähr 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) regelmäßige Schraubentouren, 
während dN Rest im basalen KapRelabschnitt unregelmäßig auf-
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geknäuelt ist. In den "stereolinen Glutinanten" (Abb.63) 
ist die Lagerung überhaupt bedeutend regelloser, hier ist bei 
H. attenuata PALLAS der Faden in der Längsrichtung der Zelle auf
geknäuelt, bei anderen Arten quer oder auch schräg zur Zell
längsachse, und die Volventen (Abb. 63) be
sitzen überhaupt nur einen kurzen Faden mit 
einer einzigen Windung. Nach neueren Unter
suchungen zu schließen, ist die Aufwindung in 

Abb. 61. Halsstück einer Pene
trant", von Hydra attenuata Pal

las. (Nach P. SCHULZE.) 

L .-.. -IlOJ,~, 

Ahb. 62. WILLsehcs Schema einer Penetrante von 
Hydra. L = Lasso. (Nach WILL.) 

keinem Falle so exakt und regelmäßig, wie die Abbildungen 
früherer Autoren glauben ließen, immerhin müßte bei den ersten 
heiden der genannten Zellarten der Aufwindungssinn des 
Fadens feststellbar sein. Angaben darüber liegen indessen 
nirgends vor, vielmehr finden sich in den Zeichnungen jedes 
Autors Links- und Rechtswindungen nebeneinander vertreten und 
man könnte, da als Grund für die schraubige Lagerung einzig und 
allein die zweckmäßige Unterbringung des langen Fadens in der 
KapRe] in Betracht kommt, vermuten, daß je nach den in der 
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Zelle zufällig 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, daß die 
Strukturen, Asymmetrien und der Lagerungssinn des Fadens 
miteinander zusammenhängen und also auch dieser zumindest 
individuell und artlich konstant ist. Möglich ist auch eine zu
nehmende Stabilisierung der schraubigen Lagerung, z. B. von 
den Stereolinen (Abb.63c) über die StreptoIinen von Hydra 

a b c 
Abb.63. Nesselkapseln von Hydra attenuata Pallas. 
a Volventc. b Streptoline Glutinante. c Stereoline Ginti

nante. (Nach P . SCHULZE.) 

Abb. 64. Ausgeschleuderte 
Volvente von Hydra, eine 

Borste umschlingend. 

vulgaris P. (anfangs drei lockere, nicht sehr regelmäßige Quer- bis 
Schrägwindungen, Rest regellos) und die von H. attenuata (vier 
regelmäßige, auffallende Windungen, Rest zwar unregelmäßig, 
aber offenbar einigermaßen konstant gelagert) zu den Penetranten. 

Schraubige Strukturen am Nesselfaden und seinem 
Basalstück im besonderen sind zwar nicht bei allen Nesselkapsel
arten ausgebildet, dort, wo sie sich finden, aber deutlich und 
reichhaltig ausgeprägt. Da nur bei 2 Gattungen Angaben über 
den Windungssinn dieser Strukturen vorliegen, aus den Ab
bildungen aber (wegen der bei diesem kleinen Objekt leicht mög
lichen Vertauschung von Ober- und Unterseite im optischen 
Bild) Rückschlüsse nicht zulässig sind, genügt es, als Beispiel die 
Schraubenstruktur der am besten untersuchten Penetranten von 
Hydra attenuata86 anzuführen: Am kegelförmigen Basalstück 
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 Zwischenstück beginnt der eigentliche Faden, 
der von einem gleichfalls rechtsschraubigen Liniensystem über
zogen ist, das aus drei mit 1/3 Ganghöhenunterschied aufeinander
folgenden getrennten Schraubenlinien bestEht (WILL89• 90 und 
P. SCHULZE86). Auch für viele andere Hydrarierarten überwiegt 
beim Schraubenliniensystem des Endfadens in den Abbildungen 
der Autoren die Rechtswindung, für die von ihm untersuchten 
gibt EWALD 77 ausdrücklich Rechtswindung an, ebenso wird für 
dieSiphonophore Agalma Rechtsstruktur des Fadens ausdrücklich 
betont7 6, und gleichfalls Rechtswindung meint K. C. SCHNEI
DER84, wenn er "von Widerhaken in dreifach linksspiraliger An
ordnung" beim Nesselschlauch von Physophora spricht. Be
züglich der Dornenreihen am Halsteil des Fadens finden sich in 
den Abbildungen der übrigen Autoren Links- und Rechtswindung 
nebeneinander, doch sind ohne Zweifel alle Schraubenstrukturen 
des Fadens gleichsinnig gewunden, und die neueren Untersuchun
gen sprechen dafür, daß Rechtswindung überwiegt, daß 
die schrau bigen Strukturen der Nesselkapsel individ uell 
und artlich monostrophen und vielleicht auch gruppen
konstanten Charakter besitzen. 

Auch im eigentlichen Plasma der Nesselzelle, außerhalb der 
Kapsel, treten schraubige Bildungen auf, ja bisweilen ist in der 
Literatur überhaupt von "spiralig angeordneten Waben des 
Plasmagefüges" die Rede. Es handelt sich hierbei um kork
zieherartig gewundene Fibrillen oder Fasern, die meist von der 
Außenwand der Kapsel in den Stiel der Nesselzelle ziehen, unter 
verschiedenem Namen (Lasso, Außenschlauch, Stielfasern 
usw.) beschrieben wurden, über deren Aufwindungssinn Angaben 
fehlen; doch spricht der Charakter dieser von der eigentlichen Kapsel 
sicherlich unabhängigen Gebilde, die in der Literatur vorhandenen 
bildlichen Wiedergaben und manches andere mit größerer Wahr
scheinlichkeit für individuelle Inkonstanz des Windungssinns. 

Daß die ganze Nesselzelle ein asymmetrisches Ge bilde 
ist, derart, daß an ihr eine obere, untere, vordere, hintere, linke 
und rechte Seite unterscheidbar ist, wurde bereits von K. C. 
SCHNEIDER für Physophora behauptet und neuerdings von 

... SCHULZE 86 schreibt, offenbar in Anwendung einer älteren Nomen
klatur, linksgewunden. 
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P. SCHULZE für die Penetranten von Hydra bestätigt. Einbuch
tungen der Wand der kaum je ganz radiärsymmetrischen Kapseln, 
Differenzierungen des Halsstücks und die Lage und Struktur des 
Deckelapparates bewirken diese Asymmetrie. Sie besitzt, nach 
den übereinstimmenden Angaben der Autoren zu schließen, 
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 stabförmiges Gebilde (Borste oder Bein eines Beute
tieres) umschlingt, ob in links- oder rechtsgewundener Schraube 
(Abb. 64) oder unregelmäßig, ist rein vom Zufall bedingt. 

Die Anordnung der Nesselzellen am Körper oder an den 
Tentakeln ist bei verschiedenen Formen verschieden. Wirtel, 
unregelmäßige Verteilung und Anordnung in Halbkreisen, die 
leicht ein schraubiges Nesselband vortäuschen können, 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, daß, ähnlich wie die Blätter oder 
Blüten der Pflanze, auch die Polypenköpfchen an einem (meist 
verzweigten) Stamm, dem Hydrocaulus, hervorsprossen. Damit 
jeder Hydranth bzw. jede durch Knospung entstehende Meduse 
gleichmäßigen Anteil am Außenmedium gewinne, ist nun schrau
bige Anordnung oder solche in Wirteln am zweckmäßigsten, doch 
kommt diese letztere nur so lange in Betracht, als die einzelnen 
Polypen bzw. Medusen klein sind und sich gegenseitig nicht 
stören. Eine solche schraubige oder schraubenähnliche Ver
teilung ist nun zwar an verschiedenen Stellen in der großen 
Gruppe der Coelenteraten anzutreffen, doch handelt es sich dabei, 
soweit unsere bisherigen Kenntnisse reichen, fast stets um Einzel
fälle von fast ausnahmshaftem Charakter. Bei den Hydroid
polypen überwiegen weitaus solche Wachstumsgesetze, wo alle 
Polypen in einer Ebene oder die Sprossen alternierend in zwei 
aufeinander senkrechten Ebenen liegen; daneben kommt es vor, 



Coelenterata: Knospungsgesetze und Torsionen des Stammes. 77 

daß ein Stamm allseitig in mehr oder weniger regelloser Weise 
Nebenäste entsendet. In anderen Fällen, wo man früher schrau
bige Anordnung annahm (Siphonophoren), hat sich diese Ansicht 
neuerdings als irrig herausgestellt79 . Da dort, wo wirklich schrau
bige Knospungsgesetze statthaben, keine Angaben über den Win
dungssinn vorliegen, genügt es, einige Beispiele herauszugreifen. 
Vorher sei bemerkt, daß eine äußerlich 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 

Abb. 65. Thoca von 
Lafoea fruticosa mit 
schraubigem Stiel. 

(Nach BROCH.) 

auf einer wirklichen, ihn 
umziehenden Schrauben
linie, oder die Knospen 
entstehen uni- oder höch
stens biserial hinterein -
an der , und erst durch Tor
sion des Stammes um seine 
Achse kommt eine schrau
bige Verteilung zustande. 

Die Anordnung der Knospen 
in Schraubenlinien gilt bereits 
für gewisse Spezies der früheren 
Gattung Hydra. Bei Pelmato

Abb.66. Gonangium 
von Campanularia 

spiralis. (Nach 
NUTTING.) 

hydra oligactis bilden sich die Knospen nacheinander und ordnen 
sich in einer Schraube an, indem jede jüngere Knospe um etwas 
mehr als 120 0 von ihrer V orgängerin absteht und gleichzeitig etwas 
höher rückt. Bei gut ernährten Tieren mit viel Knospen ist die 
Schraube eng, bei schlechter ernährten zieht sie sich auseinander, 
in beiden Fällen schreitet die Knospung von der Basis gegen die 
Tentakel fort (FRISCHHOLZ087). Sertularia cupressina75 L. liefert 
ein Beispiel der anderen Möglichkeit, daß, oft in ganzer Aus
dehnung, der Stamm tordiert ist, so daß die Hydranthen nach 
allen Richtungen des Raumes verteilt werden; Ähnliches gilt für 
Hydrallmania jalcata H., Thujaria thuja L. und einige andere 
Arten*. Bei Lajoea75 ist lediglich der Stiel der Hydrotheken 

* Zum Beispiel Hydrocladia81• Bei Obelia commissuralis sind die Äste 
des Caulus in einer Schraube angeordnet83• - Die sich zum Boden "ran
kende" Hydrorhiza legt sich bei vielen Campanulariden in schraubige Win
dungen83• 



78 Porifera und Coelenterata. 

schraubig gedreht (Abb.65), Gleiches findet sich oft bei Oampa
nularia integra Me GILL., wo auch die Gonotheken meist mit einer 
stark hervortretenden Schraubenfurche versehen sind, und O. 
spiralis83 (Abb. 66) weist bereits in ihrem Namen auf die schrau
bigen Gonangien hin. Ob ein Zweck mit dieser Schraubengestalt 
verbunden ist, sei dahingestellt, über die Entstehungsursache 
aber läßt sich auf Grund vergleichender Betrachtungen (§ 44) 
feststellen, daß iiberall ein quergeringelter (annulater) Bautyp 
das Primäre ist, und daß hier und da sekundär auf mutativem 
Wege die einzelnen Ringel sich zu einer Schraubenlinie ver
einigten, wodurch die Festigkeit des ganzen Gebildes ohne Zweifel 
erhöht wurde (Zweck1). - Unter den Margeliden (Anthomedusae) 
herrscht bei solchen Formen, die am Manubrium durch Knospung 
neue Medusen hervorbringen, ein eigentÜmliches Bildungsgesetz : 
die einzelnen Knospen entstehen hier nacheinander, zwar nicht 
in einer Schraubenlinie, sondern in Viererquirlen, doch derart, daß 
jedes der 4 Tiere eines Wirtels einen bestimmten, seinem Alter 
entsprechenden Platz einnimmt. So ist die Gesamtanordnung 
in Anbetracht der Größenunterschiede eine asymmetrische und 
von ihr ein Links- und ein Rechtstyp möglich. Soviel bis jetzt 
bekannt ist, ist nur diejenige Alternative verwirklicht, die das 
folgende Diagramm A wiedergibt: 

3711 

1 1 
5 
9 

10 
6 
2 
A 

1284 

5 
9 

48121173 
10 
6 
2 

B 

während B die inverse Möglichkeit bedeutet (die erste Knospen
wirtel liegt oben, jede folgende weiter unten am Manubrium). 

Bei einigen zur verwandten Familie der Codoniden gehörigen Sarsia
Spezies entstehen am Manubrium, das bei voller Ausdehnung die mehr
fache Lange der Glockenhohe erreicht, in echtschraubiger Anordm:ng jt nge 
Medusen, weshalb man diese Formen fruher in die Verwandtschaft der 
Siphonophoren stellte. Ähnliches ist ubrigens auch bei einigen, den Sarsien 
nahestehenden Arten beobachtet. 

Für die Siphonophoren mit langgestrecktem Stamm wurde fruhr, 
vorwiegend einer Ansicht CHUNS folgend, angenommen, daß die zahlrochen 
Anhange uniserial auf der "Ventralseite" des Stammes entspringen und 
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durch "spiralige Drehung" dieses Stammes die äußerlich bi- oder multi
seriale Anordnung entstünde. Nach neueren Untersuchungen erscheint es 
jedoch "kaum zweifelhaft, daß nicht nur bei Calycophoren, sondern auch 
bei Physophoren die behauptete Torsion des Stammes eine Täuschung ist 
und höchstens, wenn überhaupt, als seltene Ausnahme vorkommt". "Eine 
Spiraldrehung des Stammes mit sekundärer Wanderung der einzelnen Or
gane um diesen herum findet niemals statt, sondern die gegenseitigen Lage
beziehungen und die Opposition der Hauptglocken sind primäre Erschei
nungen, der Ausdruck ihrer verschiedenen Genese am Stamm" (MOSER78). 

Ein junges, auf der D. Südpolarexpedition erbeutetes For8kalia.Exemplar 
z. B., mit einer großen Zahl junger Glocken aller Größen und vielen Glocken
knospen versehen, zeigte nicht die Spur einer Torsion des Caulus. Unan
getastet durch diese neueren Ergebnisse bleibt die Tatsache, daß namentlich 
die großen, 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 daß z. B. fast 
alle fixierten Stamm bruchstücke großer Formen schraubig verzerrt sind. 
Ebenso vermögen sich die Nesselfäden der Siphonophoren in bald schrau
bige, bald unregelmäßige Windungen zu legen. Der Windungssinn aller 
dieser schraubigen Gestalten ist individuell-konstant, über 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 AcaneUa78 unter den Gorgonarien 
z. B. sitzen die Polypen bald unregelmäßig oder in unregelmäßigen Wirteln, 
bald zweireihig, bald auch in "lockeren Spiralen" (A.8ibogae). Unter den 
Chrysogorgiiden hat sich die äußerlich schraubige Anordnung der Zweige 
infolge Torsion des Stammes allmählich herausgebildet: Primitive Formen 
breiten ihre Äste noch in einer Ebene aus, andere zeigen eine schwach 
schraubige Drehung der "Längslinie, in der die Stammäste stehen", und 
bei Okry8ogorgia selbst ist der Drehungswinkel größer geworden, so daß 
eine gleichmäßige Verteilung der Äste und Polypen im Raume zustande 
kommt. - Auch unter den Antipatharien85 finden sich Arten mit tor
diertem Stamm und genetisch einseitig und einreihig angeordneten Po
lypen, so daß diese äußerlich in regelmäßigen Schraubenlinien sitzen (Sticko
patkes graciliB [GRAY] var. oe), bei anderen Formen kommt die Torsion des 
Stammes in der spiraligen Anordnung der Dornen zum Ausdruck. 

Darüber, 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 radiäre Bau der Coelenteraten bringt es mit sich, daß selbst bei 
einseitiger Rückbildung gewisser Organe oder Körperanhänge keine echten 
Asymmetrien entstehen. So gibt es unter den Hydromedusen Arten, wie 
liJupkY8a tentaculata, die einen großen, zwei kleine und einen völlig redu
zierten Tentakel besitzen, bei anderen (E. aurata, Steenatrupia nutana, 
Gattung Hyborodon) ist überhaupt nur mehr ein Tentakel, dieser allerdings 
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meist sehr voluminös, entwickelt. Trotzdem besitzen diese in zusammen
fassenden Da:rstellungen über Asymmetrien bisweilen aufgeführten Formen 
eine Symmetrieebene: diejenige, in der der Tentakel liegt. - Erwähnt 
seien schließlich die Spiralzooide gewisser Hydropolypenstöcke (Hy
dractinia), die diesen Namen zum Teil kaum verdienen. 

Schraubenbewegung der Larven. 

e) Zusammenfassende Tabelle über die wichtigsten 
RL-Merkmale der Schwämme und Coelenteraten. 

Spongia: spiegelbildliche, sekundär asymmetrische Oxyhexak
tine; individuell-razemisch (fluktuierend 1). 

Aufwindung des Nesselfadens : individuell konstant 1 Zu
nehmende Stabilisierung der Lagerung des Fadens bei den ver
schiedenen Sorten von Nesselzellen 1 

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

Asymmetrische Gestalt gewisser Nesselzellarten: individuell 
konstant, artlich monostroph. 

Knospungsgesetze : RL· Verteilung 1 Margeliden: monostroph. 
Schraubige Gonangien und Gonangienstiele (entstanden aus 

dem annulaten Typ). 

§ 12. Vermes Platyhelminthes (Plattwürmer). 

a) Turbellaria (Strudelwürmer). 

Abgesehen von scharf umgrenzten Stellen drüsigen Epithels, 
"Drüsenflecken " oder "Drüsentaschen ", die bei vereinzelten Arten 
asymmetrisch über den Körper verteilt sein können, finden sich 
bei den Turbellarien konstante Abweichungen vom bilateral
symmetrischen Bau nur im Bereich des Genitalsystems. Hier 
und in noch höherem Grade bei den Trematoden führt 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 Körper zu Verlagerungen und Rückbildungen der 
mannigfachsten Art. 

Die Hoden sind bei den Turbellarien stets paarig angelegt. In seltenen 
Fallen jedoch besteht Unpaarigkelt97 , indem der Hoden einer Seite (Rhino. 
pera, hier nach dem links gelegenen Samenbehalter vermutlich der rechte 
rückgebildet) oder alle Hodenfollikel einer Seite (Prorhynchus-Arten, rechts 
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reduziert) rückgebildet sind. Bisweilen (M eaostoma productum SCHMIDT) sind 
allerdings die beiden, bilateral angelegten Hoden, mindestens zum größten 
Teil, miteinander verschmolzen. Für Gyratrix, wo gleichfalls nur ein links· 
gelegener Hoden vorhanden ist, nehmen BRESSLAU 91 und MEIXNER99 Re· 
duktion des rechten, STEINBÖCK104 lediglich eine Verlagerung der ver· 
schmolzenen Hoden beider Seiten nach links an. Schiene es nach alledem, 
als ob der unpaare Hoden stets links läge, was auf Reduktion des rechten 
hinwiese, so hat MEIXNER99 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 Apparat91 sind ähnliche 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 Dotterstöcken differenziert. Umgekehrt verhält es sich bei den 
meisten marinen Rhabdocoelen: vorn zwei Dotter·, hinten zwei Keimstöcke 
(Typus B). Von diesen beiden Typen existieren nun eine Reihe von Ab· 
weichungen, die so zustande kommen, daß eines oder mehrere (bis 3) Viertel 
der ursprünglich vierteiligen Geschlechtsdrüse rückgebildet werden. 

Geht beim Typus B das linke hintere Dimer verloren, so erhält man 
eine Gonadenform, die bei Protoplanella und bei den meisten Süßwasser· 
und Landrhabdocoelen verwirklicht ist. Daneben sind in geringer Zahl 
Arten bekannt, bei denen die Reduktion das >-echte hintere Viertel betroffen 
hat (Carcharadopharynx arcanus103, Acrochordonoposthia ophiocephala103, 

Ascophora elegantissima92). Einige Formen variieren hinsichtlich der Keim
stocklage: so ist bei Dalyella styriaca101 in 70% das linke, in 30% das rechte 
Germar entwickelt. Bei der Gattung Gyratrix99 ist gleichfalls nur das linke 
Ovar vorhanden, das dann mit dem ebenfalls nur links entwickelten Hoden 
(s.o.) die linke Körperseite einnimmt, doch sind einige Fälle bekannt, "0 
auch das rechte Ovar - kleiner oder gleich groß wie das linke - ausgebildet 
war099. Die vorn gelegenen Dotterstöcke sind bei Gyratrix paarig entwickelt, 
nur G. hermaphroditu8 besitzt einen einzigen rechts gelegenen Dott€rstock, 
der indes - unwahrscheinlich, aber immerhin möglich - den verschmolzenen 
und aus Platzmangel (links: Hoden + Ovar) nach rechts gerückten Vitel· 
larien der übrigen Arten entsprechen könnte. Als Grund für diese ver· 
schiedenartigen Reduktionen bei Land· und Süßwasserturbellarien 
wurde von verschiedener Seite der übergang aus dem Meer· ins nährstoff· 
ärmere Süßwasser verantwortlich gemacht. Indes hat MEIXNER99 kürzlich 
eine große Zahl neuer primitiver Arten aus der Kieler Bucht, die meisten 
vorerst nur dem Namen nach, aufgeführt, deren Keimdrüsen gleichfalls 
größtenteils unpaar sind. Bei den Gnathorhynchiden (MEIXNER 1929) sind 
alle Keimdrüsen, Hoden, Ovar und Dotterstock, infolge Reduktion der 
Organe einer Seite, unpaar: es liegen bei Prognathorhynchus alle drei rechts, 
bei Gnathorhynchus conocaudatus Hoden rechts, Germar und Vitellar links, 
bei G. hastatus Hoden und Vitellar rechts, Germar links neben letzterem.
Außer bei den Gnathorhynchiden ist auch bei Psammorhynchu8 und Rhin· 
epera ein Dotterstock reduziert. 

Ludwig, llechts-Links-Problcm. ß 
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über den Typus A (Paravortex) mit vorngelegenen Keim- und hinten
gelegenen Dotterstöcken ist weitaus weniger bekannt. Verlust des rechten 
vorderen Keimstockes führt zur Gonade von Bre8slauilla91 (Abb. 67), doch 
ist als wesentlich anzumerken, daß REISINGER 2 Exemplare mit reduziertem 
linken und ausgebildetem rechten Ovar gefunden hatl°3• 

Bei den Prorhynchiden91 schließlich ist nur eine weibliche Gonade vor
handen, ein Keimdotterstock, der aufzufassen ist als das rechte hintere 
Viertel der ursprünglichen tetrameren Geschlechtsdrüse. 

a b 
Abb. 67. a Tetramere Gonade von Paravortex. b Gonade von Bresslaullla. Rechtes 

Ovar rückgebildet . (Nach REISINGER.) 

Dort, wo beide Gonaden entwickelt sind, brauchen sie keineswegs immer 
gleich groß und symmetrisch gelagert zu sein. Bereits von den Acoelen, 
viel häufiger von höheren Strudelwurmgruppen, kennt man Fälle, wo die 
Gonade der einen Seite, artlich konstant, größer als die der anderen ist oder 
wo die eine schräg hinter oder direkt hinter der anderen liegt. 

Überblickt man abschließend diese verschiedenen Ausbildungs
typen des Geschlechtsapparats (Tabelle), so zeigt es sich, daß 
bezüglich der Reduktion eines oder mehrerer Teile der ursprünglich 
tetrameren weiblichen Gonade oder der paarigen Hoden fast alle 
denkbaren Möglichkeiten verwirklicht sind, daß anscheinend 
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also die Reduktion in regelloser Weise bald die linke, 
bald die rechte Körperseite betroffen hat*. Indessen 
zwingen Befunde, wie sie bei den aus den Turbellarien entstan. 
denen Klassen der Saug- und Bandwürmer außerordentlich 
häufig sind, zu einer etwas anderen Beurteilung. Bei den Saug
würmern bereits ist der Genitalapparat in seiner Gesamtheit im 
allgemeinen asymmetrisch gelagert und gleichzeitig am Total
präparat leicht zu überblicken, und daher hat man frühzeitig die 

Hoden 

li re 

1 Rhinepera, Prorhynchus, 
Gyratrix* . H -

2 Gnathorhynchidae. - H 
3 Paravortex H H 
4 Meiste marine Rhabdocoela, H H 
5 Protoplanella und meiste 

Land- und Süßwasser-
Rhabdocoela H H 

6 Oarcharodopharynx usw. H H 
7 Bresslauilla . H H 
8 Inverse Bresslauilla H H 
9 Gyratrix H* -

10 Gyratrix hermaphroditus H* -
11 Prorhynchiden . 

Weibliche Keimdrüse 
vorn hinten 

li re Ii I re 

I I 
} verschieden, siehe Text 

K K D D = Typus 
D D K K = Typus 

D D - K la..n D D K -
K - D D 

aUB A - K D D 
D D K (k) aus B 
- D* K -
- - - KD 

A 
B 

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

Entdeckung gemacht, daß ein inverser Situs dieses Apparats 
keineswegs zu den Seltenheiten gehört, vielmehr finden sich sowohl 
Formen, bei denen Links- und Rechts"lage" gleich häufig sind, 
wie andere, bei denen die erste oder die zweite weitaus oder (vor
läufig) absolut überwiegt. Daß 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 Überlegungen, die sich bei Saugwürmern wie überhaupt 

* Dabei ist Voraussetzung, daß eine unpaare, auf einer Seite liegende 
Gonade den dieser Seite zugehörigen Teil der ursprunglich paarigen Gonade 
darstellt, eine Voraussetzung, die meist erfiIUt., in den übrigen Fällen wahr
scheinlich ist. 

6* 
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bei allen Tiergruppen mit Situs inversus eines Organs ergeben, 
auf die Strudelwürmer an, so gelangt man zu folgenden Fest
stellungen: Aus dem symmetrischen Typus B (Nr. 4 in der 
Tabelle), der den sehr ursprünglichen marinen Rhabdocoelen eigen 
ist, entwickelte sich beim Übergang --.. Süßwasser --.. Land durch 
Reduktion des linken Germars der Typus 5; einige Arten neigen 
zu Inversionen, indem bei einem kleineren oder größeren Bruch
teil der Individuen das rechte Germar statt des linken reduziert 

a b 
Abb.68. Distales Ende 
des PenIsrohres von 
Astrotorhynchus bili
dus. a Rechtsgewun
dene glatte Varietät. 
bLinksgewundene ge
zähnte Varietät. (Nach 

GRAFF.) 

ist (Dalyella), bei anderen (6) ist diese Inver
sion konstant geworden, hier sind Ein- und 
Rückschläge 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 für den Typus A (Para
vortex), für die zusätzliche Reduktion eines 
Dotterstocks und für die Rückbildung eines 
Hodens ähnliche Überlegungen vorerst noch 
nicht anstellen, für die Hoden scheint es, als 
ob Reduktion des rechten die Regel, des linken 
die Inversion darstelle. Zusammenfassung in d. 

Asymmetrische Ausmündungen der primären 
oder zusätzlichen Geschlechtskanäle, wie sie bei den 
Trematoden so häufig sind, kommen bei Strudel
würmern nur äußerst vereinzelt vor. 

Asymmetrisch sind weiter die oft sehr verwickelt gebauten 
männlichen Kopulationsorgane. So weist der Bulbus penis von 
Trigonostomum 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 bi/idus (M'INT _) ergeben: Hier schließt sich 
(Abb_ 68) an den Bulbus penis ein voluminöses Chitinrohr an, 
dessen Außenseite eine in 6-17 Schraubentouren herumlaufende 
Verstärkungsleiste trägt. "Diese liegt im Genitalkanal in dem 
Zwischenraum des in das Lumen vorspringenden Spiralmuskels 
wie eine Schraube in der Schraubenmutter." Besonders merk
würdig ist nun, daß dieses Gebilde bei einem Teil der Tiere rechts
gewunden ist und dann eine gleichförmig flache Verstärkungsleiste 
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trägt, während es bei anderen Tieren linksgewunden ist und die 
Leiste dann mit zierlichen Zähnchen besetzt ist (Abb.68)95. 

Auch die ausführenden Kanäle (z. B. die Vagina von Bergendalia) 
können sich in artkonstante Windungen legen, von anderen Formen (z. B. 
Solenopharynx sp.) wird eine "Bursa seminalis" mit schraubig verlaufender 
kutikularer Innenmembran beschrieben. Schließlich ist von Otoplana inter· 
media DU PL. ein Kanal unbekannter Funktion zu erwähnen, der vom männ· 
lichen Kopulationsorgan nach der Bauchseite zieht und dort asymmetrisch 
ausmündet. 

Ferner: Spermatozoen. Schraubenbewegung. Spiralfurchung. 

b) Trematodes (Saugwürmer). 

Im Gegensatz zu den Turbellarien, deren Körper fast stets 
bilateralsymmetrisch ist, sind von den Trematoden einige Gat
tungen und Arten mit asymmetrischem Körperbau beschrieben. 

Von den Monogena ist bei Axine122 das Hinterende schräg abgestutzt, 
die Verteilung der Haftapparate daher eine asymmetrische, ebenso sollen 
bei Gastrocotyle108, PleurocotylellO und Pseudaxine1l4 die Haftorgane nur 
auf einer Körperseite liegen, während Vallisia126 linkerseits ungefähr in der 
Körpermitte eine Verdickung besitzt, durch die die hintere Hälfte des 
Körpers vom geraden Verlauf abgelenkt wird. Unter den Digena ist zwar 
die Verteilung der meist wenigen Saugnäpfe eine regelmäßige, dafür können 
die kutikularen Haftapparate regellos asymmetrisch über den Körper ver
streut sein. Auch sind Formen mit asymmetrischem Körper beschrieben, 
z. B. das schraubig gekrümmte Monostomum spirale (DIEs.)110, daneben 
auch solche mit geknickter Hauptachse oder einseitig eingekrÜIDmtem 
Körperllo. 

Asymmetrien von viel wesentlicherer Bedeutung enthält auch 
hier der Genitalapparat. Der ganze aus Hoden, Ovar, Dotter
stöcken, Receptaculum und MEHLIsschem Organ ("Schalendrüse") 
bestehende Komplex einschließlich der Verbindungs- und Aus
führwege ist meist asymmetrisch gelagert, etwa so, daß die Hoden 
mehr links und schräg 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, daß Ortswechsel (sogar Formwechsel) der 
Geschlechtsdrüsen und -gänge in dem weichen Parenchym sowohl 
embryonal als - wenn auch geringgradiger - bei erwachsenen 
Trematoden in bestimmten Grenzen möglich ist"109. Indessen 
- abgesehen von diesen individuellen Variationen, die bei manchen 
Arten häufiger als bei anderen sind - sind die wesentlichen 
Lagebeziehungen der Einzelteile des Genitalapparats zueinander 



86 Vermes Platyhelminthes (Plattwürmer). 

doch gesetzmäßige und innerhalb der angegebenen Schwankungs
breiten konstante - mit Ausnahme der von STILES und HASSAL128/7 

entdeckten* Tatsache, daß ein totaler Situs inversus des 
Geschlechtsapparats, von KOWALEWSKy119 "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, daß sich die homologen Organe 
decken, wenn zwei Tiere mit den Bauchseiten aneinanderliegen. 
Auch die ausleitenden Kanäle 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 auffällig und deutlich er
kennbar, wo eine asymmetrisch (links oder rechts) gelegene 
Geschlechtsöffnung (s. u.) vorhanden ist, während sie umgekehrt 
in den Fällen, wo sie median mündet und alle Organe mehr oder 
weniger paarig symmetrisch bzw. median angeordnet sind, 
überhaupt schwer feststellbar bleibt. Fast alle Autoren vor 1900 
und viele der späteren 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 ausdrücklich hervorgehoben wurde, gibt die folgende Tabelle. 

Es zeigt sich, daß in fast allen Fällen das Verhältnis von 
Links- zu Rechtstieren ein amphidromes ist. Eine streng 
razemische Verteilung ist nur für Dicrocoelium lanceolatum 
sichergestellt, doch ist es wahrscheinlich, daß auch bei manchen 
anderen der in der Tabelle aufgeführten Arten Normal- und 
Inverstiere gleich häufig sind. Übereinstimmend hiermit be
richtet BARKER107 (in einer Mitteilung, von der bedauerlicher
weise nur ein Resümee vorliegt), er habe auf Grund eigener Unter
suchung sowie Studiums der Literatur bei 26 Spezies (zu 11 
Distomum- und einer M onostomum-Gattung gehörig) 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 über Situs 

* Gelegentlich finden sich bereits bei früheren Autoren Angaben über 
inverse Lagerung einzelner Organe, ohne daß es feststellbar wäre, ob dabei 
ein Situs inversus vorlag01l7• 
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inversUb l}erichtet (z, B. Pneumonoeces variegatU8109, Bunodera 
rodulosa10b, Anaporrhudum albidum117, Anisocoelium capitella
tum117, He~. "'.Q'ff/,etra mutabilis117, Bilharziella pulverulenta124), 

doch ergeben mlche Einzelbefunde keinen Anhalt über die wirk
liche Verteilung von Rechts und Links bei diesen Arten, und offen 

Art 

Metorchis complexus (ST. et H.) . 
cra8siusculus (Run.) . 
cra8siusculus (Run.) .. 
poturzycensis (Kow.) . 

" albidus (BRAUN) . 
" truncatus (Run.) 

Opisthorchis ,elineus (RIV.) 
lelineus (RIV.) 
kmgissimus var. corvinus (ST. 

et H.) ..... . 
" lancea (DIES.). . . . . 

Athesmia heterolecithodes (BRAUN) 
Dicrocoelium lanceolatum (ST. et H.) 

lanceolatum 
" concinnum (BRAUN) . 

Distomum mutabile MOLIN . . . 
Hemistomum spathaceum DIES ... 

excavatum DIES. . . 
conlusum KRAUSE ... 
attenuatum v. LINST. 
cochlearß KRAUSE •. 
spathula DIES .... 
ellipticum BRANnES . 

" clathratum DIES. . . 
" pseudoclathratum KRAUSE 
" alatum DIEs.. . • . . . 

Paragonimus ringeri (CoBBoLn). . . . 
Plesiochorus cymbilormis (Gorgoderidae) 

Autor 

STILES u. HASSAL 
KOWALEWSKY 

JACOBY 
KOWALEWSKY 

JACOBY 

" KOWALEWSKY 
JACOBY 

~TlLES u. HASSAL 
WESKI 
JACOBY 

" HOLLACK 

" KRAUSE· 

" 

" 

" KUBOO129 

FumwANN 

Normal: Invers 

6:4 
?: 3 

77: 7 
?: 1 

52: 16 
44: 6 

?: ? 
92: 8 

2:2 
398: 2 

7:4 
10: 5 

333: 333 
3:1 
6:4 
4:1 
3:4 
4:1 
2:3 
4:1 
4:4 
2:2 
5:3 
2:1 

14: 2 
11: 7 

Amphitypie 
häufig 

bleibt vor allem die Frage, ob es Formen gibt, bei denen Amphitypie 
nur sehr selten (wofür Opisthorchis lancea als einzige der in der 
Tabelle aufgeführten Arten zu sprechen scheint) oder vielleicht 
gar nicht (1) vorkommt. Hervorgehoben zu werden verdient, 

• Bei Hemistomum sind, wegen der ungefähr medianen Lage des Ovars, 
diejenigen Formen als "normal" bezeichnet, bei denen das MEm.:Issche 
Organ rechts liegt; bei einigen dieser Arten liegt dann das Ovar schwach 
links. 



88 Vermes Platyhelminthes (Plattwürmer). 

daß nach KOWALEWSKY Individuen derselben Art, die in dem
selben Wirtstier gefunden wurden, mit einer einzigen Ausnahme 
stets zur Hälfte Links-, zur Hälfte Rechtstiere waren, doch dürfte 
es sich hierbei um geringe Anzahlen gehandelt haben. Ebenso 
berichtet JACOBy1l8 von einem Wasserhuhn, das drei normale 
und ein inverses Tier von Athesmia heterolecithodes enthielt. 

Die Frage, welcher Situs als der "normale" für die Trema
toden, und zwar speziell für die Digena, zu bezeichnen ist, läßt 
sich nicht mit schematischer Einfachheit beantworten. Es 
leuchtet zunächst ein, daß bei den razemischen Arten die Be
zeichnungen "normal" und "invers" nur einen Sinn behalten, 
wenn man sie auf eine einheitliche Trematodenorganisation 
bezieht. Für eine solche scheint nun allerdings zu sprechen, daß 
das stets unpaare Ovarium die rechte Körperseite bevorzugt und 
von den beiden relativ zueinander recht verschieden gelegenen 
Hoden* der größere Teil** auf der linken Körperseite liegt, 
und auch die Geschlechtsöffnung mündet dort, wo sie die Mediane 
verlassen hat, meistens in der linken Körperhälfte. 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 häufiger sind) als normal bezeichneten 
Individuen von Hemistomum und nicht vielleicht die zugehörigen 
Inversen den Normaltieren der übrigen Arten homolog sind. 

Daß die Geschlechtsöffnung der Digena die Tendenz 
besitzt, von der Mediane nach der linken Körperhälfte abzu
wandern, wurde bereits erwähnt; sie mündet dann links ventral 
bis links marginal, ja kann sogar über die Randlage auf die Dor
salseite heraufrücken1l4. Die folgende Liste führt die Familien 
mit links- oder vorwiegend linksständiger Geschlechtsöffnung 
auf***: 

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

* vVo sich (selten) unpaare Hoden finden, stets durch Verschmelzung 
entstanden 114. 

** d. h. beim einzelnen Tier der größere Teil der Hodenmasse. 
*** Angaben in den Klammern nach FUHRMANN114 ; ob "lateral" immer 

mit "meistens links" gleichbedeutend ist, sei dahingestellt. 
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cepkalidae (meist links), Rkahdiopoeidae (seitlich), A'fKWocotylidae 
(dorsal-lateral), Spirorchidae (lateral), Schis08tomidae (mehr oder 
weniger links). 

Liegt bei diesen Familien die Geschlechtsöffnung links bzw. 
nur bei inversem Situs rechts, so gibt es einige wenige Familien, 
wo die Rechtslage des Genitalporus die normale ist: 
~ Stomylotrerrw,tidae (rechts). 

Oephalogonimidae (über oder rechts neben dem Mundsaugnapf). 
Diese Familien sind offenbar, da auch der übrige Genital

apparat nicht dagegen spricht, als inverse Familien, d. h. als 
Abkömmlinge inverser und diese Inversion vererbender Individuen 
anzusehen. 

Die Dotterstöcke 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 LAuRERSche Kanal mündet 
stets dorsal und bei der überwiegenden Mehrzahl der Arten in der 
Mediane nach außen. Doch wird für Opisthotrerrw, cochleare FISCHER, 
Gastrodiscos polyrrw,stos LEUCK., Phyllodistomum folium (v. OLF.) 
und einigen anderen Arten Ausmündung links neben der Mediane 
angegeben 110, für Paragonimus ringeri (= D. westerrrw,nni) rechts114 

und für Oyathocotyle und Psilostomum links oder rechtsl14• Wenn 
bei anderen Arten der äußere Porus nicht genau in die Symmetrie
ebene fällt, 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 Würdigung bedürfen Lage und Mün
dungs verhältnisse der ausleitenden und verbindenden 
Kanäle bei den Monogena. Hier ist im Gegensatz zu den 
Digena bei einigen Familien (Protogyrodactylidae, U.-Ord. Poly
opist1wcotylinea) ein Canalis genito-intestinalis vorhanden, 
d. h. ein Kanal, der zwischen Ovidukt und dem Darmast einer 
Seite verläuft und neuerdings114 dem gleichnamigen Gebilde der 
Turbellarien als homolog erachtet wurde. Er mündet bei allen 
Polyopisthocotylinea mit Ausnahme der Polystomiden in den rech
ten, bei diesen (Polystomum, Sphyranura) indes in den linken 



90 Vermes PlatyheIminthes (Plattwürmer). 

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, 
seltener durch drei Öffnungen mit der Außenwelt in Verbindung: 
zur männlichen Geschlechts- und Uterusöffnung, die beide 
ursprünglich median ausmünden, 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 außen mündet. 
Verschiebungen der männlichen und der Uterusöffnung nach 
links oder rechts sind relativ selten, die Vagina aber mündet bald 
ventral, bald dorsal, median oder lateral, oder rein marginal, 
jeweils links oder rechts nach außen. Folgende Kombinationen 
sind bereits beschrieben 115: 

1. a) Alle 3 
b) " 3 
c) " 3 

Öffnungen links (ventrolat.): Tristomum, Epibdella. 
rechts (marginal): Acanthocotyle. 
median (ventral): Microcotyle, Axine, Encotyl. 
labe. 

2. a) Vagina rechts marginal (übrige median): Tetrancistrum sp., Di
plectanum. 

b) dorsolat. (übrige median): Dactylogyrus. 
c) "ventrolat. (übrige media:p.): Dactylocotyle. 

3. a) links marginal: vgl. 1 a. 
b) dorsolat.: ? 
c) "ventrolat.: Monocotyle. 

4. a) median dorsal (übrige median): Hexacotyle. 
b) ventral (übrige median): = lc. 

Über inverse Lage der Mündungen bei einzelnen Individuen 
wie überhaupt über Amphitypie ist bei den Monogenen nichts 
bekannt. Es liegt dies aber vor allem daran, daß diese Gruppe 
bisher wesentlich mangelhafter erforscht ist als die Digena. 

Für 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 HECKERT116 beschriebenen Asymmetrie 
des Nervensystems von Urogonimus macrostomus (wo der linke 

• Bei den Protogyrodactylidae ist nach den Untersuchungen von T. H. 
JOHNSTON U. O. W. TIEGS [Proc. Linnean 80c. N. 8. Wales 41 (1922)] der 
Ductus genito.intestinalis bei der sei ts vorhanden. 
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Hauptnerv vorzugsweise den Bauchsaugnapf innerviert und daher 
kürzer ist und einen anderen Verlauf nimmt als der rechte, der 
zu den Genitalorganen zieht und die gesamte hintere Körper
hälfte versorgt) ist es vor allem der Darm, der dadurch asymme
trisch werden kann, daß seine beiden Schenkel ungleiche Länge 
aufweisen. Der geringste Grad solcher Ungleichmäßigkeit, den 
man gelegentlich bei allen Trematoden sehen kann, findet sich 
regelmäßig bei Opi8thioglyphe ra8tellu8109• Opi8thodi8CUS hat 
insofern asymmetrische Darmschenkel, als nur einer gestreckt, 
der andere in Keimstockhöhe abgeknickt ist. Bei Ani8ocoelium 
capitellatum, A. phallax und Di8tomum ci8ticellu8 MOL. ist konstant 
der eine Schenkel um 1 h kürzer als der 0 

andere 109, 114; gewisse Formen zeigen noch 
stärkere Rückbildung des einen Schenkels, 
und schließlich gibt es Gattungen, bei denen 
nur noch ein Darmast entwickelt ist (bei Diplo
zoon paradoxum109 der rechte, bei Haplocladub1H 

[Abb. 69] der linke, ferner Tetraonchu8 monen
teron109, UnicaecumI14). 

Es ist nun von großem Werte zu erfahren, 
daß die Asymmetrie des Darmes mit der 
des Geschlechtsapparates gekoppelt 
ist: ist das Genitalsystem invers entwickelt, so 

Abb. 69. Haplocladus 
typlcus Odhner. Lin
ker Darmschenkel fehlt. 

(Nach ODHNER.) 

ist auch der inverse Darmschenkel der längere, und umgekehrt. 
Offenbar ist also die gemeinsame Anlage des (endodermalen) 
Darmes und des (mesodermalen) Geschlechtstraktes invertierbar, 
und da fast alle übrigen Organe streng symmetrisch entwickelt 
sind, besteht die Möglichkeit, daß das Tier in seiner Gesamtheit 
invers, ähnlich wie die inversen Schnecken, aus einem "Ei" (bzw. 
Keimballen) mit inversem Mosaik hervorgegangen ist,- daß also 
in den invertierten Exemplaren totale Corpora inversa vor
liegen. Dem widerspricht nicht, daß neben solchen Totalinver
sionen auch partielle vorkommen: BARKER z. B. berichtet, er 
habe - wenn man den Genitaltrakt in 6 Teilbereiche zerlegt -
neben vollständiger Amphitypie auch "Inversionen" eines, zweier 
usw. dieser Bereiche beobachtet. Mag es sich auch in einigen 
dieser Fälle um bloße Verschiebungen, hervorgerufen durch die 
hohe Plastizität des alle Organe umbettenden Parenchyms 
handeln, so sind solche Teilinversionen durchaus möglich, sie 
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sind von anderen Tieren, z. B. auch vom Menschen her, be· 
kannt, wo über 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 zunächst noch offen· 
bleibt, ob nur die inneren Organe oder der ganze Körper inver. 
tiert ist. Die möglichen Ursachen dieser Amphitypie werden 
zweckmäßig erst im allgemeinen Teil erörtert, wenn von anderen 
Tiergruppen her Vergleichsmaterial beigezogen werden kann, und 
nur der Vollständigkeit halber sei erwähnt, daß BARKER ver· 
mutet, R. und L·Tiere entstünden durch Zerfall der Keimballen 
(innerhalb der Redien), wären also spiegelbildlich-symmetrischen 
eineiigen Zwillingen gleichzusetzen (§ 46). 

Vgl. die Zusammenfassung am Ende dieses Paragraphen. 
Ferner: Schraubenbewegung der Larven. 

tJbersicht8tabelle. 

Digena: Geschlechtsöffnung bei vielen Familien 
links. . . . . . . . . . . . . . . Amphitypie beobachtet 

Geschlechtsöffnung bei 2 Familien rechts 
Dotterstöcke: einseitig reduziert bei 

Athesmia . • 
LAURERscher Kanal bei einigen Arten 

links ............. . 
LAuRERScher Kanal bei 1 Art rechts 

" ,,2 Arten links 
oder rechts . . . . . . . . . . 

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

Canalis genitointestinalis 1 Familie 
links ............ . 

Vagina links, übrige Öffnungen links 
oder median . . . . . . . . . . 

Vagina rechts, übrige Öffnungen rechts 
oder median . . . . . . . . . . 

Darmsystem der Trematoden: 
Arten mit kürzerem oder fehlendem linken 

Darmschenkel . . . . . . . . . . . . . 
Arten mit kürzerem oder fehlendem rechtem 

Darmschenkel . . . . . . . . . . . . . 

* Asymmetrie mit der des (übrigen) Genitalsystems gekoppelt. 

" 

* 

* 
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c) Cestodes (Band würmer) 132. 133. 

Die Trematoden (und offenbar auch schon die Turbellarien) 
zeigen einen hohen Grad von Labilität hinsichtlich der "RL
Orientierung" der inneren Organe (Darm- und Geschlechts
system), die in der großen Häufigkeit totaler Inversionen dieses 
Organkomplexes zum Ausdruck kommt (Amphitypie). Gleich
gültig ob die große Plastizität des Parenchyms, in das alle inneren 
Organe eingebettet sind, an der Häufigkeit dieser Inversionen 
mit Schuld trägt oder nicht, wird man schon wegen der nahen 
Verwandtschaft der Saug- zu den Bandwürmern auch bei diesen 
eine Amphitypie erwarten können. 

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

Bei den höheren 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 auffälligsten dann erkennbar 
ist, wenn die Geschlechtsgänge lateral ausmünden. Beschränkt 
man sich zunächst auf solche Fälle, wo der Uterus keine Aus
mündung besitzt, wo also in der Regel nur ein Geschlechtsporus 
existiert, in dem sich Vagina und Vas deferens vereinigen, so sind 
nach der Lage dieser Öffnung folgende Typen möglich: 

Geschlechtsporus flächenständig median; 
Geschlechtsporus flächenständig neben der Mediane (z. B. Trieho

cepkaloide8) ; 

* Bei den höheren Formen ist dies im allgemeinen schwierig; ältere 
Bezeichnungen über ventral, dorsal, rechts und links sind zum Teil mit 
Vorsicht aufzunehmen. 
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Gesohleohtsporus submarginal (die Verlagerung vom Rande weg ist 
sekundär) ; 

Gesohleohtsporus marginal; 

und bei dem letzten Typus (marginal) können nun, wenn man die 
ganze Stro bila auf einmal betrachtet, die folgenden Möglich
keiten unterschieden werden: 

1. Unimarginal, d. h. die G.-O.* aller Proglottiden auf derselben 
Körperseite ; 

a) nur links (z. B. Taenia Dujardini, plicata); 
b) nur reohts (z. B. T. 8truthioniB). 
2. Regelmäßig alternierend, d. h. G.·O. in einem Gliede links, 

im folgenden rechts usw. (z. B. T. Studeri, depre88a). 
3. Unregelmäßig alternierend: 
a) Entweder erweokt (bei Durohsioht der Strobila von hinten naoh 

vom) die Lagenfolge der G.-O.n den Eindruok rein zufälliger Verteilung, 
im Durohsohnitt gleioh oft reohts und links, analog wie bei einer Serie 
von Würfen einer Münze im Mittel gleich oft Bild und Adler fällt (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, daß die 

Gleichartigkeit (a) oder regelmäßige Alternation (b) durch ein inverses 
Glied gestört wird, z. B.: ... RRRRLRR ... oder ... LRLRLRLR 
RLRLRLR ... 

Diese Typen, wie sie hier für den Fall der rein marginalen 
Ausmündung aufgeführt sind und die alle beobachtet wurden, 
dürften auch in den Fällen der submarginalen und flächen:tändig
nichtmedianen Ausmündung vorkommen (einige davon sind 
schon beschrieben), ebenso vielleicht im Falle der rein medianen 
Ausmündung, nur daß sich hier R- und L-Situs nur in der asym
metrischen Form des Geschlechtstraktes äußern würden, worauf 
allerdings anscheinend noch niemand geachtet hat. 

Besitzt schließlich auch der Uterus eine eigene Mündung, so 
sind im Extrem 3 Öffnungen: c, v und u** zu unterscheiden. 
Bezüglich ihrer Lage an der Proglottide gibt es dann alle möglichen 
Typen, von denen nur einige angeführt sein mögen: 

* G.-O. = Geschlechtsöffnung. 
** c = männliche, v = weibliche G.-Ö., u = Uterusöffnung. 



a) SehiBtocepkal'U8. 
cvu 
cvu 
cvu 
uvc 
uvc 
uvc 

= flächenständig, 
unreg. alternierend 

(Typ 3b). 
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b) Oyathocepkal'U8. 
c 
v u flächenstän

dig dorsal 
(ventral) 

unregelmäßig al-
ternierend mit 

c 

c) Viele BothricocepkalU8 sp. 
c v u flächenständig me-

dian hintereinander 
Bei Diplocotyle gelegent
lich unregelmäßiges Alter
nieren zwischen Ventral
und Dorsalseite wie bei b. 

u v flächenständig 
ventral (dorsal). 

d) u ventral-flächenständig; c v submarginal. 
e) u ventral-flächenständig; c v marginal, konstant li oder re oder 

regelmäßig oder unregelmäßig alternierend. 
f) u ventral-flächenständig; c v dorsal flächenständig-nichtmedian. 

Man erkennt in diesen herausgegriffenen Beispielen von Lage
beziehungen die obigen 4 Typen wieder, nur daß durch Hinzu
kommen der Uterus- oder infolge Aufspaltens der gemeinsamen 
Geschlechtsöffnung in eine männliche und eine weibliche weitere 
Komplikationen eingetreten sind. Ein neues Moment, von dem 
weiter unten noch die Rede sein wird, betrüft allein das merk
würdige Alternieren zwischen Ventral- und Dorsalseite 
bei OyathocephalU8 und Diplocotyle. 

Versucht man, alle die bisher genannten Typen auf die 
ursprüngliche Amphitypie der Trematoden zurück
zuführen, so ergeben sich - bei Verwendung der rein sym
bolischen Ausdrücke 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, daß die Häufig
keit inverser Proglottiden bei den Strobilae verschiedener Spe7jes 
eine verschiedene, z. B. eine außerordentlich seltene ist. 

Bei 3a scheint es so zu sein, daß innerhalb jeder Proglottide 
der Entscheid über Rechts und Links dem Zufall überlassen 
bleibt, daß also die gleichen Verhältnisse herrschen wie bei 
Dicrocoelium lanceolatum oder bei Amphilina, auf mehrgliedrige 
Bandwürmer übertragen. 
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Für 2 muß angenommen werden, daß die Rechtsstruktur 
einer eben entstandenen Proglottide in der darauf entstehenden 
die R-Struktur unterdrückt und der L-Struktur die Oberhand 
gewinnen läßt, und umgekehrt. Hierzu gibt es gewisse Analogien 
aus anderen Stämmen des Tierreichs, z. B. die Heterochelie der 
Krebse oder die Ausbildung von RöhrendeckeIn bei gewissen 
sedentären Borstenwürmern. Hier ist die eine Schere größer 
bzw. der eine Kiemenstrahl zu einem Deckel entwickelt <+-Struk
tur), wodurch im Partner der anderen Seite die +-Struktur unter
drückt wird (kleinere Schere, rudimentärer Deckel). Schneidet 
man den großen Deckel oder die große Schere weg, so wird sofort 
im anderen Partner die +-Struktur manifest, der sich regene
rierende ursprüngliche +-Partner ist unter Einfluß 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 + -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 Bandwürmern (in einigen Ordnungen nur bei einer oder 
wenigen Gattungen, in anderen außerordentlich verbreitet) Ver
doppelung des Geschlechtsapparates auf (total verdoppelt, 
Uterus gemeinsam oder nur ausleitende Kanäle verdoppelt), 
andererseits kommt dies gelegentlich, aber in der Regel viele 
Glieder einer Strobila hindurch, als Abnormität auch bei 
Formen mit einfachem Geschlechtsapparat vor, und auch das 
Umgekehrte ist beobachtet, daß in den Gliedern eines Bereiches 
einer normalerweise doppelporigen Strobila nur 1 Genitalapparat 
entwickelt ist, wobei in diesem Ausnahmebereich R- und L·Mün
dung unregelmäßig alternieren. - Wird beim Typus 2 in einer 
Proglottide infolge äußerer Ursachen statt der obligaten R- die 
L~Struktur manifest, oder umgekehrt, so hat man den Ausnahme
typus 4 b vor sich, der sich zu 2 so verhält wie 4 a zu l. 

Typus 3 b kann so lange nicht erörtert werden, solange nicht 
speziell bei den hierhergehörigen Formen untersucht ist, ob nicht 
hier vielleicht die Proglottiden in der Knospungszone des Halses 
serienweise entstehen. Wäre dies der Fall, so könnte 3 bleicht 
auf 2 zurückgeführt werden. 

Da es bei 1 (bzw. auch 4a) L- und R·Arten gibt, ist die Existenz 
gelegentlicher inverser Strobilae einer Art sehr wahr-
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scheinlich. Bekannt darüber ist nichts, weil bei den so schwer 
orientierbaren Bandwürmern solche inverse Exemplare völlig 
unauffällig sind und man sich erst der meist mühevollen Arbeit 
unterziehen müßte, bei einer hinreichenden Zahl von Tieren 
Ventral- und Dorsalseite exakt festzustellen, um solche gelegent. 
liche Inversionen aufzufinden. 

Was die alternierende Mündung der Geschlechts
kanäle auf Ventral- und Dorsalseite aufeinanderfolgender 
Proglottiden anbetrüft, so braucht dieses Phänomen überhaupt 
nicht in das RL-Problem hereinzugehören. Denn es verhalten 
sich ja bei Cyathocephalus (s.o.) und Diplocotyle (s.o.) zwei auf· 
einanderfolgende Glieder nicht wie Bild und Spiegelbild, vielmehr 
können sie miteinander zur Deckung gebracht werden; der Bau 
der Proglottiden ist ein solcher, als ob der in beiden Fällen gleich
sinnig asymmetrische Genitalapparat einmal mit der einen und 
einmal mit der anderen "Breitseite" nach unten ins Parenchym 
der Proglottide eingebettet worden wäre, wobei dann zugleich 
mit Links und Rechts auch Oben und Unten vertauscht ist. Man 
müßte sich dann also vorstellen, daß beim Entstehen einer Pro· 
glottide der stets gleichsinnig asymmetrische Anlagekomplex des 
Geschlechtsapparates sich endgültig relativ zum "Rahmen" des 
Gliedes so orientiert, daß - wie es der Zufall bestimmt - bald 
die eine, bald die andere Seite ventral zu liegen kommt. Indessen 
gibt es ein Moment, das für einen Zusammenhang auch dieser 
Alternation mit dem RL-Problem spricht. Wenn nämlich, z. B. 
bei Cyathocephalus, der Genitalapparat einer Proglottide mit 
rechts-dorsal gelegener Uterusmündung zu einer anderen mit 
u = links-ventral im Verhältnis regulär: invers stünde, dann 
müßte in dem Gliede mit u = rechts dorsal auch die inverse 
Möglichkeit latent vorhanden sein, dann allein ist die Möglichkeit 
gegeben, daß gelegentlich (oder bei einzelnen Arten als Regel) 
beide Strukturen zugleich manifest würden. In der Tat ist etwas 
diesem Entsprechendes bekannt: bei der doppelporigen Form 
M oniezia und ebenso bei Paronia DIAMARE findet sich die eigen
tümliche Disposition, daß die Vagina auf der einen Seite unter, 
auf der anderen über dem Cirrusbeutel liegt und entsprechend 
unten bzw. oben ins Atrium mündet. Man hat es also bei Cyatho
cephalus und Diplocotyle offenbar mit dem ursprünglichen Typus 3b 
zu tun, der nur insofern modifiziert ist, als durch zusätzliche 

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

Die große Mannigfaltigkeit im Bau des Geschlechtsapparates 
der Bandwürmer ist offenbar nicht das Endresultat sukzessiver 
Anpassungen an spezielle Umgebungen (Wirte), sondern die Folge 
von gewissen, von der Umgebung unabhängigen Mutationen, 
die bei Arten der verschiedenen Systemzweige, unabhängig von
einander, wiederkehren und deren Vielfältigkeit vielleicht durch 
die hohe Temperatur des Wirtes bedingt ist (0. FUlIRM.A.NN). 
Denn eine Statistik zeigt, daß von allen aberranten Typen die 
überwiegende Mehrzahl auf Parasiten von Warmblütlern entfällt, 
nur ein verschwindender Rest (drei doppelporige Arten und eine 
sonst aberrante Form) leben in Kaltblütlern, und es verdient 
weiter hierzu angeführt zu werden, daß bei vielen anderen Formen 
(Seeigellarven, Ascaris usw.) schädliche Einflüsse, insbesondere 
warme (oder sehr kalte) Temperatur, die Zahl invelser Exemplare 
stark erhöhen. 

Alle abweichenden Organisationseigentümlichkeiten, die sich 
bei Arten, Gattungen oder auch Familien als konstante Merkmale 
finden, können hier und da auch ausnahmsweise in einem Teil
bereich der Strobila solcher Formen auftreten, die diese Eigen
tümlichkeit sonst nicht besitzen. Als einziges Beispiel sei an
geführt, daß SOuTHWELLo133 ein zu den Cyclophyllidea gehöriges 
Exemplar beschrieb, das im letzten Drittel der Kette einen voll
ständig verdoppelten Genitalapparat besaß, wie ihn die Gattung 
Diplogynia besitzt, im mittleren Drittel waren nur mehr die Ge
schlechtsausführgänge verdoppelt, der Apparat jedes Gliedes 
hatte ein Aussehen, wie es von Diploposthe her bekannt ist; im 
jüngsten Drittel schließlich besaßen die Proglottiden je einen 
einzigen, unimarginal mündenden Geschlechtstrakt, sie glichen 
hier denen der Art Drepanidotaenia lanceolata. 

Die Frage, ob Paarigkeit oder Unpaarigkeit des Ge
schlechtsapparates in jeder Proglottide das Primäre 
ist, soll hier nicht absolut entschieden werden. Zwar zeigt eine 
vergleichende Übersicht über die RL-Merkmale im Tierreich, daß 
beides möglich ist: anfängliche Einfachkeit und sekundäre Ver
dopplung, oder umgekehrt, doch wird man sich in Anbetracht der 
Phylogenie (Turb('llarien - Trematoden - primitive Cestoden) 
hier zugunsten der ersten Möglichkeit (Geschlechtsapparat ur-
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sprÜDglich in der Einzahl vorhanden) entscheiden müssen. Wichtig 
ist, daß, wie vergleichende Betrachtungen lehren (§ 46), auch in 
diesem Falle neben der dominanten (z. B. der Rechts-) Struktur 
die inverse stets latent vorhanden ist, daß sie gelegentlich 
statt oder neben jener manifest werden kann, was dann zu 
inversen oder doppelporigen Gliedern bzw. Formen führt, ebenso 
wie im Falle ursprünglicher Paarigkeit und sekundärer Reduktion 
des einen Teiles dessen Anlage latent vorhanden bleibt und ge
legentlich in gleicher Weise wieder zum Vorschein kommen kann. 
Im ersten Falle wäre es weiter möglich, daß bei konstant doppel
porig gewordenen Formen der Apparat der einen Seite tertiär 
wieder zurückgebildet wird; wir müssen 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*, während die andere nur Paren
chym enthält. 

Außer im Bereiche des Geschlechtstraktes finden sich gelegentlich noch 
im Exkretionssystem Asymmetrien. In der Regel gibt es jederseits 
zwei Langsgefaße, die meist gerade verlaufen, doch ist wiederholt auch ein 
schraubiger Verlauf beschrieben wordenI38.1330 (ob links spiegelbildlich zu 
rechts gewunden, ist weder angegeben, noch aus den Abbildungen zu er
sehen), wobei die Enge der Umgänge wesentlich vom Kontraktionszustand 
des Tieres abhangen dürfte. Einige Cyclophylliden zeigen die Besonderheit, 
daß bei ihnen auf der einen Seite das "Ventralgefäß" statt ventral über 
dem dorsalen liegt, so daß das Verbindungsgefäß beider Ventralkanä.le den 
Querschnitt der Proglottide diagonal durchkreuzt. Bei Hymenolepis medici 
STOSS. (Cyclophyllide) fehlt auf der antiporalen Seite das Ventralgefäß über
haupt. Auch kann die Zahl der Längsgefäße auf jeder Seite in verschiedenem 
Maße erhöht sein (z. B. Fimbriaria laciolaris). 

Bei den Tetrarhynchiden sind die 4 Retraktoren des Rüssels 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 über Plathelminthen. 

Alle im vorhergehenden aufgeführten Plathelminthen, die 
Strudel-, Saug- und Bandwürmer, weisen eine hohe Labilität 
zwischen Rechts und Links auf, die vor allem in einem sehr häufigen 
Situs j wersus des Genitalapparates zum Ausdruck kommt. Bei 
den ursprünglichen Strudelwürmern ist der Geschlechtstrakt 

* Und nicht, wie gewöhnlich, die ganze Proglottide erfüllt. 

7* 
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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 für den 
männlichen Apparat, und auch der Fall, daß 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 Geschlechtsöffnung aus der Mediane. 
heraus (nach links, seltener rechts) noch stärker von der ursprüng
lichen Symmetrie abweichen kann; häufig kommt noch ein nur 
einseitig entwickelter Verbindungskanal zwischen Darm und 
Geschlechtsapparat oder ein zusätzlicher, oft asymmetrisch 
mündender ausleitender Geschlechtsweg (Vagina) oder beides 
hinzu. Schon frühzeitig hat man beobachtet, daß 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 Geschlechtsöffnung, 
falls diese abseits der Mediane ausmündet, auf die Lage des 
Dotterstocks, wenn derjenige der einen Seite reduziert ist, oder 
auf die ungleiche Länge der Darmschenkel (Canalis genito-intesti
nalis und Vagina daraufhin noch nicht untersucht). Es gibt 
bezüglich dieser Amphitypie mit Sicherheit razemische Arten, 
daneben anscheinend alle Übergänge von razemisch über amphi
drom nach monostroph, und hiervon sind - nach der Lage der 
Geschlechtsöffnung zu urteilen - neben der Majorität der Arten 
mit Linksmündung auch einige mit Rechtsmündung bekannt; 
ähnlich gibt es inverse Arten bezüglich der Lage der Vagina oder 
des Canalis genito-intestinalis. 

Man muß den Genitalapparat der Trematoden wohl auf den 
der Strudelwürmer zurückführen und die Labilität in der Seitig
keit dieses Apparates in beiden Gruppen und auch bei den Band
würmern als einheitliche Erscheinung betrachten, auch wenn man 
bedenkt, daß 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 Fähigkeit besitzen, ganze Tiere, Organe oder Organteile aus 
sich hervorgehen zu lassen, und Befunde an anderen Tiergruppen 
zeigen, daß alle generativen Zellen, z. B. auch die Zellen eines 
regenerationsbefähigten Gewebes, wenn das aus ihnen hervor
gehende Gebilde asymmetrisch ist, ebenso wie die befruchtete Eizelle 
selbst, in sich die Fähigkeit besitzen, je nach den äußeren oder 
inneren Bedingungen die Rechts- 0 der die Linksform zu entwickeln. 

Bei den Bandwürmern schließlich treffen wir dieselben 
Inversionserscheinungen, die bei den Strudel- und Saugwürmern 
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 unregelmäßigem auch regelmäßiges Alternieren statt
finden kann, eine Erscheinung, die Analoga bei anderen Tier
gruppen besitzt und der wesentlicher Tatsachenwert für das 
RL-Problem zukommt (vgl. § 46). Daneben ist bei den Band
würmern noch das eigentümliche zusätzliche Alternieren zwischen 
Ventral- und Dorsalseite zu erwähnen. 

Die Frage, ob das sehr plastische Parenchym der Plattwürmer, 
in das alle inneren Organe eingebettet sind, an der Häufigkeit 
dieser Inversionen mit Schuld trägt, muß negativ beantwortet 
werden. Zwar kann dieses weiche Gewebe Verlagerungen, Gegen
einanderverschiebungen zur Folge haben, eine völlige Symmetrie
umkehr zwischen Rechts und Links, ohne daß gleichzeitig auch 
Oben und Unten oder Vorn und Hinten vertauscht wäre, ist eine 
grundsätzlich andere und viel tiefer begründete Erscheinung, 
die mit Verlagerung oder Falschlagerung nichts zu tun hat. 

Die Plattwürmer könnten zur Frage, ob alle bei einer Tier
gruppe auftretenden und ihrer Entstehung nach voneinander 
unabhängigen Asymmetrien so aneinander gekoppelt sind, daß 
bei Inversionen alle zugleich invertiert werden, oder ob Inversion 
eines einzelnen Merkmals möglich ist, viel Material liefern: so 
sind z. B. der Genitalapparat, der zusätzlich erworbene Ductus 
genito-intestinalis, die ebenfalls sekundär erworbene Vagina und 
die ungleichen Darmschenkel der Trematoden sowie die asymme
trischen Exkretionsgefäße einiger Ces toden in diesem Sinne 
genetisch unabhängig. Indessen ist nichts darüber bekannt, ob 
z. B. neben Formen mit Linksmündung der Geschlechtskanäle 
und linkem Darm-Geschlechtsweg auch solche existieren, wo 
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allein dieser Darm-Geschlechtsweg auf der rechten Seite liegt usf., 
nur über das Darmsystem weiß man, daß seine Asymmetrie 
mit der des Geschlechtsapparates gekoppelt ist. 

§ 13. Vermes Annelides. 
a) Polychaeta. 

Wie alle Formen, die an der Wurzel eines großen Stammbaum-
astes stehen und diesen ursprünglichen Bauplan fast unverändert 

bis heute beibehalten haben, zeigen auch die frei
le benden Polychäten eine schema tisch einfache Orga
nisation: homonome Segmentierung und strenge 
bilaterale Symmetrie. Wo diese letztere verlassen 

Abb. 70. Borste 
von EuthaJenessa. 
(Nach MALMGREN 
und CLAPARJ':DE.) 

wird, handelt es sich stets um kleine Umbildungen, 
Besonderheiten oder Anpassungen nebensächlichen 
Charakters, oder um stark abgeleitete Formen 
(sedentäre Polychäten) . Zur ersten Art asym
metrischer Merkmale gehören z. B. die alternierend 
ineinandergreifenden Kiefer der Nereiden, die aus 
zwei langen, gekreuzten Chitinstücken bestehende 
Stilettschere der Ichthyotomiden, oder die dach
ziegelartig -alternierenden R ü c k e n s c h iI der von 
Aphrodite und verwandter Formen; die Dorsal
borsten der sedentären Euthalenessa (Sthenelais) 
dendrolepis sind durch eine rechtsschraubig sie um
ziehende Kante ausgezeichnet (Abb. 70), und von 
inneren Asymmetrien verdient der DarmkanaP42 
von Sternaspis Erwähnung: hier beschreibt der 

Ösophagus e-rst 2-3 Schraubenwindungen im einen, der an
schließende Magen die gleiche Tourenzahl im umgekehrten Sinn, 
ein instruktives (und gelegentlich in der Tierreihe [Amphineura] 
wiederkehrendes) Beispiel dafür, daß jede schraubige Lagerung des 
ursprünglich geradlinigen Darmrohres durch eine spätere oder 
gleichzeitige inverse Drehung ausgeglichen sein muß. Auch die 
Larven zeigen gelegentlich, vielleicht unter Einfluß der schrau
bigen Bewegung entstandene, kleine Asymmetrien; so ist z. B. 
das ursprünglich paarige Scheitelsinnesorgan der Lopadorhynchus
Larve nur rechts entwickelt, links rudimentär l41 

Weitaus wesentlicher und für das allgemeine RL-Problem 
interessanter sind die Befunde an sedentären Anneliden. 
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insbesondere bei der Unterordnung der Serpulimorpha. Diese 
bewohnen lederartige oder kalkige Röhren, die entweder mehr 
oder weniger gerade oder unregelmäßig, zum Teil bereits unregel
mäßig-schraubig gewunden sind, und nur bei 
der Gattung Spirorbis hat sich eine gesetz
mäßig gewundene Schale herausgebildet, die bei 
den meisten Arten rein oder fast planspiral, 
bei Sp. spirillum (L.) schwach bis stark turbo
spiral gewunden ist, ja von dieser Art sind sogar 
Exemplare bekannt, die sich schraubig um Algen

Abb. 71. Splrorhis. 
Links die Dexlo
spira, rechts die 

Laeospira-Form. 

fäden herumschlingen. Die einzelnen Windungen können ein
ander berühren oder ähnlich wie bei gewissen Schnecken durch 
Zwischenräume getrennt sein; ge
legentlich finden sich auch Formen, 
die nach Art der Abb. 72 umeinander 
gewunden sind140• Da die Tiere im 
allgemeinen mit einer Breitseite auf 
der Unterlage festwachsen, lassen sich 
links- und rechtsgedrehte Formen 
unterscheiden. Man bezeichnet134 als 
linksgedreht solche, bei denen das 
Wachstum im Sinne des Uhrzeigers, als 
rechtsgedreht, wenn es entgegen dem 
Uhrzeigersinne fortschreitet (Abb. 71), Abb. 72. Zwei miteinander ver
vorausgesetzt, daß der Beschauer die wachsene Splrorbislndlviduen (das 

eine punktiert). (Nach ZUR LOYE.) 
freie Seite des Tieres betrachtet. 
Diese willkürliche und offenbar rein zufällig so gewählte Be
nennungsweise scheint zwar der Definition des Windungssinns 
einer Planspirale zu widersprechen, ist aber als richtig beizu
behalten; denn wenn ein solches linksgewundenes Gehäuse nicht 
rein plan gewunden ist, sondern sich zu wenn auch nur schwacher 
räumlicher Aufwindung erhebt, so ist stets das freie, die Öffnung 
tragende Ende der am weitesten von der Unterlage entfernte 
Punkt, und dann stellt jedes in herkömmlicher Weise als links
(bzw. rechts-) gewunden bezeichnete Gehäuse eine links- (bzw. 
rechts-) gewundene Turbospirale unserer Nomenklatur dar. Der 
Windungssinn der einzelnen Arten ist konstant (FAuvEL 
führt 6 R- und 10 L-Arten an), inverse Exemplare einer Art sind 
bis jetzt noch nicht beobachtet. CAULLERY u. MESNIL134 haben 
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die Gattung Spirorbis nach folgendem Bestimmungsschlüssel in 
4 Subgenera eingeteilt: 

Rechts- {mit 3 borstentragenden Thorakalsegmenten Dexiospira 
gewnnden "4,, "Paradexiospira 

Links- { " 3 "Laeospira 
gewunden ,,4 Paralaeospira 

Dabei ist bemerkenswert, daß diejenigen Besonderheiten, die 
die Unterscheidung in -spira und Paraspira bedingen, sich bei 
den Linksern wie Rechtsern in genau gleicher Weise wieder
finden, daß ferner einzelne Arten sich fast nur durch den Win
dungssinn unterscheiden, und es ist wohl wahrscheinlicher, daß 
sich die Paraform nicht unabhängig bei Rechtsern und Linksern 
entwickelte, sondern daß sich aus den ursprünglich einsinnig 
gewundenen Spirorben als Seiten zweig die Paraformen ent
wickelten, und daß weiter aus gelegentlich unter den gewöhnlichen 
wie Paraarten aufgetretenen genotypisch inversen Individuen 
die inversen -spira und Paraspiraarten entstanden. In diesem Zu
sammenhang verdient weiter hervorgehoben zu werden, daß in 
Südamerika wie im notialen Gebiet überhaupt nur linksgewundene 
Arten vorkommen136• 

Die Orientierung von Spirorbis ist derartig, daß am Hinter
ende die Ventralseite dem Spiralenzentrum zu-, am freien Ende 
jedoch der Unterlage abgekehrt ist, so daß einem Beobachter, der 
in den Kiementrichter hineinsieht und sich das Hinterende fest
gelegt denkt, der Körper des Tieres um 90 0 um die Längsachse 
tordiert erscheint, im Sinne des Uhrzeigers bei einer Links-, ent
gegen dem Uhrzeigersinn bei einer Rechtsart, eine Rotation, 
deren physiologische Ursache LOYE zu erklären versucht hat. 
Die spiralige Eindrehung und die gleichseitige Torsion um die 
Körperlängsachse führt zur Asymmetrie fast aller inneren Organe; 
dabei sind im allgemeinen, da beim Linkstier in der dem freien 
Ende zugekehrten Körperhälfte die rechte, beim Rechtstier die 
linke Körperseite konvex, die gegenüberliegende konkav ist, 
von den ursprünglich paarig symmetrischen Organen die der 
konvexen Seite angehörenden voluminöser entwickelt. 

Ein anderes RL-Merkmal stellen die beiden seitlichen, ur
sprünglich halbkreisförmig eingekrümmten Blätter dar, die die 
Mundöffnung der Arten der Spirographis-Gruppe umgeben und 
die mit sekundären Filamenten besetzt sind. Bei Sabella sind 
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diese Blätter halbkreisförmig und einander gleich (Abb.73a), 
bei Bispira KRÖYER (und Protula mehr oder weniger) (Abb.73b) 
beiderseits spiral eingerollt (bistroph: re re - li li), bei Spiro

a b c 

graphis schließlich sind sie 
asymmetrisch entwickelt 
(Abb. 73c): bald ist der 
rechte klein und der linke 
(linksschraubig) eingerollt, 

I U Abb. 73. Diagramme der Tentakelkronen. a Sa 
ba d ist es umgekehrt. nter bella. b Bispira. c Spirographis. 
159 Exemplaren von Sp. 
spallanzanii wurden 75 mit längerem rechtem, 84 mit längerem lin
kem Lappen gezählt, offenbar liegt also razemische Verteilung vor143• 

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) 

re li 

lJe 

Abb.74. Spirographis spallanzanii Viv. Vord~r· Abb.75. DlebeidenKiemenlappenvon 
ende mit Tentakeikrone. (Aus Regne animal.) Spirographis, schematisch dargestellt. 

Tentakel- (= Kiemenstrahl) Paar entwickelt haben und nach 
Einziehung der Kiemenkrone dem Verschluß der Wohnröhre 
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 Röhren-
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eingang verschließen, bei den übrigen Formen (Serpula, Hydroiiles, 
Placostegus, Vermilia u. a.) ist nur mehr der Tentakel der einen 
Seite als Röhrendeckel entwickelt, der der anderen rudimentär 
(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 rudimentäres Gegen
stück zu einem neuen, schneidet man diesen weg, so bildet sich 
aus dem Rest des ersten ein neuer Deckel, kurz, dieser alter
nierende Regenerationsvorgang läßt sich experimentell beliebig 
oft auslösen. ZELENy144, der diese Vorgänge genauer unter
suchte, fand, daß wenn man das funktionierende Operculum ab
schneidet, der Rest seines Stiels sich zunächst zurückbildet, und 
daß dann an seinem basalen Stumpf eine neue "Knospe" in Form 
eines rudimentären Deckels entsteht, während sein Partner sich 
inzwischen zu einem funktionierenden Deckel entwickelt hat. 
Schneidet man den rudimentären weg, so regeneriert er sich 
wieder, ohne den funktionierenden zu stören. Entfernt man 
gleichzeitig beide, so bildet sich in der Regel erst der etwa noch 
vorhandene Stielrest des funktionierenden zurück, dann bilden 
beide neue Knospen, und es hatte in ZELENYS Versuchen - leider 
erstreckten sich seine Beobachtungen hier nur über 6 Tage -
durchaus den Anschein, als ob jetzt der ursprünglich rudimentäre 
Deckel zu einem funktionierenden würde, und umgekehrt. Am
putiert man schließlich 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 Gegenstück 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 unterdrückt, es überwiegt in diesem die --Struktur 
und führt zur Ausbildung des gleichfalls gesetzmäßig gestalteten 
Rudiments. Fällt der vom +-Deckel ausgehende hemmende 
Einfluß plötzlich weg, so gewinnt im anderen Partner die +-Struk
tur die Oberhand, und ihr gestaltender Einfluß tritt in Aktion. -
Da dieses Regenerationsvermögen offenbar einem natürlichen 
Bedürfnisse dient, muß damit gerechnet werden, daß auch in 
der Natur gelegentlich oder vielleicht gar nicht so selten der 
Deckel verIorengeht. Angaben darüber, welcher Kiemenstrahl 
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(re oder li) bei einer bestimmten Art von vornherein als Deckel 
entwickelt ist, hätten also nur einen Sinn, wenn man sie auf 
unversehrte Exemplare beziehen könnte, und solche Angaben 
liegen noch nicht vor; indessen ist, im Einklang mit den An
deutungen verschiedener Autoren (ZELENY zählte bei H. dianthus 
31 Tiere mit R- und 24 mit L-Deckel), eine razemische Ver
teilung zu vermuten, und nur für Spirorbis wird angegeben, daß 
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 Körperhälfte ihre Ursache hat. - Ob ein ähn
liches alternierendes Regenerationsvermögen auch bei den beiden 
asymmetrischen Kiemenblättern von Spirographis statthat, ist 
nicht bekannt. 

Ferner: Schraubenbewegung der Larven. 

b) Oligochaeta. 
Auch bei den Oligochäten hat sich der streng bilaterale Bauplan des 

Körpers erhalten, Asymmetrien sind seiten und stets von geringfügigen 
Ausmaßen. 

~) Exkretionssystem: Von den Nephridien, die bei allen übrigen 
Formen paarig angeordnet sind, kann bei gewissen Naiden nur eines pro 
Segment vorhanden sein. BENHAM146 fand, daß in den meisten Segmenten 
von Nai8 heterochaeta das rechtsgelegene, in den übrigen das linksgelegene 
erhalten war, andere Autoren 147. 150 fanden sie bei anderen Arten gleich
falls unregelmäßig reduziert. Eine Grundlage für die Behauptung vieler 
zusammenfassender Darstellungen (BEDDARD 14., PERRIER149), bei einigen 
dieser Arten wären alle Nephridien einer Seite 
rückgebildet, konnte nicht gefunden werden. - Wo 
sich Protonephridien finden, sind diese entweder 
symmetrisch oder median unpaar (Achaeta) oder in 
großer Zahl in den heiden Hälften eines Segmentes 
vorhanden. 

(J) Genitalapparat: Im Gegensatz zu den 
land- sind den meisten wasserbewohnenden Oli
gochäten unpaar-asymmetrische Samen- und Eier
säcke eigentümlich, die, wenn vielleicht auch nicht 

Abb. 76. Im Querschnitt 
S-formige Typhlosoli~ von 

Andiodrilus biolleyi. 
(Nach Kt)KENTHAL.) 

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 Körperseite sich öffnendes rudimentäres Atrium151 (z. B. 
Rh. limosella, tetratheka, Komareki). 

y) Sinnesorgane: Der Gattung Bothrioneurum kommt eine unpaare, 
median oder einseitig am Kopflappen gelegene Flimmergrube zu 148. 

") Darm: Der Darm zeigt Asymmetrien im Bereiche der Typhlosolis, 
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die bei AndiodrilU8 biolleyi COGN. z. B. eine artkonstante einseitig S-förmige 
Krümmung besitzt (Abb. 76)U8. 

e) Andere und anormale Asymmetrien: In der Leibeshöhle frei 
endende Blutgefäße können asymmetrisch verteilt sein. - Asymmetrische 
Borsten. - Anormale asymmetrische oder "schraubige" Segmentierung. -
Spiralfurchung. 

c) Übrige Annelliden166• 

Von den übrigen Annelliden sind nur wenig Asymmetrien 
bekannt. 

Echi uroidea. Der Darm von Bonellia weist in unregelmäßiger 
Folge rechts- und linksschraubige Win~ungen auf (Abb. 77), 

Abb.77. Windungen 
des Darms bei Echlu

riden (Schema). 
(Nach DELAGE und 

HllRouARD.) 

deren Anzahlen einander gleich sind, so daß der 
Darm nicht in sich zurückgedreht zu sein braucht. 
In der Achse dieser Windungen liegt bei Bonellia 
das eirizige N ephridi um des ursprünglich (bei 
Echiurus) vorhandenen Paares. Der asymmetri
schen Mündung nach zu schließen, 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
ken oder der vom rechten Ovar kommende Ovi
dukt unter dem Nervenstrang hindurch und ist 
daher länger als der der anderen Seite, eine 
Asymmetrie, die in der Ontogenese ihre Er

klärung findet. Ob eine dieser Lagerungsmöglichkeiten häufiger 
als die andere ist, bleibt vorerst dahingestellt. 

d) Zusammenfassung. 

Polychaeta: Planspirale bis schneckenartige Gehäuse 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 ursprünglichen Arten mit 
symmetrischen Kiemenlappen- bzw. Deckelpaaren. Verhältnis 
R : L wahrscheinlich razemisch, nur bei Spirorbis sekundär 
konstant (L-Arten mit L-Deckel \lnd Yico yenm). Komp0l1Ka-
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torisch-alternierendes Regulationsvermögen bei den Formen mit 
ungleichen Deckeln. Außerdem kleinere andere Asymmetrien, 
meist alternierenden Charakters. 

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

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

§ 14. Vermes Nematodes. 
Der Bauplan des Nematodenkörpers weist in mehr als einer 

Hinsicht Eigentümlichkeiten auf. Einmal findet sich an ihm ein 
merkwürdiges Gemisch bilateraler, radiärer und doppelter (Di-) 
Symmetrie, was zu der gelegentlich in der Literatur vertretenen 
Hypothese geführt 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 führte neben der Ausbildung 
von Riesenzellen (als Folge des mangelnden Bestrebens zu zelliger 
Gliederung) zu einer bis ins Minuziöse konstanten Feinarchitektur 
des Körpers. So kommt es, daß bei einem grundsätzlich symme
trischen, im feineren Bau aber asymmetrischen Organsystem diese 
kleinen Abweichungen von der Symmetrie streng festgelegt sind 
und sich mit Konstanz bei allen Angehörigen der Art wiederholen, 
während sie bei anderen Tierstämmen infolge individueller Varia
tionen am Individuum meist überdeckt und unerkennbar sein 
würden. Vom Standpunkte des allgemeinen RL-Problems kommt 
den Befunden an Nematoden insofern eine große Bedeutung zu, 
als durch die Untersuchungen ZUR STRASSENS und seines Schülers 
DUNSCHEN an Ascaris die Entwicklungsgeschichte und -mechanik 
gewisser Inversionen weitgehend klargestellt worden ist. 

a) Asymmetrien im Körperbau der Nematoden 163• 

Vorausgeschickt zu werden verdient der Hinweis, daß zu allen 
Asymmetrien, die einer bestimmten Nematodengruppe zu
kommen, die Existenz von Inversionen entweder festgestellt 
oder zumindest sehr wahrscheinlich ist, und zwar in allen Fällen 
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 Nematodenkörpers - in vielen Mitteilungen die be
schriebenen asymmetrischen Bildungen als "einseitig lateral", 
"nur links oder nur rechts" vorkommend bezeichnet, ohne daß 
die bevorzugte Körperseite namentlich erwähnt würde. Gerade 
bei der Vielzahl der bei Nematoden auftretenden Asymmetrien 
wären, insbesondere in Hinblick auf die Frage der gegenseitigen 
Unabhängigkeit der einzelnen Merkmale, genauere dahinzielende 
Untersuchungen wünschenswert. 

Ku tik u la differenz ier ungen: Asymmetrische "Halskrausen" 
(= rinnenartige, der Kutikula eingelagerte Bildungen) bei Acuaria uncinata 
(RUD.). 

Hypodermis und Hautdrüsen: Bei Arten, deren Hypodermis kein 
Zellsynzytium darstellt, sind die einzelnen, meist in sehr geringer Anzahl 
vorhandenen Zellen, zumindest im Vorderkörper, gesetzmäßig asymme
trisch gelagert. Die 3 bei vielen Formen am Hinterende auftretenden und 
ursprünglich symmetrisch gelegenen Schwanzdrüsenzellen184 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 vergrößert hat, 
können Unterschiede in Lage oder Größe zwischen beiden Seiten bestehen. 
- Unter den parasitischen Nematoden besitzen die Trichuroidea eigentüm
liche kutikulare Stäbchenfelder, wahrscheinlich die distalen Teile 
darunterliegender Gruppen drusiger Hypodermiszellen, die bei der Gattung 
Trichuris (Trichocephalus) nur einseitig entwickelt sind. RAUTHER182• der 
1918 diese Formengruppe endgültig orientierte, fand, daß sich das Stäbchen
feld bei derselben Art rechts oder links befinden kann, so hatten es 6 In
dividuen von Tr. crenatus rechts, 6 links, 2 von Tr. ajjinis rechts, 2 links -
und da hierbei gleichzeitig die gesamten Lagebeziehungen des das Stäbchen
feld enthaltenden Kbrperabschnittes 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, daß es sich hierbei um normale und total inverse Tiere handelt, deren 
Existenz für Ascuris (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 
Ascuris, hier allerdings durch die grundlegenden Unt.ersuchungen GOLD
SCHMIDTS157 bis in kleinste Einzelheiten bekannt. Die grundsatzliehe 
bilaterale bzw. Di-Symmetrie des Nervensystems ist hier von einer großen 
Anzahl kleiner artlich streng konstanter Asymmetrien überlagert (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 Äste 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, daß von der Gesamt-
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kommissuren zahl die Majorität auf der rechten Körperseite liegt (beim 
~ L:R= ca. 17:32, beim ~ ca. 12:30); die erste (rechts) befindet sich 
bereits vor dem Schlundnervenring, die zweite (links) erst hinter ihm; 

i 

- __ -"11:~ 
:.: 

~i----""" 
~:r"" ___ 1"" 

:., 
}; 

\r 

Abb. 79. Vor<lercnde von Ascaris. von 
der Vcntralscite gesehen. Die Abbil
dung gi bt die asymmetrischen Teile des 
Nervensystems wieder, während die 
paarig-symmetrisch entwickelten, vom 
Schlundring ausgehenden Nervenstrange 

fortgelassen sind. (Verandert nach 
GOLDSCHMIDT.) 

von den 162 Zellen des Schlund
ringes enthält die rechte Seite 2 
mehr als die linke usf. Das Ner
vensystem anderer Formen (s. 0.) 
zeigt Asymmetrien ganz ähn
licher Art, und auch die Musku
latur ist nicht streng symme
trisch angeordnet. 

Abb.78. Schema <les Nervensystems vonAscaris~, Exkretionssystem: Die 
gesehen von <ler Ventralseite. (Aus HANSTRÖM.) Seitengefäße besitzen ursprüng-

lich H-förmige Gestalt, indem 
jederseits ein von vorn und hinten kommender Kanal sich zu einem 
kurzen Quergang vereinigt und diese beiden Quergänge gemeinsam durch 
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einen medianen Porus nach außen münden. Nur bei eInIgen Phyao
cephalua· (Spiroptera-) Artenl66 liegt der Porus lateral auf der mittleren 
dfir drei (jederseits vorhandenen) flügelförmigen Leisten einer Seite, 
doch liegen Angaben, ob rechts oder links sowie Angaben über den ge
nauen Verlauf des Exkretionssystems selbst nicht vor, und ebenso lateral 
bei den gänzlich asymmetrischen Bunonema-Arten (s. u.). In den meisten 
Fällen fehlen die beiden von vorn kommenden Kanale, wie z. B. bei Aacaria 
megalocephala, und von den beiden hinteren übertrifft sehr oft der eine 
- und zwar meist der linke - den anderen (rechten) an Länge und Weite, 
so bei Aacari8 equorum GOEZE, A. rotundata RUDOLPID u. v. a., bei anderen 
Ascaridiformes (Contracaecum, Ani8aki8, Porrocaecum, Goezia) ist überhaupt 
nur der eine (linke) Kanal erhalten, ebenso haben Tylenchu8, Heterodera 
und HydromermiB nur ein Seitengefäß. Nach STEINER ist die "Ventral
drüse", die sich bei Formen mit vollständig fehlendem Exkretionssystem 
findet und aus einer großen, mit langem Ausführgang versehenen Zelle, 
seltener aus mehreren Zellen besteht, dem Seitengefäßsystem homolog, und 
bemerkenswert ist, daß sie bei sehr vielen Formen auf die linke Körper
seite verschoben ist, also samt Ausführgang trotz der medianen Ausmündung 
links vom Darme liegt. - Der Plasmakörper der Seitengefäße 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 Gefäß allein erhält. - Bei A8cariden, die noch paarige 
Seitengefäße besitzen, liegen diesen im Vorderkörper 4 große "büschel
förmige Zellen" anU8• 16l, jederseits 2, aber in unregelmäßiger und va
riierender Verteilung, bei A. megalocephala meist alternierend hinterein
ander; Ascariden mit nur einem Seitengefäß besitzen an diesem zwei solcher 
Zellen, und auch bei einer Reihe anderer Nematoden sind Zellen ähnlicher 
Art bekannt. Im Gegensatz zu anderen Asymmetrien ist die Lage der 
büschelförmigen Organe stark durch individuelle Variation beeinflußt und 
ein sicherer Entscheid zwischen einer normalen und einer inversen Lagerung 
nur selten möglich. 

Dem Darm kommen nur insofern Asymmetrien zu, als er durch andere 
Organe, vornehmlich den Geschlechtstrakt, aus seiner medianen Lage ver
drängt wird. Ein Darmblindsack (nach links) ist von ThelaBtoma append$o 
culatum LEIDY bekannt. Bei Ichthyonema finden sich als Folge einseitiger 
Reduktion eines ursprünglich radiärsymmetrischen Komplexes einseitige 
Schlunddrüsen. 

Asymmetrisch ist in den meisten Fällen auch das Genitalsysteml84• 

Der weibliche Geschlechtstrakt, dessen unpaarer Endabschnitt sich bei der 
Mehrzahl der Formen nach innen zu in zwei Genitalröhren teilt, ist zwar 
scheinbar ein paariges Organ, doch liegt die äußere Mündung nie genau 
median, sondern rechts oder links (dies öfter) vom Bauchnerven, und mit 
Wa.hrscheinlichkeit ist anzunehmen, daß es sich hier sowohl wie bei der 
meist in der Einzahl vorhandenen Geschlechtsröhre des S um den linken 
oder (seltener) rechten Teil eines ursprünglich doppelt entwickelten, paarig 
symmetrischen Organs handelt, dessen eine Hälfte rückgebildet wurde, 
während die andere zweigeteilte Hälfte beim !? einen sekundär bilateral-
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symmetrischen Habitus angenommen hat, wie ganz Ähnliches in noch aus
geprägterem Maße beim Geschlechtsausführgang der Lungenschnecken ein
getreten ist. - Außer diesen prinzipiellen Asymmetrien ist auch die Lage
rung der vorhandenen Geschlechtsorgane in vielen Fällen eine konstant 
asymmetrische: So können, wo beim ~ von der in der Körpermitte gelegenen 
Vulva nach vorn und hinten je ein Gonadenast ausgeht, diese beiden Äste 
auf derselben Seite des Darmes (Dorylaimus, Plectus) oder der vordere links, 
der hintere rechts vom Darmrohr bzw. umgekehrt (RhabditiB-Arten) liegen. 
Bei vorn gelegener Vulva können beide Gonadenäste auf derselben Seite 
des Darmes liegen oder symmetrisch, aber größenmäßig ungleich entwickelt. 
oder schließlich der eine völlig reduziert sein, und ähnliche Möglichkeiten 
sind für den männlichen Apparat bekannt. Außerdem sind im männlichen 
Geschlecht die beiden Spicula bei vielen Formengruppen (fast alle Spiruri
und Filariilormes und mehrere Atractidae) ungleich entwickelt: Die Größen
differenz kann gering sein, sie kann so weit gehen, daß das eine (linke) 
fast 2/3 des Körpers durchsetzt, während das andere (rechte) ein kurzes 
Stäbchen bleibt, es kann das eine vollständig verschwinden und das andere 
an der ihm entsprechenden Seite verbleiben oder schließlich nur ein einziges, 
anscheinend medianes Spiculum vorhanden sein, das nur in den seltensten 
Fällen den verschmolzenen Partnern beider Seiten, meistens vielmehr dem 
Spiculum einer Seite entspricht. In der weitaus überwiegenden 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 
Ge ni tal pa pillen (bei Oxyspirura cephaloptera 
links mehr als rechts, bei anderen Arten fluktu
ierend asymmetrisch) kommt vorl64, bei gewissen 
Bunonema-Arten schließlich mit ihrer einseitig 
"rechts" ausgebildeten Warzenreihe ist der ganze 
Körper (einschließlich Vulva, Exkretporus und 
After) asymmetrisch, doch ist bei diesen sehr ab
geleiteten Formen die Richtigkeit der bisherigen 
Orientierung bis heute noch zweifelhaft (MICo
LETZKyI69). - Die ungleiche Ausbildung der Spi
cula, die Verlagerung der männlichen Geschlechts
öffnung und einige andere gelegentliche Asym

Abb. 80. Sabatlera tenul
caudata. Kopf eines \1 
mit spiraligem SeIten-

organ von der Seite. 
(Nach DE MAN.) 

metrien der Genitalregion sind wohl als Folgen einer konstant- a s y m -
metrischen Paarungs stellung aufzufassen (§ 39). 

Als Merkwürdigkeit verdient noch angemerkt zu werden, daß 
einige Familien, so die wasserlebenden Mermithiden, am Vorderende 
jederseits ein "Seitenorgan" (eine nach außen sich öffnende Haut
einsenkung) besitzen, das bei vielen Formen nach Art einer strengen 
Archimedischen Spirale von oft vielen Windungen (7 und mehr) verläuft 
(Abb.80). 

Ludwig, Rechts-Lillks-Problem. 8 
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b) Die Ontogenese regulärer und inverser Individuen 
von Ascaris megalocephaZa. 

Durch die eingehenden Untersuchungen BOVERIS153• 4, ZUR 

STRASSENS165 und dessen Schülers DUNSCHEN156 ist die Onto
genese von Ascaris megalocephala genau bekannt. Diese Autoren 
fanden, daß bereits vom 6-Zellen-Stadium ab die Gestalt des 
Keimes eine gesetzmäßig asymmetrische wird, und ZUR STRASSEN 
stellte als erster fest, daß von den zwei spiegelbildlichen Furchungs
möglichkeiten auch normalerweise (d. h. ohne Hinzuziehung 
künstlicher Einflüsse) beide auftreten, die eine in etwa 40mal 
größerer Häufigkeit ",ls die andere. Da zwei sich invers zueinander 
furchende Keime bis herauf zu den spätesten Entwicklungs
stadien exakt spiegelbildlich symmetrisch bleiben, ist der Schluß 
gerechtfertigt, daß sich auch fertige Tiere bezüglich ihrer ge
samten Organisation wie Bild und Spiegelbild verhalten, und als 
hinreichend beweisendes Indizium für diese Annahme wurde 
bereits von ZUR STRASSEN angeführt, daß unter 125 untersuchten 
Tieren 4 den normalerweise links liegenden Kern des Seiten
gefäßsystems auf der rechten Körperseite trugen. Die stets in 
der Mehrzahl vorhandene Sorte von Tieren und den zugehörigen 
Furchungsmodus bezeichnet man als regulär, 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 für Ascaris 
als regulär bezeichneten Modus verlaufen. 

Für das RL-Problem besitzen die Befunde über die Entwicklung 
von Ascaris deshalb große Bedeutung, weil die exakte Verfolgung 
der Ontogenese es gestattet, über 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] bezeichnete et~as größer 
als 11 ist. Hierauf teilen sich] und 11 längs zweier aufeinander 
senkrechter Ebenen, so daß ein T-förmiges 4-Zellen-Stadium 
entsteht (Abb.81b), das sich zusammensetzt aus ]' +]" und 
11'(= EMST) + 11"(=P2)' Nun macht der Stiel des Teine 
Schwenkung, nach der einen oder anderen Seite (Pfeile), so daß 
P2 mit einer· der beiden ununterscheidbaren Zellen ]' oder ]" in 
Berührung kommt und ein rhombisches Gebilde, aus 4 in 
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einer Ebene liegenden Zellen bestehend, hervorgeht (Abb 81c). 
Derjenigen der beiden Zellen l' und 1", mit der P2 Kontakt 
erhält, gibt man die Bezeichnung B, der anderen die BezeichnungA. 
Die Ebene dieses Rhombus entspricht der Medianebene des fertigen 
Tieres, A und B liegen dorsal, EMST und P2 ventral, P2 gibt 
das hintere und A das vordere Ende an. 

Beobachtet man die Schwenkung des T-Stieles, so verläuft sie in 50% 
der Fälle in der einen und in 50% in der anderen Richtung165, und sogleich 

a, 

dorsal 

c 

b 

hinlen 
d 

Abb.8In - <1. Ent.wicklung von Ascaris. (Nach BOVERI.) 

taucht die durch Beobachtung des normalen Furchungsvorganges allein 
nicht entscheidbare Frage auf : Sind von vornherein die beiden (ektoderm
liefernden) Zellen l' und f", wiewohl äußerlich ununterscheidbar, ungleich
wertig, enthält die eine (A) bloß vorderes, die andere (B) bloß hinteres 
Ektoderm und erfolgt die Schwenkung des T-Stieles aus im Keim fest
liegenden Gründen stets zur Zelle B hin, oder sind die beiden Zellen ur
sprünglich gleichwertig und erst diejenige Zelle, nach der rein zufallsmäßig 
der T -Stiel sich wendet und mit der P2 in Berührung kommt, wird hier
durch zur hinteren, die andere zur vorderen Ektodermzelle bestimmt? Im 
ersten Falle (ZUR STRASSEN, DUNSCHEN) wäre die Entwicklung von Ascaris 
- da über den Mosaikcharakter der weiteren Furchung kein Zweifel be
steht - eine reine Mosaikentwicklung (Selbstdifferenzierung), im zweiten 
Falle (BOVERI, BONFIG) würde vorn und hinten epigenetisch bestimmt. In 
dieser für 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 zurückgekommen wird, erscheint die 
Ansicht DUNSCHENS, dessen Untersuchungen die neuesten und speziell auf 
die Einwände BONFIGS gerichtet sind und die die erste Möglichkeit - reine 
Mosaikentwicklung - bejaht, insofern berechtigter, als sie allen Tatsachen 
- wenn auch vermitteis nicht einfacher Annahmen - Rechnung trägt und 
zugleich nach Ansicht des Verf. die nach Vergleich mit den Befunden in 

Jnvers 
vorn 

a 

a 

c 
Abb. 82. a Regulärer. b Inverser 6-Zellner von Ascarls. c, d Entstehung phänotypisch 

inverser 6-Zellner. (Modlf. n. DUNSCHEN.) 

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

Der nächste Teilungsschritt zerlegt A und B je in eine linke 
und rechte Zelle (Abb. 81 d: a, IX, b, ß), und hierauf verschiebt sich 
bei der normalen Entwicklung der rechte Zellbalken ab etwas 
nach hinten (zugleich a etwas median-dorsal, b etwas abwärts), 
der linke (IX ß) nach vorn (zugleich IX etwas ab- und ß etwas 
dorsalwärts), 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 späteren Stadien 
erhalten (Abb. 83 c, d). Die Herkunft dieser inversen 
6-Zellner (Abb. 82b) kann eine zweifache sein : 

I. Möglichkeit : Der Furchungsverlauf ist von vornherein 
genau spiegelbildlich zum normalen, d. h. es entsteht zunächst, 
vom normalen ununterscheidbar, ein bilateralsymmetrischer 
6-Zellner (Abb.8Id), die anschließende Verschiebung der Zell-

a b 

c d 

Abb.83. a, b "Tetrader" von Ascarls. c, d Regulärcs und Invcrscs 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. 

11. Möglichkeit: Bei unbeeinflußten Eiern sehr selten, 
häufig bei solchen, die schädigenden Einflüssen (Hitze, Kälte, 
02-Entzug, UV-Strahlen) ausgesetzt waren, verläuft die Furchung 
atypisch: aus dem 4zelligen T-Stadium entsteht kein Rhombus, 
sondern infolge modifizierter Wanderung der beiden Zellen des 
T-Stiels gewinnt P2 gleichzeitig an A und B Anschluß, und so 
kommen 4zellige Aggregate der in Abb. 83a und b dargestellten 
Form zustande, die als "TC' Lr aedt'r" bezeichnet werden. DaR 
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ist die normale oder in
verse Asymmetrie wie
derum bereits am 6-Zell
ner wahrnehmbar. 

Im Falle I muß die 
Ursache der Inversion 
bis auf das Ei zurück
geführt werden, man 
muß der Eizelle ein von 
vornherein spiegelbild
lich zum Normalt>n an
geordnetes PI a s m a -
mo s ai k zuschreiben. 
Die Existenz solcher 
Eizellen kann bei den 
Schnecken mit fast ab
Roluter Sicherheit bc-
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wiesen werden. DUNscHEN bezeichnet diese Klasse inverser Eier 
bzw Ascaris·Individuen als genotypisch invers. 

Im Gegensatz hierzu ist bei der Möglichkeit II das Plasma· 
mosaik ein reguläres, die Entwicklungsumkehr wird anscheinend 
durch die atypische, mehr oder weniger pathologische Anordnung 
der Vierer. Blastomeren zum Tetraeder hervorgerufen und kann, 
wie die sekundäre Umordnung zum Rhombus (II c) beweist, 
wie~er rückgängig gemacht werden. Solche inverse Tiere, die 
aus einer normalen Eizelle hervorgehen und ein Tetraederstadium 
durchmachen, bezeichnet DUNscHEN als phänotypisch in. 
vers, wobei zunächst unerklärt ist, in welchem kausalen Zu· 
sammenhang Symmetrieumkehr und Tetraederbildung mit· 
einander stehen. 

Diese vorläufigen Feststellungen und der Inhalt der nach den 
statistischen Ergebnissen DUNscHENs zusammengestellten Tabelle 
(S. 118) führen zu folgenden Feststellungen über die Inver. 
sion bei Ascaris: Tetraederbildung ist, sofern nicht 
Rücklagerung zum Rhombus erfolgt, in jedem Falle 
gekoppelt mit Symmetrieumkehr, an Stelle regulärer 
entstehen inverse und an Stelle inverser reguläre 
Keime, wie die reziproken Verhältnisse R : J der Zeilen 9 und 10 
der Tabelle zeigen. Es gilt also folgendes Schema: 

Normales Ei Normales Ei Inverses Ei Inverses Ei 

1 (SchJigung) I (SchJgung) 
~ ~ ~ 

Rhombus Tetraeder Rhombus Tetraeder 
~ ~ ~ ~ 

Normales Tier Inverses Tier Inverses Tier Normales Tier 
(genotypisch) (phänotypisch) (genotypisch) (phänotypisch) 

Andere Ursachen bzw. Möglichkeiten für 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 reguläre Tiere (Zeile 8). 

Der Bruchteil genotypisch inverser Individuen unter der 
Nachkommenschaft eines regulären Tieres schwankt um den 
Wert 1/6°' und offenbar zeigen verschiedene Tiere verschiedene 
Neigung zur Bildung von Eiern mit inversem Mosaik, wie Ähn. 
liches auch bei den Schnecken feststell bar ist. Eine wesentliche 
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Erhöhung des Prozentsatzes inverser Tiere muß auf schädigende 
Faktoren (-+ Tetraederbildung) zurückgeführt werden, und so 
kann man bei einem Verhältnis 40-43 : 1 zwischen Rund J 
unter den erwachsenen Tieren die Inversen als zu etwa 
s/3 geno- und 1/3 phänotypisch vermuten. Im Verhältnis 
1 : 5000 ungefähr ist ein phänotypisch reguläres Tier zu er
warten. 

Grundsätzlich wichtig für das allgemeine RL-Problem ist 
schließlich die bisher zurückgestellte Frage nach der Ursache 
der Symmetrieumkehr infolge atypischer Furchung 
(Tetraeder bildung). Für eine Analyse dieses Vorganges ist 
es notwendig, den Verlauf der ersten Furchungen vom "ent
wicklungsmechanischen" Standpunkt nochmals zu betrachten. 
über folgende Tatsachen herrscht zunächst Übereinstimmung: 
Die erste Teilung (Abb. 81a) ist erbungleich, 1 liefert die Dorsal-, 
11 die Ventralzellen des späteren 4-Zellners. Ebenso ist die 
Teilung 11 -+EMST + Pa erbungleich, und zwar bestimmen 
diese beiden Zellen unter allen Umständen die Richtung vorn
hinten, indem EMST vorn und Ps hinten anzeigt. Drittens 
teilen sich A und B in a IX b ß und verschieben sich hernach 
asymmetrisch gegeneinander so, wie es dem Plasmamosaik ent
spricht, d. h. in 59 unter 60 Fällen regulär und in einem invers, 
unbeeinflußt durch die Lage der Ventralzellen, z. B. auch 
dann, wenn. man diese abtötet. Liegen nun anfangs die beiden 
Ventralzellen so, wie es in Abb.82c und d die starkpunktierte 
Linie und die zugehörige Längsachse (v) - (h) anzeigt, so teilen 
sich A und B bezüglich dieser Achse regulär weiter. Drehen sich 
die Ventralzellen um 90 0 nach der einen oder anderen Richtung 
(Abb. 82c und d), wie solches bei der Tetraederbildung vor sich 
geht, so beeinflußt dies die Lage der Dorsalzellen nicht, gedreht 
aber wird um 90 0 nach der einen oder anderen Richtung die 
Körperlängsachse (und die Medianebene), und bezüglich dieser 
neuen Medianebene (vorn - hinten) nehmen die Dorsalzellen in 
beiden Fällen (Abb. 82 c und d) diejenige Lage an, die äußerlich 
dem inversen Furchungsmodus entspricht (Abb.82b), und die 
Furchung verläuft auch nach diesem Modus weiter. Während 
bei der genotypisch inversen Entwicklung aber IX zum vorderen 
linken Ektoderm wird, muß dies in Abb. 82c von a und in 82d 
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von ß geliefert werden, umgekehrt muß iX statt linkes vorderes in 
82d rechtes vorderes und in 82c linkes hinteres liefern, und Ent
sprechendes gilt für die übrigen 3 Zellen. Tatsache ist also, 
daß die 4 Dorsalblastomeren im einzelnen etwas anderes 
liefern als das, wozu sie normalerweise bestimmt sind. 
Wie ist dies möglich? BONFIG antwortet: Die Entwicklung von 
Ascaris ist keine absolute Mosaikentwicklung ; A und B teilen 
sich, und die Teilungsprodukte a iX b ß 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 größer als 
ihre prospektive Bedeutung. Erst 
im Stadium des asymmetrischen 

'1-
6-Zellners wird auf Grund der 
Lage, die jede Zelle im Keim
ganzen einnimmt, endgültig fest
gelegt, was aus ihr werden soll, 
die "links vorn" gelegene Zelle 
liefert, gleichgültig ob es iX, a 
oder ß ist, linkes Ektoderm usf. 
Von hier ab verläuft die Ent-
wicklung nach dem Mosaiktypus 

Abb. 84. Schema des Plasmamosaiks im 
Ascarisei. 

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 ausgedrückt und 
in Abb.84 ebenso schematisch dargestellt - im regulären Ei 
vorhanden: eine Linksstruktur (1), die die reguläre Asymmetrie 
von Ascaris bewirkt, daneben "latent" die spiegelbildliche Rechts
struktur (3), die, sowie beim normalen Ei 1 sich entwickelt, sofort 
unterdrückt wird; ferner eine stärkere Querstruktur (2), welche 
bewirkt, daß bei der Teilung I -+ A + B A das gesamte vordere 
und B das gesamte hintere Ektoderm erhält, und schließlich die 
zunächst schwächere Längsstruktur (4), welche nach der Quer
struktur in Aktion tritt und die Zellen A und B sich noch je in 
eine linke und rechte teilen läßt. Beim inversen Ei ist an Stelle 
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der Links- die Rechtsstruktur stark und erstere nur latent aus
gebildet. Durch schädigende Einflüsse werden die beiden nor
malerweise starken Strukturen (Links- und Quer-) geschwächt; 
in Aktion treten zunächst Längs- und Rechts- und sie bewirken, 
daß bei der Teilung I ~ A + B A nur linkes (vorderes + hinteres), 
B nur rechtes (vorderes + hinteres) erhält, und die Querteilung 
in vorn + hinten erfolgt erst hinterher (Zellteilungsanachro
nismus), gleichzeitig ist die Rechtsstruktur aktiviert, sie unter
drückt die Linksstruktur vollkommen, und so entsteht, wie es 
die Tatsachen verlangen, ein phänotypisch inverser Embryo auf 
Grund einer absoluten Mosaikentwicklung, indem PB immer 
nach der Seite umschwenkt, die der hinteren Hälfte von A und B 
entspricht. Diejenigen Tetraeder aber, die sich zum Rhombus 
zurückordnen, sind keine echten, auf Zellteilungsanachronismus 
basierenden Tetraeder, sondern zufällige Umlagerungen, die aus
nahmslos wieder rückgängig gemacht werden. 

Beide Ansichten zeigen Unterschiede, jedoch auch Gemein
sames, und gerade dieses Gemeinsame ist für das RL-Problem 
das Wesentliche. Nach BONFIG sind die 4 Dorsalblastomeren be
züglich 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 schädigenden 
Einflüsse. Nach ZUR STRAssEN-DuNscHEN wirken diese Einflüsse 
auf die Eizelle, kehren hier das Verhältnis zwischen starken und 
schwachen Potenzen um, die Tetraederbildung ist nicht Ursache, 
sondern Anzeichen der bereits erfolgten Symmetrieumkehr . Die 
Differenzen beider Ansichten spitzen sich bezüglich des RL
Problems zu folgender Alternative zu: Entweder sind die 4 Dorsal
blastomeren bezüglich Rechts und Links omnipotent - in ZUR 
STRASSENS Ausdrucksweise könnte 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" 
möglich. Gemeinsam ist - und darin liegt die Wichtigkeit der 
Befunde an Ascaris für das RL-Problem - die sichere Erkenntnis, 
daß durch sekundäre Einflüsse aus einem zu regulärer Entwicklung 
bestimmten Ei ein total inverses, mit Recht als phänotypisch
inverses bezeichnetes Tier hervorgehen kann und umgekehrt aus 
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einem inversen Ei ein phänotypisch-reguläres Tier. Ein Vergleich 
dieser Erkenntnisse mit ähnlichen, keineswegs seltenen Befunden 
über Symmetrieumkehr bei anderen Tiergruppen wird später (§46) 
dazu führen, der ZUR STRAssEN-DuNscHENschen Ansicht, wenn 
auch in geringer Modifikation, den Vorzug zu geben. 

c) Zusammenfassung. 
Eine weitgehende Tendenz zur Zellkonstanz führt zu vielen 

kleinen artkonstanten Asymmetrien in der Feinarchitektur des 
Körpers: "Halskrausen", Schwanzdrüsenzellen, 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, häufig liegt totale 
körperliche Inversion vor: A8cari8 (schwach monostroph), 
Trichuri8 (razemisch). 

Exkretionssystem: Linke Seite allgemein bevorzugt (linker 
Kanal stärker oder nur linker vorhanden, Kern meist links, 
"Ventraldrüse" oft nach links verschoben). Büschelförmige 
Zellen in Lage stark variierend. 

Genitalsystem: Linke Seite bevorzugt. Der häufig pseudo
bilaterale Genitaltrakt stellt bei c! und ~ wahrscheinlich nur die 
eine (meist linke) Hälfte eines ursprünglich 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 möglicherweise eine Folge konstant-asymmetri
scher Paarungsstellungen . 

Bei A8cari8 ist es gelungen (ZUR STRASSEN-DUNSCHEN), die 
Existenz genotypisch und phänotypisch inverser Tiere aufzu
decken und durch schädigende Faktoren Symmetrieumkehr 
experimentell hervorzurufen, d. h. aus genotypisch regulären 
Eiern phänotypisch inverse Tiere und aus genotypisch inversen 
Eiern phänotypisch reguläre Tiere zu erzeugen. 

§ 15. Übrige Würmer; Vermidea; Molluscoidea; Wirbellose ohne 
sichere Stellung im System. 

a) Ecbiuroidea166• Siehe § 13c. 
b) Myzostomida167• Bei Protomyzostomen ist die Zahl der Nephridien 

links und rechts oft verschieden, z.B. re: li = 9: 3, 7: 4, 5: 6, 3: 2. Myzo-
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8tom/um und Protomyz'Um zeigt geringgradige Asymmetrie der männlichen 
Keimdrüsen, bei Myzostom'Um fiBkeri, pentacrini u. a. ist der Hoden einer 
Seite ganz oder teilweise reduziert. 

Abb.85. Sipunculus 
nudus L. Vorder
ende des Körpers. 
(Nach DELAGE und 

H:iROUARD.) 

e) Nematomorpha188• Bei Nectonerna agile ist das 
Vorderende des Körpers um 90° nach links tordiert. 

d) NemertinP89.170. Bei einigen Arten zahlreiche. 
asymmetrisch verteilte Exkretporen. Darmtaschen und 
Gonaden schwach fluktuierend-asymmetrisch. Bisweilen 
schraubige Lagerung des Körpers. Spiralfurchung. 

e) Acanthocephali. Asymmetrien nicht bekannt. 

f) Sipunculoidea166• Die Formen dieser Gruppe 
sind dadurch ausgezeichnet, daß die D ar mschleife, 
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 
eines längeren Darmrohres in der beschränkten 
Leibeshöhle ermöglicht. Je länger relativ zum 
Körper 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 übereinstimmend und derartig, daß eine links
gewundene Schraube zustande kommt. 

Bei Pkascolion ist statt des sonst vorhandenen Paares nur 
1 Nephridium ausgebildet, auch die Geschlechtsdrüse einer 

(welcher?) Seite ist rückgebildet. 
Von den Priapuliden sind 

A8ymmetrien nicht bekannt. 
g) Phoronidea,188. Der Lophophor 

(Tentakelkrone) besteht jederseits aus 
einer planspiral eingerollten Doppel
reihe von Tentakeln (bistroph: von Abb. 86. DIagramm der Tentakelkrone 

von Phoronis. oben gesehen li re - re li; Abb. 86). 
Hauptlängsgefäße (ventral) und Haupt

nerv sind nach links verschoben. Die Geschlechtsdrüsen 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, Ectoprocta166• Unter den Moostierchen gibt es in reich
licher Anzahl Formen, lebende und fossile, deren Kolonien die Einzel
individuen In streng schraubiger Anordnung zeigen, was oft schon im Gat
tungs- oder Artnamen zum Ausdruck kommt (z. B. Spiropora, Spiroporina t, 
Arckimedes 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 möglicherweise ausgenommen) auf den Windungs
sinn Bezug genommen. Abbildungen nach zu schließen, dürfte der Win
dungssinn innerhalb 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 können als konstante 
oder gelegentliche Asymmetrie die Tiere der einen von denen der anderen 
geringe Verschiedenheiten aufweisen, z. B. links Doppelstacheln, rechts ein
fache, oder Zoözien rechts und links nach der gleichen Seite abgebcgen usw. 
- Schraubenbewegung der Larven. ' 

i) Bracchiopoda166• Die Armfüßer sind durch den Besitz 
zweier tentakelartiger, mit Kiemenfäden besetzter Arme aus
gezeichnet, die links und rechts neben der Mundöffnung ent
springen und "spirale" Aufrollung zeigen. Ursprünglich sind sie 
rein planspiral aufgewunden, bei den meisten höheren Formen 
mit vielen Umgängen wird die Aufwindung aber turbospiral 
(schneckenartig), und zwar sind dann 2 Fälle möglich: entweder 
winden sich die Arme lateralwärts auf, so daß die freien Enden 
beider Arme lateral und voneinander abgekehrt liegen, oder es 
ist umgekehrt: die Aufrollung geht medialwärts 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: li li - re re). Beim häufigeren 
ersten Fall (z. B. Spiriler) ist es umgekehrt, der Aufwindungssinn 
ist gekreuzt (li re - re li). Indessen können auch Abweichungen 
von diesem Schema auftreten, indem die Basalstiele beider Arme 
sich in entgegengesetztem Sinne von der Mediane wegdrehen, 
so daß z. B. bei Crania die Achsen der beiden Turbospiralen, 
statt an der Spitze zu konvergieren, parallel stehen, und durch 
weitere Drehung laterad wird es möglich, daß die Spitzen 
gleichsinnig eingerollter Arme (li li - re re) sich voneinander ab
kehren. 

Wie bei bistrophen Merkmalen überhaupt, sind auch hier 
Inversionen nicht möglich. Es existiert eine kontinuierliche Über
gangsreihe zwischen steil laterad über flach laterad aufgerollt 
zu den rein planspiralen Armen und weiter, "ins Negative hinein", 
zu den medialwärts aufgerollten, wobei beim Überschreiten des 
ebenen Stadiums laut Definition der Windungssinn eines Armes 
von rechts nach links umschlägt bzw. umgekehrt. 
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Andere Asymmetrien sind nur bei der Untergruppe der Ecar
dines (Orania, Lingula, Discina) bekannt. Hier allein mündet der 
Darm durch ein After nach außen, 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. 
1) Enteropneusta (einschl. Fterobranchia)166.1?1. Bei den Eichel

würmern (Helmintkomorpha, Typ: Balanoglos8Us) ist der vorderste Körper
abschnitt, die Eichel, von einem unpaaren Cölomhohlraum erfüllt, der 
wahrscheinlich dem linken vorderen Mesodermbläschen der Stachelhäuter 
entspricht, während deren rechtes vorderes Bläschen hier vielleicht zur 
unpaaren Herzblase geworden ist. Dieses Eichelcölom zieht sich dorsa.l
wärts in 2 Taschen aus, von denen in der Regel die linke geräumiger ist 
und allein durch einen Porus eine Verbindung des Cöloms mit der Außen
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 BQlanoglossus australiensis bt'
obachtet: 

Ot) Porus der linken Tasche zugehörig, median mündend, 
{J) Porus der rechten Tasche zugehörig, median mündend, 
r) Porus mit beiden Taschen verbunden, median mündend, 
Il) Porus der rechten Tasche zugehörig, rechts mündend, 
e) jede Tasche mit Porus, symmetrisch mundend, 

so daß also allein das Gegenstück zu Il bisher fehlt. 
Von anderen Asymmetrien sind bei Balanoglos8Us lediglich neben sym

metrischen auch asymmetrische Darmpforten (d. h. Darm und Haut ver
bindende Kanälchen) beobachtet. 

Unter den Ptero branchiern weisen nur die Rhabdopleuriden Asymme
trien auf. Sie sind durch eine stärkere Entwicklung der linken Seite aus
gezeichnet, die auch eine Verschiebung des Mundes nach links bedingt. 
Dafür sind die Gonaden samt Ausfuhrungsgang linkerseits verschwunden, 
die rechten sind rechts gelegen und mimden rechts durch einen Porus nach 
außen. 

Schrauben bewegung der Larven. 

m) Rotatoria172/ 6• Die Asymmetrien der Rotatorien zerfallen 
in 2 Gruppen: in der einen befinden sich alle diejenigen, die in 
der schraubigen Schwimmbahn der Rädertiere ihre Ursache haben, 
die andere enthält gewisse, davon unabhangige Verschiedenheiten 
zwischen Rechts und Links, denen kein großer morphologischer 
Wert zukommt. Die natürliche Schwimm bahn aller frei heweg-
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lichen Rädertiere ist eine rechtsgewundene Schraubenlinie -
Linksschraubung kommt nur selten vor -, und als Folge dieser 
weitgehenden Konstanz weicht bei allen total asymmetrischen 
Rädertieren der Körper im gleichen Sinn von der ursprünglichen 
Symmetrie ab, indem er, grob gesprochen, die Gestalt eines 
Segments einer rechtsgewundenen Schraubenlinie angenommen 
hat. Bereits 1903 hat JENNINGS173 dies für die Trichocerciden 
(Rattuliden) konstatiert, später wurde Gleiches für Keratella 
(Anuraea) und andere Gattungen gefunden. Allerdings beschrän
ken sich diese körperlichen Asymmetrien auf die gepanzerten 
Formen, da der weiche Körper der übrigen Arten beim Schwimmen 
zwar Schraubenform annimmt, in der Ruhe aber zu völliger 
Symmetrie zurückkehrt. Die schraubige Verdrehung kommt bei 
verschiedenen Arten verschieden zum Ausdruck: bei Keratella 
aculeata ist sie am Panzer und an der ungleichen Länge der beiden 
Hinterdornen zu erkennen, bei den am stärksten 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. 

Ähnlich wie bei den Flagellaten ist für die Rädertiere die (hier 
erstmals kritisch von HARTMANN172 aufgeworfene) Frage, ob 
Schraubenbahn oder Körperasymmetrie das Primäre 
ist, dahin zu beantworten, daß durch die bei allen Rotatorien 
IIlehr oder weniger übereinstimmende Asymmetrie des Strudelns 
ein asymmetrischer Zug auf den Körper ausgeübt wird, der zur 
Schraubenbahn führt, wodurch passiv, als Folge des. Wasser
widerstandes, der biegsame Körper 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 Körpers ist später erblich geworden 
und wird nicht erst bei jedem Tier durch die Bewegung neu er
worben, und höchstens in einzelnen Fällen, z. B. bei den End
dornen von Keratella, mag es vorkommen, daß diese erst all
mählich erhärtenden Gebilde unter dem Einfluß des Schwimmens 
die endgültige, optimale Lage annehmen. 
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Es dürfen indes nicht alle Asymmetrien auf das Konto der 
Schraubenbahn gesetzt werden - speziellere Untersuchungen 
über diese Frage fehlen noch -, und umgekehrt kann es vor
kommen, daß 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, daß der Richtungssinn der Schraubenbahn ziemlich leicht 
invertierbar ist, daß es schraubig verdrehte Arten gibt, die sich 
in entgegengesetztem Sinn rotierend bewegen, als es ihre Körper
form vermuten läßt, offenbar weil sie ihre Rotationsrichtung 
nachträglich geändert haben. Solches könnte bzw. dürfte auch 
bei Rädertieren vorkommen, und weiter besteht noch die Möglich. 
keit, daß, 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, 
während die übrigen Asymmetrien, einschließlich des Schraubungs
sinns beim Schwimmen, keine Inversion zeigen. 

Der Kauapparat (Mastax) mit seinen von beiden Seiten ineinander
greifenden Zähnen und Vorsprimgen ist als "irreziprokes" Merkmal (§ 43) 
offenbar von vornherein schwach asymmetrisch, und nur stärkere Asym
metrien, die sich zugleich auch in der Mastaxmuskulatur äußern können, 
sind auf Rechnung der schraubigen Verdrehung des Körpers zu setzen 
(Trichocercidae). Vorwiegend eine, allerdings nicht unmittelbare174 Folge 
des Schwimmens scheint die Reduktion einer Zehe zu sein: viele Bdelloidea 
besitzen statt 4 nur mehr 3 Zehen, bei den übrigen 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 rückt, 
auch verdreht sich das Hinterende meist so, daß die längere Zehe ventral, 
die kürzere dorsal liegt (selten umgekehrt). Bei den Trichocerciden und vielen 
Lepadella-Arten ist die rechte Zehe (dorsal) die längere, allein fur Lepadella 
cyrtopu8 wird bezüglich der Lage das Gegenteil angegeben; für die Synchaeten 
konnten Hinweise über rechts und links nicht gefunden werden. 

Daß Körperfortsätze (z. B. bei Keratella), entsprechend ihrem 
steuernden Einfluß, der Schwimmbahn konform verbogen sind, wurde be
reits erwähnt (solche Asymmetrien auch bei Nothalca longispina und Fi
liniiden), für asymmetrisch gelegene Augenflecke kann Abhängigkeit von 
allgemeiner Körperasymmetrie nur mit Vorsicht behauptet werden (Elosa; 
bei Proales ein unpaarer Augenfleck seltener links, meist recbts, bei den 
Trichocerciden, wenn asymmetrisch, in der Regel nur links). Schließlich 
sind zu erwahnen: Lateraltaster recbts rudimentar und weiter vorn ge
legen als der wohlentwickelte linke bei Synchaeta triophthalma, umgekehrt 
gelegen bei Diurella stylata und Trichocerciden; asymmetrische Speichel
drüsen, Klebdrüsen des Fußes, kleinere Asymmetrien bei Eriphanes senta176 ; 

auch der Geschlechtsapparat ist beim ~ oft rechts und links in ungleicher 
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Größe entwickelt, Hoden und Vas deferens sind meist unpaar, wobei oft der 
eine die linke, das andere die rechte Körperseite einnimmt und umgekehrt. 

Faßt man diese spärlichen Angaben über die Asymmetrien 
der Rädertiere zusammen, so läßt sich sagen: Bei vielen Arten, 
im Extrem bei den Trichocerciden (Rattuliden) ist infolge des 
Schwimmens in Schraubenbahnen der Körper mit seinen Organen 
asymmetrisch verdreht. Da die Schwimmbahn ursprünglich 
sowie auch heute noch bei fast allen Formen rechtsgewunden ist, 
darf bei allen so tor~lierten Formen gleichsinnige Asymmetrie 
erwartet werden. Indes verhalten sich bezüglich einzelner Merk
male einzelne Arten invers (Zehenasymmetrie, Auge rechts statt 
links, Lage der Lateraltaster). - Bei Asymmetrien, die von der 
Schraubenbewegung vermutlich unabhängig sind (Genitalapparat, 
Augenflecke zum Teil, Speicheldrüsen), sind Inversionen innerhalb 
der Arten bekannt, zum Teil mag ein razemisches Verhältnis 
vorliegen. Systematische Untersuchungen über Asymmetrien 
fehlen völlig. 

n) Gastrotricha1?7. Außer den Haftröhrchen und Rückendrüsen, die 
erst bei erwachsenen Tieren geringe Abweichungen von der ursprünglichen 
Symmetrie zeigen, finden sich hier einseitige Reduktionen im Bereich des 
Genitalsystemes. So ist bei der Familie der (zwittrigen) Tkau/ma8to
dermatiden der Hoden stets unpaar und auf der rechten Körperseite ge
legen, so daß der linke als rückgebildet zu betrachten ist, entsprechend ist 
auch das Vas deferens nur rechts entwickelt·. Die ursprünglich ebenfalls 
paarigen Ovarien sind bei der gleichen Familie (und bei den Lepidoda8yiden) 
nur einseitig entwickelt, doch ist im Gegensatz zum Hoden die Lage des 
Ovars sehr verschieden. Der Ovidukt biegt bei den Tka'Umalltodermatiden 
von dem stets der Dorsalseite angehörigen Ovar immer linkerseits um den 
Darm herum. Fällt die weibliche Geschlechtsöffnung nicht mit dem Darm 
zusammen, so liegt sie vor ihm, bisweilen schwach asymmetrisch 'nach links 
verschoben. 

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

0) Kinorhyncha. Spermien. 
p) Tardigrada178• Bei den Tardigraden sind die Geschlechtsdrüsen un

paar, jedoch wahrscheinlich bei allen Formen durch Verschmelzung paariger 
Anlagen entsta.nden. Beim ~ entspringen aus dem medianen Hoden zwei 
symmetrische Vasa deferentia, beim ~ ist ein Ovidukt reduziert, er ver
läßt 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 mündet auch auf dieser Seite in das Rektum; das Rezeptakulum und 

• Der hier gleichfalls rechts gelegene "Dotterstock" gehört vielleicht 
dem männlichen Apparate an. 

Ludwig, Rechts·Links·Problem. 9 
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seine Ausmündung in den Enddarm liegen auf der jeweils oviduktfreien 
Seite des Körpers. Frühere Angaben über konstante Lage des Oviduktes 
in der rechten HäHte bei gewissen Arten wurden nicht bestätigt. 

q) Pentastomida (Linguatulida)179. Bei einigen Arten (KiricephaZ'UIJ, 
RaiZZietieZZa 8piraZiB u. a.) rollen die ursprünglich bilateral-symmetrischen !f 
nach der Geschlechtsreife ihren Körper, vor allem das Hinterende, schraubig 
auf. Abbildungen nach zu schließen, ist Rechts- und Linkswindung beobachtet. 

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

r) Tabellarische tlOersicht der wichtigsten Asymmetrien. 
Echiuroidea: Bonellia (Nephridium li oder re reduziert), Sacco-
80ma (Nephridium rechts reduziert, Genitalporus links), Epitheto-
80ma (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: Hauptgefäß und Hauptnerv links. Gonaden. 

Tentakelkrone bistroph (li re - re li). 
Bryozoa: Schraubige Anordnung der Individuen einer Kolonie. 
Brachiopoda: Arme bistroph. Rechtsgewundene Schrau

bentour des Darmes bei den Ecardine8. After bei Lingula und 
Di8cina rechts. 

Balanoglossus: Eichelcölom = linkes vorderes Mesoderm
bläschen. Porus meist links. 

Rhabdopleura: Mund links, Gonaden nur rechts. 
Gastrotricha: Bei Thauma8todermatiden Hoden nur rechts, 

Ovarien hier und bei Lepidoda8yiden 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) Allgemeines181,185. 

Alle Echinodermen leiten sich von bilateral-symmetrischen Vor
fahren ab - ein Zeugnis dafür liefern die Embryonalentwicklung 
und die Larvenformen aller Klassen der Stachelhäuter - ; sie haben 
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erst sekundär, zugleich mit dem Erwerb einer festsitzenden oder fast 
festsitzenden Lebensweise radiäre Symmetrie angenommen, und in 
tertiärer Linie sind unabhängig voneinander und auf ganz verschie
dene Weise zwei Untergruppen zur bilateralen Symmetrie zurück
gekehrt: die irregulären Seeigel und die Holothurien (Seewalzen). 

Die Symmetrieverhältnisse der Larvenformen werden erst 
am Ende dieses Paragraphen erörtert. Über die Hauptmasse 
der radiärsymmetrischen Typen ist zu sagen, daß in rein ge
staltlicher Hinsicht, bei Mitberücksichtigung der inneren Organe, 
streng genommen keine radiäre, sondern eine bilaterale Symmetrie 

2 

3~-__ .J 

Ij. 

Abb. 87. Symmetrieschema der Echino
dermen. a = Interradms des Afters. 
m = Interradius der Madreporenplatte. 
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Abb. 88. Symmetrieschema der Holothurien. 
Ansicht von aboral. Symmetrieebene S mit 
Madreporenplatte m. w', w" Wasserlungen. 

besteht, weil das Wassergefäßsystem nur in einem Interradius 
eine Mündung nach außen besitzt (Madreporenplatte, Steinkanal) 
und auch das Axialsystem im gleichen Sinne exzentrisch liegt. 
Man könnte so die eine Körperhälfte als die linke, die andere als 
rechte bezeichnen, dann wäre die Möglichkeit 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. sekundären Abweichungen von primärer 
bilateraler Symmetrie, sondern sind 80 zu deuten, daß bei dem 
grundsätzlich radiärsymmetrischen Objekt die Madreporenplatte 
in einen, der Mter in einen anderen Interradius gerückt ist; es 
stünde 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, daß diejenige Ebene, die die Symmetrieebene der 
bilateralen Seeigel darstellt und bezüglich der auch das Skelet 
dieser Formen im wesentlichen symmetrisch angeordnet ist, 
auch bei den regulären Seeigeln festgestellt werden kann: sie ver
läuft in beiden Gruppen durch denjenigen Radius, der - bei 
Betrachtung von oben - unmittelbar links neben dem die Madre
porenplatte enthaltenden Interradius liegt (Abb. 87). Bezüglich 
dieser Ebene sind also auch die Skeletplatten der regulären Seeigel 
- unbeschadet des grundsätzlich radiären Bauplanes - in gewissem 
Grade symmetrisch angeordnet, allerdings nicht absolut sym
metrisch, denn das Skelet weist gewisse konstante Einzelheiten auf, 
die mit Symmetrie überhaupt nicht in Einklang zu bringen sind*. 

Es gibt also einerseits keine Symmetrieebene, die 
auf alle Stachelhäuter anwendbar ist, andererseits 
eine Auswahl von mindestens drei Ebenen, die nur 
für einzelne Klassen gelten: die LOVENsche Ebene (Sym
metrieebene der bilateralen Seeigel, gültig für das Skelet aller 
Seeigel, vielleicht auch der anderen Gruppen, nicht gültig für den 
inneren Bau), die Ebene Rückenzentrum-Madreporenplatte 
(gültig für alle Gruppen, identisch mit der Symmetrieebene der 
Seewalzen, nicht mit der der bilateralen Seeigel), die Ebene 
Rückenzentrum-After der Seesterne usf. Wir wollen in den 
folgenden Betrachtungen die einfachsten Fälle wählen: bei den 
regulären Formen die Ebene durch die Madreporenplatte, bei den 
bilateralen die Symmetrieebene des Körpers. "Umrechnungen" 
auf andere Ebenen sind dann leicht möglich. 

b) Asymmetrien bei den radiärsymmetrischen und den 
tertiär -bila teralsymmetrischen Formen. 

Die hier aufgeführten Asymmetrien sind entweder schraubige 
Gebilde, oder sie stellen konstante Abweichungen bezüglich 

* So sind z. B. die beiden ersten nebeneinander liegenden Ambulakral
platten, die sich an das Peristom anschließen, in jedem Radius ungleich 
groß, die größere enthält auch mehr Poren als die kleinere, doch ist die An
ordnung beider Platten bei den Seeigeln eine konstant irreguläre; es gibt 
keine Ebene, bezüglich der alle Platten symmetrisch lägen, auch ist die 
Aufeinanderfolge größer. 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 größer. Ähnliches gilt für gewisse Interambulakralplatten. 
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einer Symmetrieebene dar, die bei den bilateralen Formen durch 
die äußere Gestalt gegeben ist, bei den übrigen definitionsgemäß 
durch Symmetriezentrum und Madreporenplatte gelegt wird. 
Auch bei den bilateralen Typen sind diese Asymmetrien nicht 
Neuerwerbungen, sondern dadurch verursacht, daß bei der Um
stellung von bilateraler zu radiärer und evtl. weiter zu neuer
licher bilateraler Symmetrie" stets Spuren des früheren Bauplanes 
zurückbleiben, die im neuen als Asymmetrien erscheinen. 

Seesterne. Man bezeichnet hier in herkömmlicher Weise* 
den (von oben gesehen) rechts neben der Madreporenplatte ge
legenen Radius mit 1, den nach links anschließenden mit 2 usf., 
entgegen dem Sinne des Uhrzeigers. Die Symmetrieebene legt 
man laut Definition durch Symmetriezelltrum 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 sinngemäß auf die übrigen dauernd 
radiärsymmetrischen Formen übertragen. - Die Frage, ob beim 
Seestern eine Art physiologischer Längsachse existiert, 
ob z. B. beim Kriechen ein bestimmter Arm oder wenigstens 
mehr oder weniger eine bestimmte Körperseite in der Regel 
"vorn" liegt, ist noch ungeklärt: die Untersuchungen früherer 
Autoren sprechen bald dafür, bald dagegen, und auch die neuesten 
Befunde JUSTS184, der im Radius 1 eine Art physiologisches 
Vorderende erblicken will, sind nicht überzeugend, da trotz allen 
Bemühens, die Ergebnisse rechnerisch zu festigen, die Gesamtzahl 
der Versuche für endgültige Angaben zu klein ist. Eine bevor. 
zugte Drehungsrichtung bei den Wendungen der Tiere wurde von 
JUST nicht festgestellt. - Außer asymmetrischen Enddarm. 
divertikeln ist bei den Seesternen noch anzuführen, daß der 
After, sofern er nicht fehlt, stets auf der rechten Körperseite, 
und zwar in dem rechts auf die Madreporenplatte folgenden 
Interradius, gelegen ist (Abb.87). Von Inversionen ist nichts 
bekannt, doch dürfte man lediglich wegen der Kleinheit des 
Afters darauf nich~ 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 gewählten gibt es noch verschiedene andere Zählarten 
(vgl. JUST). 
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Reguläre Seeigel. Der Darm beschreibt nach seinem Ab
gang aus dem Mund erst eine volle Kreiswindung im (von oben 
gesehen) Uhrzeigersinn, dann unmittelbar anschließend eine 
solche entgegen dem Uhrzeiger und mündet durch den oft schwach 
exzentrisch * gelegenen After nach außen. Da der Darm gleich
zeitig von oral nach aboral aufsteigt, handelt es sich im Prinzip 
in der oralen Hälfte um eine links-, in der aboralen um eine rechts
gewundene Schraubentour von je genau einem Umgang. -
Skelet s. o. 

Irreguläre Seeigel. Symmetrisch bezüglich der LovENschen 
Ebene, Madreporenplatte daher stets im ersten rechten Inter
radius (Abb. 87). Darmverlauf ähnlich dem der regulären Seeigel. 

Seewalzen: Symmetrisch bezüglich der Ebene Rücken
zentrum-Madreporenplatte (Abb.88). Darm in Form einer 
rechtsgewundenen Schraubentour, in sich rückgedreht. Von 
beiden Wasserlungen die im linken ventralen Interradius ge
legene größer (auch verzweigter), die im rechten dorsalen gelegene 
kleiner. POLIsehe Blase, wenn in der Einzahl vorhanden, stets 
links (ventral oder dorsal) gelegen; nur bei größerer 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 Ankerplättchen in konstanter Weise asymmetrisch ver
bildet sind (Halb anker 669). 

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

c) Asymmetrien der Larven. 
Die Larvenformen aller Klassen der Echinodermen sind auf 

frühen Stadien einander sehr ähnlich: charakteristisch für sie 
ist, daß links und rechts neben dem medianen Darmkanal im 
Prinzip je 3 Mesodermblasehen auftreten, je ein vorderes (Axo
coel), mittleres (Hydrococl) und hinteres (Somatocoel). 

Bei der Entwicklung entsteht zunächst durch Abschnürung 
vom Darme jederseits ein Coelombläschen, das sich bald in ein 

* Genauere Angaben fehlen. 
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vorderes (Axohydrocoel) und ein hinteres (Somatocoel) teilt. 
Von diesem hinteren Bläschenpaar gelangt bei der späteren 
Metamorphose das rechte (die Seewalzen ausgenommen) nach 
dorsal, das linke nach ventral, so daß das ursprünglich sagittale 
Mesenterium eine horizontale Lagerung erhält. - Vom vorderen 
Bläschenpaar (Axohydrocoel) bildet sich in der Regel (Aus
nahmen s. u.) das rechte zurück, das linke teilt sich in die beiden 
oben bereits genannten Bläschen (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 
außen mündet (Abb. 89). Wird später, beim 
erwachsenen Tier, das Hydrocoel zum Wasser
gefäßsystem, so mündet dieses durch den Stein
kanal nicht direkt nach außen, sondern, wie bei h· 

vielen Formen deutlich nachweisbar ist, in den 
s·· unmittelbar unter der Madreporenplatte ge-

legenen Axialsinus, und crst dieser, weil der 
Porenkanal rückgebildet ist, durch die Madre
porenplatte direkt nach außen. Beim rechten 
Axohydrocoel kommt es fast nie zu einer Durch
schnürung in 2 Bläschen (Axo- und Hydrocoel), 

Abb.89. Echinoder
menlarve. (Schema.) 
a ~ linkes Axocoel. 
h ~ linkes Hydrocoel. 
s ~ hnkes Somatocoe I. 

vielmehr bleibt dieser Coelomteil rudimentär und liegt bei den 
meisten Formen als unpaarer Sack (dorsal sac oder Madreporen
blase) in der Umgebung der Madreporenplatte (DAWYDOFF180 u.a.). 
Indessen ist anzumerken, daß in vielen Fällen180, u. a. bei der Ent
wicklung von Asterias rubens, dieser Dorsalsack, als vermutlich 
caenogenetischeModifikation, einen anderen (und zwar bei verschie
denen Formen einen verschiedenartigen) Ursprung nimmt, so daß 
GEMMIL182 bei Asterias rubens-Larven, deren rechtes Coelom 
vollkommen symmetrisch zum linken entwickelt war, außer dem 
rechten und linken Axo- und Hydrocoel in der Mediane noch den 
Dorsalsack fand, und ganz Entsprechendes konnte v. UBISCH195 

an doppelcoelomigen Larven von Strongylocentrotus lividus 
beobachten. Da aber an der ursprünglichen Paarigkeit der 
Coelombläschen 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
rwglo88U8 zu Recht, einzelne Formen mit caenogenetisch ab
geänderter Entwicklung ausgenommen. 

Entsprechend dem Umstand, daß in der Regel das Coelom 
vollständig nur auf der linken Seite zur Ausbildung gelangt, 
entsteht die Anlage des späteren radiären Volltieres ebenfalls 
asymmetrisch auf der linken Seite der Larve. 

Inverse Larven und Larven mit beiderseits voll
ständigem Mesoderm. Neben den normalen Larven findet 
man sowohl in der Natur (Plankton) wie bei künstlicher Aufzucht 
ausnahmsweise inverse Larven, bei denen statt des rechten das 
linke Axohydrocoel rudimentär bleibt und dementsprechend der 
Echinodermenkörper auf der rechten statt auf der linken Seite 
der Larve entsteht, ferner symmetrische Larven, deren Mesoderm 
links und rechts voll entwickelt ist, und schließlich - meist nur 
nach schädigenden Einflüssen - Larven ohne Mesoderm. OHSffi
MA 192 führt einige bekannt gewordene Fälle von Invertlarven an, 
GEMMIL182 und NEwrn193 geben Listen über früher beschriebene 
Larven mit Doppelhydrocoel (Ophiuriden, Seeigel und Seesterne; 
bei Holothurien und Crinoiden noch nicht bekannt), und von 
DAWYDOFF180 und OHSHIMA191 wurden diese Zusammenstellungen 
noch weiter ergänzt. Durch zahlreiche, eigens darauf gerichtete 
Untersuchungen der letzten Jahre weiß man, daß, zumindest bei 
vielen Arten, diese Doppel- und Invertlarven weit davon entfernt 
sind, zu den Seltenheiten zu gehören: von Asterias rubens wurden 
10% Doppellarven gefundenol80, für A. glacialis gibt MOR
TENSENo180 sogar 50% an, NEWMANN189 erhielt bei seinen Kul
turen von Patiria miniata 1-17 % Invertlarven. Indessen ist 
die Häufigkeit dieser anormalen Larven nicht überall gleich groß, 
die hohen Werte treten fast nur in künstlichen Zuchten auf, wo 
die Lebensbedingungen ja zwangsläufig von den natürlichen 
verschieden sind; im Plankton fand G EMMIL Doppellarven von 
Asterias rubens an manchen Orten ziemlich häufig, an anderen 
seltener oder gar nicht. 

Eine Erklärung hierfür liefert der Umstand, daß man den 
Prozentsatz anormaler Larven erhöhen kann, wenn 
man die frühen Stadien schädigenden Einflüssen aus
setzt. Bringt man frühe Blastula- bis späte Gastrulastadien von 
Patiria miniata für 1-10 Stunden in eine Temperatur von 2°, 
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so ist der Prozentsatz der Larven mit verkehrter Asymmetrie 
wesentlich erhöht, er kann bis 35% steigen, gegenüber 17% in 
den Kontrollen189• Erhöht man in Kulturen von Echinus miliari8-
Larven den Salzgehalt in bestimmtem Maße, so erhält man neben 
zahlreichen Invertlarven auch solche mit doppeltem und andere 
ohne jedes Axohydrocoel (MAcBRIDE187); OHSHIMA191, der dessen 
Versuche fortsetzte, erhielt folgende Resultate (Echinu8 miliari8): 

Totalzahl Proz. I Proz. Proz. ohne Proz. 
invers I doppelt Axohydroc. normal 

la Kontrolle 450 10,2 0,2 wenige * der Rest 
b Hypertonisch . 334 16,2 - 4,8 

" " 2a Kontrolle 30 3,3 26,7 wenige* 
" " b Hypertonisch . 450 7,6 1,3 

" " " 3 Kontrolle 166 13,3 2,4 
" " " 

Also: Sowohl in den Kontrollen wie in den hypertonischen 
Kulturen traten in beträchtlicher Häufigkeit anormale Larven 
auf, unter denen wiederum die inversen bei weitem die Majorität 
besaßen. Nicht der Salzgehalt scheint es demnach hier zu sein, 
der die anormalen Larven hervorruft, sondern irgendwelche 
anderen Faktoren, die mit künstlicher Aufzucht untrennbar ver
knüpft sind. Dies stimmt mit den Ergebnissen NEWMANNs 
überein, der wiederholt betont, daß jede Zucht in Gefäßen so 
viel unnatürliche Faktoren mit sich bringe, daß ein natürlicher 
Verlauf der Metamorphose im Laboratorium kaum je erreichbar 
sei. OHSHIMA speziell glaubt bei seinen Versuchen in der großen 
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 "gestörte" Entwicklung verursacht . .:..... Schließ
lich erzielte RUNNSTRÖM194 in hypotonischem Medium, von dem 
man ja aus den Versuchen früherer Autoren weiß, daß es den 
Zerfall des Zweizellenstadiums in zwei getrennte Zellen be
günstigt, am selben Objekt viele anormale Larven, darunter 
solche mit inversem oder doppeltem Coelom. 

Was die Ursache im einzelnen auch sein mag, wesentlich ist, 
daß durch künstliche - oder wie man auch sagen kann: unnatür-

* Nicht gezählt, ca. 5 % wie in 1 b. 
** Vgl. auch das Nachwort MACBRlDES ZU 191• 
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liche, schädigende - Einflüsse der (normalerweise vermutlich 
sehr kleine) Prozentsatz inverser und anderweitig anormaler 
Larven wesentlich erhöht werden kann, eine Tatsache, die ebenfalls 
bei Experimenten an anderen Tieren beobachtet wurde und die 
vor allem in der durch Hitzeschädigung bewirkten Asymmetrie
umkehr von Ascaris ihr direktes Analogon hat, und ganz wie bei 
Ascaris wird man die künstlich erzeugten Invertlarven der Echino
dermen als phänotypisch invers bezeichnen müssen (s. § 14). 

Im allgemeinen Teil (§ 46) werden diese Befunde mit allen 
homologen Ergebnissen aus dem übrigen Tierreich zusammen
fassend diskutiert werden, es wird sich der überzeugende Schluß 
ergeben, daß jedes (äußerlich symmetrische) zellige Gebilde 
(z. B. Ei, Larve), das sich zu asymmetrischer, z. B. rechtsasymme
trischer Gestalt weiterentwickelt, in sich latent auch die Fähig
keit besitzt, die spiegelbildliche Asymmetrie hervorzubringen; 
dieser Fall tritt aber nur dann ein, wenn durch anormale Faktoren 
die bereits in Entwicklung begriffene Rechtsanlage geschädigt 
wird: dann, sobald das "hemmende" Gegengewicht der Rechts
anlage wegfällt, entwickelt sich die Linksanlage, es entsteht im 
allgemeinen ein vollkommen normales, nur bezüglich der Asymme
trie spiegelbildliches Tier. Selten kommt es vor, daß sich die 
geschädigte 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 
vollständigem Axohydrocoel. Wird durch stark schädigende 
Faktoren auch die latente Linksanlage mit "zerstört", oder be
findet sich das Tier sonst in ungünstigen Verhältnissen, z. B. Er
nährungsbedingungen, so kann die Entfaltung der Linksanlage 
unterbleiben, es entsteht eine Larve ohne jedes Axohydrocoel. 

Zu ähnlichen Gedankengängen, die man allein aus den Be
funden an anderen Tiergruppen herleiten könnte, ist auf Grund 
seiner Versuche auch ÜHSHIMA gekommen. Im speziellen fand 
er, daß (seiner Ansicht nach infolge zu reichlich vorhandener 
Nahrung) zunächst der Dorsalporus des linken Coeloms obliteriert, 
daß als Folge davon dieses Coelom überhaupt degeneriert, und 
daß, sowie diese Degeneration eingesetzt hat, bei günstigen Be
dingungen das rechte sich zu entfalten beginnt. 

Würde man nur gelegentlich einmal eine Larve mit Doppel
coelom zu Gesicht bekommen, ohne je inverse beobachtet zu 
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haben, so könnte man wohl zu der Ansicht gelangen, daß dieses 
Doppelcoelom als Rückschlag (Atavismus) aufzufassen sei, wie 
dies v. UBISCH tat. Die Kenntnis von Inversionen, hier und bei 
anderen Tieren, vor allem die Existenz einer Inversionsmöglichkeit 
auch bei solchen Tieren, deren Asymmetrie nicht auf Reduktion, 
sondern auf Torsion beruht (Schnecken), wo also Doppelformen, 
die den doppelcoelomigen Seeigellarven vergleichbar wären, nie 
existiert haben, und mancher andere Gesichtspunkt (§46) zwingen 
dazu, die Rückschlaghypothese auch hier aufzugeben und den 
obigen Vorstellungen beizupflichten, die in ähnlicher Form auch 
von GRAVE, MACBRIDE, NEWTH, OHSHIMA u. a. vertreten werden. 

Durchschürt man ein Ei längs der späteren Symmetrieebene, 
so entwickelt sich stets der linke Zwilling zu einem regulären 
Tier; in der rechten Hälfte entsteht erst verspätet (oft überhaupt 
nicht) ein rechtes, d. h. zum linken spiegelbildliches Axohydrocoel, 
aus ihr geht ein (oft defekter) inverser Zwilling hervor 194. Diese 
Befunde zeigen, daß bereits in der Eizelle die spätere Asymmetrie 
vorgebildet sein muß, sie haben ihr direktes Analogon in den 
Befunden an Wirbeltieren und werden im allgemeinen Teil (§ 46: 
Zwillings bildung) ausführlich gewürdigt 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 Hälfte 
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 müßte, als die Madreporenplatte auf 
der falschen Seite der LovENschen Symmetrieebene läge usf. 
Entsprechendes müßte für dit asymmetrische Lage des Afters 
der Seesterne der Fall sein. - Über die weitere Entwicklung 
der Larven mit doppelseitigem Coelom liegen wenig Beobach
tungen vor. GEMMIL fand, daß auf jeder Seite der Doppellarven 
von Asterias ein junger Seesternkörper entstand, daß 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 zurückzuführen 
sind, muß vorläufig dahingestellt bleiben. 

Ferner: Schraubenbewegung der Larven. 
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d) Zusammenfassung. 

Die Larven der Echinodermen sind bilateralsymmetrisch 
gebaut; Volltiere entsprechen im regulären Fall nur der linken 
Hälfte der Larve und sind sekundär radiär (mit bilateralem Ein
schlag) gebaut. Der tertiäre Übergang zur bilateralen Symmetrie 
bei den irregulären Seeigeln und den Seewalzen erfolgte unab
hängig voneinander, die Symmetrieebenen beider Gruppen sind 
weder einander noch der der Larven homolog. 

Die Abweichungen von der radiären Symmetrie im Skelet, 
die exzentrische Lage der Madreporenplatte, des Afters der See
sterne, die Anordnung des Wassergefäßsystems (PoLIsche Blase 
der Seewalzen) sind monostroph bezüglich einer beliebig gewählten 
Symmetrieebene. 

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

Larven: Axohydrocoel der rechten Seite rudimentär. Inverse 
Larven und solche mit beiderseits vollständigem Coelom beob
achtet. Asymmetrieumkehr, d. h. die Erzeugung phänotypisch 
inverser Larven, sowie die Erzeugung von doppelcoelomigen 
Larven ist gelungen. 

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

Als den Urformen der Mollusken nächststehende Tiergruppe 
sind die Aplacophoren noch völlig symmetrisch gebaut, weder 
Nervensystem noch Darmkanal samt Anhängen zeigen irgendeine 
Abweichung. Die spärlichen Asymmetrien, die gefunden wurden, 
sind über wenige, ganz distinkte Arten verstreut. 

Dondersia196 besitzt 11 zur Gruppe der "dorsoterminalen" gehörige 
Sinnesorgane, von denen 5 in der Mittellinie, 5 links und 1 auf der rechten 
Körperseite liegen. EiniGe Asymmetrien finden sich am Geschlechts
system : seitliche, alternierende Einkerbungen an den Gonaden von Ohaeto
derma Sp.204, asymmetrische Gonodukte bei Amphimenia197 und bei ver
schiedenen Arten gewundene Rezeptakula, die bei regelmäßiger Aufwindung 
und paariger Anordnung bistrophe Merkmale darstellen. Metachaetoderma199 

hat im Vorderende linkerseits stärkere Muskulatur, bei Amphimenia203 und 
anderen Formen überkreuzen sich die zur Ventralrinne ziehenden Muskel
fasern chiastisch, indem sie jeweils am gegenüberliegenden Rinnenrand an
setzen. Zu erwähnen sind schließlich eine vorübergehende Asymmetrie 
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während der Ontogenese bei Halomenia197 und die bistrophe Radula von 
SimrothieUa (re re). 

Schraubige Lagerung der langen, bandartigenFormen(Abb.137). 

b) Polyplacophora. 

Auch diese Tierklasse ist grundsätzlich symmetrisch gebaut, 
und nur der Darmtraktus weist im Gegensatz zu den primi
tiveren Aplacophoren eine Reihe konstanter Asymmetrien 
auf198, 201, die sich in Lage, Größe und 
Form von Magen und Leber sowie im 
Verlauf des Mitteldarmes äußern. Bei 
den primi ti vsten Arten (z. B. H anleya) 
und ebenso bei den höheren während 
der Ontogenie münden (Abb. 90) sym
metrisch am Ende des median ge
legenen Magens die beiden Mittel
darmdrüsen ein. Entweder dadurch, 
daß die linke Leber allmählich stärker 
als die rechte zu wachsen begann und 
so den Anfangsteil des Mitteldarmes 
auf die rechte Seite drängte, oder daß 
sich dieser infolge eigenen Wachstums 
nach rechts verlagerte, wurde der Abb. 90. Entstehung der Magen-

ht L b . V d ' h Leber-Asymmetrie der Polyplaco-rec en e er ein or flngen nac phoren. (Schematisiert nach PLATE.) 

hinten verwehrt, sie verlagerte sich 
mehr nach vorn und wuchs infolge des beschränkten Raumes zum 
T-eil in Falten des Magens, den sie gegen links abdrängte, hinein 
(Abb.90) . Dem Wachstum der linken Leber war nach hinten 
keine Grenze gesteckt, sie übertraf daher, je weiter die Ent
wicklung fortschritt, die rechte immer mehr an Größe. Mit diesen 
Asymmetrien, die man als Folge bevorzugten Wachstums 
der linken Le ber ansehen kann und zu der weder Art- noch 
individuelle Inversionen bekannt sind, gehen eine Reihe sekun
därer Verlagerungen (Lebermündungen 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 anschließenden Mittel
darmes sind bei den Individuen einer Art stets in einer kon-
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stanten, spezifischen Weise gelagert. Als phyletischer Ausgangs
punkt kann201 Hanleya betrachtet werden (Abb. 91 a, b), deren 
Darm eine in sich rückgedrehte rechtsgewundene 
Schraubenlinie mit zwei Umgängen darstellt. Von diesem 
leitet PLATE alle übrigen Typen ab: 

t I. Hanleya. - sekundär kompliziertere Typen (- Cryptoplax) 
1 11. Nuttaloch~ton -" " " 
't III. Chiton -+ 

Für die Typen II und 111 ist charakteristisch, daß sich die 
oberste Windung der Darmschraube (bei II mit 1, bei III mit 
2 Umgängen) zu einer rücklaufenden Doppelspirale (s. § 4, b) 

a b c 

Abb. 91. Darmsitus von Polyplacophoren. a Grundschema. b Hanleya. c Nuttalochiton. 
(Nach PLATE.) 

mit steigender Zahl von Umgängen ausbuchtet (Abb.93). Die 
sekundär abgeleiteten Typen zeigen vielfach systemlose, zum 
Teil aber auch gesetzmäßige 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 Hälfte um 360° und dann in der hinteren 
(Abb. 92 b, c) zweimal um 180 0 im gleichen Sinn, so daß das 
Bild einer rechtsgewundenen Schraubenlinie mit 2 Umgängen 
(Abb.92d) entsteht. Diese Torsion des Darmes um 720 0 nach 
rechts gleicht das Tier dadurch aus, daß (s.o.) der hintere Teil 
des Magens um 360 0 nach links und (nach den Abbildungen 
PLATES zu schließen) der beginnende Mitteldarm um weitere 360 0 

nach links gedreht ist, so daß hierdurch die eigentümliche Magen
form von Cryptoplax seine Erklärung findet. - Über das Vor· 
kommen eines Situs inversus ist nichts bekannt. 

Asymmetrien finden sich schließlich noch19Q in Zahl und Lage 
der Atrioventrikularöffnungen und der Atrialporen des Herzens, 
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a b 
Abb.92a-d. Schema der Ent~tchung des Darmsitus von Cryptoplax oculatus. 

(Modif. n. PUTE.) 

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 delorme mit 
gewisser Regelmäßigkeit, kann die röh· 
renförmige S c haI e eine ganz schwache 
schneckenartige Aufwindung zeigen; 
CHENU 206 bildet ein linksgewundenes 
Gehäuse von D. delorme ab. Neben 
dem asymmetrischen Darmsitus, der 
keine ausgesprochene Schraubung er· 
kennen läßt, hat sich bei dieser Gruppe 
nur eine Asymmetrie entwickelt: als 
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Folge davon, daß die unpaare Gonade Abb. 93. Acanthopleura brevispinosa. Verlauf 
das rech te Nephridium als Ausführ· 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 münden bei den Siphonopoden die vereinigten Aus
führgänge der Mitteldarmdrüsen auf der linken Seite in den Magen ein·. 
- Die Seitenzähne der Radula greifen median alternierend ineinander, 
eine Zickzacklinie bildend. 

Spiralfurchung; Schraubenbewegung der Larven. 

d) Zusammenfassung. 

Aplacophora: Spärliche artspezifische Asymmetrien, u. a. 
bistrophe Rezeptakula und Radulazähne. 

Polyplacophora: Leber (li > re); Mitteldarm (Ausgangs
punkt: eine rückgedrehte rechtsgewundene Schraubenlinie von 
2 Umgängen); Herzöffnungen (L- und R-Formen). 

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

§ 18. Mollusea. Bivalvi~ (Muscheln). 
In der einschlägigen Literatur wird die Tatsache, daß, ähnlich 

wie bei den Schnecken, auch innerhalb der sehr artenreichen 
Gruppe der Muscheln kaum eine Spezies existiert, die vollkommen 
symmetrischen Bau aufweist, viel zu wenig gewürdigt. Die 
kleineren Asymmetrien sind meist die Folge davon, daß die eine 
Schalenklappe schloßartig in der anderen gelenkt, der verhältnis
mäßig hohe Prozentsatz stark asymmetrischer Formen aber ist 
dadurch bedingt, daß die in ihrer Idealform seitlich kompresse 
Muschel bei natürlicher Lagerung im Raum basal nur auf einer 
Kante ruht, so daß schon sehr geringe Verlagerungen oder Asymme
trien der inneren Organe genügen, um das instabile Gleichgewicht 
des Körpers zu stören und zu bewirken, daß die Muschel sich auf 
die Seite neigt und schließlich auf die rechte oder linke Klappe 
zu liegen kommt. 

Fast alle Asymmetrien der Muschel sind, falls sie sich nicht 
überhaupt auf die Schale beschränken, auch in dieser ausgeprägt. 
Man bestimmt an der Schale das "Oben" durch die Lage von 
Schloß 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 grundsätzlich in 3 Gruppen, bedingt durch das 

• Fraglich ist der nur von DISTAS0206 beschriebene linke Renoperi
kardialkanal. 
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Schloß, die Wirbel und die ungleiche Form der Schalen
hälften. Hinzukommen gewisse seltene Asymmetrien, wie die 
Verdrehung der ganzen Schale und solche einzelner innerer Organe. 

a) Asymmetrie des Schlosses. Inversionen. 

"Das Schloß besteht in seiner Grundzusammensetzung in 
beiden Klappen aus zahnartigen Vorsprüngen und dazwischen
liegenden Vertiefungen, die sich gegenseitig entsprechen" 214, 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 Schloß als Links
schloß bezeichnet werden. Man pflegt den Schloßbau der Muschel 
symbolisch durch einen Bruch wiederzugeben, ähnlich der Zahn
formel der Säugetiere; in der einfachsten (teilweise aber unge
nügenden) Schreibweise (STEINMANN), bei der eine 1 einen Zahn, 
eine 0 die entsprechende Vertiefung bedeutet, stellt sich z. B. 

ein primitives L-Schloß als ~ ~~~ dar. Vergleicht man die 

Schloßformeln verschiedener Arten, so findet man linke und 
rechte in unregelmäßiger Verteilung, so daß das Schloß als 
gruppeninkonstantes, wahrscheinlich gruppenrazemi
sches Merkmal zu bezeichnen ist. 

Die Tatsache, daß innerhalb der Familie der Chamiden Arten 
mit Links- (li 2 Hauptzähne, re 1) neben solchen mit dazu spiegel
bildlichem Schloß vorkommen, bejaht die Möglichkeit einer 
Inversion auch innerhalb der gleichen Art. In der Tat beschrieb 
bereits ROSSMAESSLER225 (1839) ein solches Exemplar von Unio 
pictorum L., DROUET 212 ein anderes von U. Requieni MICH., drei 
weitere Fälle bei Unioniden und einen bei Lampsilis ligamentina 
LAM. zitiert PELSENEER260, und ÜnHNER220 fand je ein Pisidium 
Scholtzi CLESS. und P. Steenbuchi MÖLL. mit inversem Schloß. 
Von Astartiden kennt man eine rechte Schale mit der linken 
entsprechendem Schloß bei A. corrugata BRoWN = semisulcata 
LEACH215, 227, 218, eine linke Klappe mit inversem Schloß von 
A. mutabilis Woon 224 ; PELSENEER260 zitiert weitere Inversionen 
von A. compressa L., A. t. iangularis MONTAGU und A. basteroti 
COLBEAU, und DALL211 führt an, daß diese in der Familie ver
breitete Tendenz zur Inversion des Schlosses so weit gehen kann, 

* Als rein willkürliche Definition ohne morphologische Bedeutung. 

I.udwig, Rechts·Links·Problem. 10 
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daß vom Subgenus Goodallia TURToN von A. fast jedes dritte 
Individuum ein verkehrtes Schloß besitzt. Bei den ungleich
klappigen Ohamiden, die bald mit der linken, bald mit der rechten 
Schale aufgewachsen sind, ist, ausgenommen die Gattung Ohama, 
die linke Klappe stets einzähnig, gleichgültig ob sie die freie 
Klappe ist oder nicht226, bei Ohama hingegen ist Schloß- und 
Schalenin version ge koppel t, alle festgewachsenen Klappen 
haben gleiches Schloß. Auf die Bedeutung und Entstehung dieser 
Schloßasymmetrie wird im Abschnitt e nochmals eingegangen. 

b) Ungleichklappige Schalen. 

Unter den lebenden, weit häufiger jedoch unter den fossilen 
Muscheln finden sich schwächer (0) bis stark (*) ungleichklappige 
FOi"men; alle Typen mit extremer Asymmetrie (Abb.94-97) 
sind auf Jura und Kreide beschränkt. 

Aviculidae. li meist> re (= flach) 
Pernidae ± 
V u18ellidae 
Pectinidae ±o* Pleuronectides t, Vola u. a. li flach, 

Velopecten t re flach; Hinnite8 im 
Alter re festgewachsen 

Sporulylidae . * re festgewachsen, li flach 
Anomiidae s. Text 
08treidae * li (selten re) festgewachsen, re (li) 

flach 
Myalinidae t * 
Mytilidae . Najadite8 t 
Unionidae Aetheria li oder re 
M egalodontidae t . M. Loczyi 
Ohamidae (einsch!. Mono· 

pleuridae) . * s. Text 
Oaprinidae t . * re aufgewachsen 
Rudi8tae t. * re aufgewachsen 
Praecardiidae t Dualina li (selten re) flach, Antipleura 
Tellinidae ±o s. Text 
Vlastidae t * 
Solenomyidae t. Janeiao 
Pleuromyidae t ±o 
Anatinidae ± 
Myidae. ± Oorbula* (re gewölbt und > li) 

Größtenteils extrahiert aus ZITTEL. t = rein fossile Familie. 
± = gleich- und ungleichklappige Arten innerhalb derselben Familie. 
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Die Ungleichklappigkeit ist innerhalb der Klasse der Muscheln 
polyphy letisch 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 bisweileIl eine oder 
mehrere stärker asym
metrische Arten umfassen. 
Eine schwache Asymme
trie kann so zutage treten, 
daß die eine Schalenhälfte 
gewölbter oder größer als 
die andere ist und dann 
bisweilen diese umgreift, 
auch können Verschieden
heiten in der Skulptur 
beider Hälften der Un
gleichklappigkeit parallel 
gehen (Pectinidae). An
heftung durch Byssus hat 
nur bei A nomiiden zu 
wesentlicher Asymmetrie 
geführt, wo dieser die 
untere (rechte), im Alter 
sekundär mit der Unter
lage verwachsene Schale 
durchbohrt. Wohl die mei-

A bb. 94. DicrraK arieti
Ilum J,mk. Schale von 
vorn. (Nach STBINMANN-

DODERLBIN.) 

Abb. 96. Caprinula Baylei 
Gruml. Rechte Klappe 
vprlallgert, schwach gc
wundf'n, linke als schnf'k-

kcnforml~l'r Deckel. 
(Naeh ZITTEL.) 

Abb.95. Iteljuienia firn
lIIonia Gold!. Linke 
Klappe schncckcnartig 
rechtsgewunden, rechte 
nach Art eines spiraligen 
OpercululII (von außen 
linksgcwundcn). (Nach 

Z!TTEL.) 

Abb 9i. Biradiolitcs cor
nu-pa"ton~ n'Orb. Lmke 

Klappe als Deckel. 
(Nach ZIT1'EL.) 

sten Fälle von Ungleichklappigkeit haben ihren Grund in der 
Seitenlage (Pleurothetism us) der Tiere, zu der Muscheln infolge 
ihres bei normaler Stellung stark instabilen Gleichgewichtes (s.o.) 
leicht neigen, Manche dieser pleurothetischen Formen sind in der 
Jugend no('h gleichklappig, wie die FIllßaustern (Aetheriidae) und 
H innites unter den Pectiniden; für sie alle gilt die physiologische 
Regel, daß dic "untere" Klappe bauchiger wird und Tendenz zur 

10* 
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Verwachsung mit der Unterlage zeigt, während die "obere" sich 
mehr und mehr zu einem planen (bis sogar konkaven) Deckel 
umbildet. Die extremst asymmetrischen Schalen dieser Art 
besitzt die fast völlig fossile Gruppe der Ohamiden (Abb. 94, 95), 
Oapriniden (Abb. 96) und Rudisten (Abb. 97). 

Die Verteilung des Lagerungssinns (H 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 Verhältnisse weist jener Ast des 
Systems auf, der Ohamiden, Oapriniden und Rudisten umfaßt; 
hier werden die links angewachsenen Formen als "normal", die 
mit linker, freier, deckeIförmiger Klappe als "invers" bezeichnet. 
Die ursprünglichste Gattung Diceras (Abb.94) enthält normale 
und inverse Arten nebeneinander, doch sind letztere in der 
Minderzahl, und Gleiches gilt für die jüngste noch lebende Gattung 
Ohama*. Die übrigen Ohamiden sind Normaltiere, mit Ausnahme 
vereinzelter Arten und der Unterfamilie der M onopleurinen: 
diese und die beiden von ihr abstammenden Familien der Oapri
niden und Rudisten enthalten ausnahmslos inverse Tiere. Ob 
innerhalb dieses rein inversen Zweiges, ähnlich den Schnecken, 
hier und da eine normale Art auftritt, ist mir nicht bekannt. 

Der intraspezielle Lagerungssinn ist stark bis extrem 
monostroph, doch dürften, 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
wölbter rechter und flacher linker Klappe auch spiegelbildliche 
Exemplare bekannt216 ; Gleiches weiß man von den Ohamiden 
Oh. Lazarus227 und Oh. pulchella260, und den deutlichsten Beweis 
für das Vorkommen intraspezieller Inversion liefern Aggregate 
von nebeneinander auf gleicher Unterlage oder gegenseitig fest
gewachsener Individuen, wie sie von Ohama Petiti RECL. 221 

(1 li, 1 re) und Oh. venosa RVE. 218 (2 li, 1 re) beschrieben wurden. -
Lucina (Miltha) Ohildreni GRAY bildet den seltenen Fall, daß in 
50% die linke Klappe gewölbter ist als die rechte, in 50% ist es 
umgekehrt 210, 222, und Ähnliches gilt für die Flußaustern (Aethe
riiden) 209. Auch kommt es vor, daß sich bei solchen Muscheln, 

... V gl. hierzu die Ansicht ODHNERS in Abschn. e. 
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deren eine Klappe normalerweise größer als die andere ist, dieses 
Größenverhältnis umkehrt, doch grenzen diese Befunde vielleicht 
schon an teratologische heran; so hat man auch bei gewöhnlich 
gleichklappigen Muscheln (Lucina, Venus, Tapes, Tellina) hier 
und da Exemplare gefunden, deren eine Klappe stark gewölbt 
ist, während die andere einen Deckel zu dieser bildet218 . 

c) Torsion der Wirbel. 

Den ältesten Teil der Schale, von dem das Wachstum seinen 
Ausgang nimmt, bilden die beiden Wirbel (Umbones). Mit 
zunehmender Vergrößerung der Schale rücken die Wirbelspitzen 
mehr und mehr auseinander, wobei der 
älteste, die Wirbel umfassende Schalen
teil Tendenz zu schraubiger Einrollung 
zeigt. Diese Aufwindung der Wirbelspitzen 
ist gewöhnlich nur andeutungsweise, als 
ganz schwache Einkrümmung erkennbar, 
daneben aber gibt es eine Reihe von For
men, bei denen die Aufwindung immer deut
licher hervortritt, bis sie sich schließlich über 
die ganze Schale erstreckt. Kehren sich, 
wie bei Cardium, die Wirbel genau gegen

Abb. 98. Congerla subglo
boss Partseh. Ansicht von 
vorn. (Vereinfacht nach 

ZITTEL.) 

einander, ist die Aufrollung also eine planspirale, so spricht 
man von eingewundenen Wirbeln (Spirogyrie); weitaus häu
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 re re - li li (z. B. Trigoniidae). Selten geht 
die Aufwindung so weit, daß sich die Apices nach außen 
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 
Schalenhälften Tiere, die mit einer normalen Muschel keine Ähn
lichkeit mehr besitzen (Abb.96), bisweilen einer Schnecke mit 
Spiraldeckel zum Verwechseln ähnlich sehen (Abb.95) oder bei 

• PELSENEER gebraucht neuerdings diese Termini in anderem Sinn. 
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oberflächlicher 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: vergrößert sie sich 
mehr nach vorn, so sind die Wirbel im allgemeinen nach hinten 
eingerollt, bei Vergrößerung gegen hinten nach vorn, und da
zwischen liegt der Fall planspiraler Einkrümmung. Inversionen 
sind bei diesem bistrophen Merkmal nicht möglich. 

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 Hälften umfassenden Schale, durch Besitz 
asymmetrischer Anhänge u. a.; LAMY (1930) hat neuerdings alle 
bekannten Fälle dieser Art zusammengestellt. 

Tellina (Arcopagia) plicata VAL. z. B. besitzt eine schwach ungleich
klappige Schale, deren Hinterteil außerdem nach rechts verbogen ist; 
hierzu wurden von mehreren Autoren "inverse", d. h. nach links verbogenl' 
Exemplare beschrieben (die aber normales Schloß besitzen, so daß keine 
Schaleninversion vorliegen kann). Ähnliches ist von T. (Tellinella) staurella 
LK. bekannt. Bei T. (Moerella) semitorta SOWERBY ist das Hinterende der 
Schale bald nach li, bald nach re gebogen. - Ähnlich verbogene Schalen 
sind von verschiedenen Mytiliden-Spezies bekannt; teilweise handelt es sich 
hier zweifellos um Abnormitäten, in anderen Arten wieder sind die gedrehten 
Exemplare so häufig, daß man sie zu Unterarten vereinigen zu müssen 
glaubte. Von Interesse ist der Fall der Mytilide Lithodomus aristatus 
(SOL.) DILLW., deren Schalenhalften am Hinterrand je einen Fortsatz 
tragen, bei der einen nach oben, bei der anderen nach unten gebogen. 
MÖRCH 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 später am gleichen 
Ort R- und L-Tiere gleich haufig nebeneinander. Innerhalb der Arciden· 
hat sich in steigendem Maße eine Torsion herausgebildet, die bei Arca 
mytiloides BR. beginnt und mit Parallelepipedon tortuosum endet, eine Tor
sion. die als cine Linksschraubung um die Schloßachse charakterisierbar ist 
und immer im gleichen Sinn verläuft, so daß Inversionen nicht bekannt 
sind. Übcr die Entstehung dieser Asymmetrie hat sich neuerdings KÜH
NELT 216 geaußert. Ähnliche Torsionen sind bekannt von Pandora flexuosa 
Sow. unter den Pandoriden und von vielen Unioniden, teils als individuelle 
Abnormität, teils als monostrophes (Pseudospatha-Arten, Cuneopsis) oder 
razemisches (Nod~tlaria, triformis HEUDE, Arconaia-Arten aus China) Art
merkmal. 
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e) Über die phylogenetische Entstehung der Schalen· 
asymmetrien, ihre gegenseitige Unabhängigkeit 

und die Bedeutung der Inversionen. 

Daß die Einkrümmung der Wirbel nur eine sekundäre 
Folge desjenigen Gesetzes ist, nach dem die Muschelschale sich 
vergrößert, wurde bereits bemerkt: eine kontinuierliche Über. 
gangsreihe führt vom proso· über den spiro- zum opisthogyren 
Typ. Die Verbiegung oder Verdrehung der ganzen Schale 
nach einer Richtung hin ist wohl in vielen Fällen ursächlich 
bedingt durch ein schiefes Sicheinsenken des Muschelkörpers in 
den Boden, eine Ansicht, die in Form gelegentlicher Bemerkungen 
oft in der Literatur wiederkehrt. Diese 2 Typen von Asymmetrie 
haben mit den übrigen beiden: der Ungleichklappigkeit und 
der Schloß asymmetrie 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 Schloßhälften vor? Liegt bei 
einem linksaufgewachsenen Exemplar einer normalerweise rechts· 
aufgewachsenen Muschelart gleichfalls eine Körperinversion vor, 
oder hat das primär symmetrische, nicht inverse Tier sich nur 
auf die falsche Klappe gelagert1 Die erste Frage beantwortete 
ODHNER220, indem er an dem von ihm gefundenen Pisidium 
Steenbuchi (s.o.) eine normale innere Organisation feststellte 
und zugleich innerhalb der Schale 2 Embryonen mit normalem 
Schloß fand: er ertwhtet deshalb diesen und die übrigen be· 
schriebenen Fälle von Schloßinversion als teratologisch und ver· 
ursacht durch ein "displacement of the hinge elements", also für 
eine Vertauschung beider Schloßhälften allein. Zur zweiten 
Frage liefert die Familie der Chamiden die Antwort: Bei der 
ursprünglichen Gattung Diceras, die bald links-, bald rechtsauf· 
gewachsen ist, ist mit der inversen Art der Lagerung niemals 
Schloßinversion verbunden; also hat das normale Individuum 
mit normalem Schloß sich lediglich links oder rechts gelagert. 
Bei Chama jedoch liegen die Verhältnisse anders: Gleichgültig mit 
welcher Klappe das Tier festgewachsen ist, alle freien Klappen 
einerseits, alle aufgewachsenen andererseits besitzen gleichen 
Schloßbau (MUNIER-CHALMAS). Entweder sind also die invers 
gelagerten Tiere körperlich vollkommen invers, oder Schloßbau 
und Lagerungssinn sind derart gekoppelt, daß - bei normaler 
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Organisation Lagerung auf die verkehrte Seite auch inversen 
Schloßbau nach sich zieht. Die letzte Ansicht äußerte VEST 227, 

der behauptete, der so verschiedene Schloß bau 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 Schloßplatte", die bei verschiedener Lagerung 
der Schale verschieden sein müssen, so daß inverse Lage ein 
inverses Schloß 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 gegenüber den regulären auf, 
insbesondere sei das Schloß 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, während er nur die 
"normalen" Formen im Genus Chama beließ. Diese Auffassung 
stößt 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.o.) spricht gegen sie. Auf Grund der Erfahrungen an Schnecken 
könnte man höchstens folgende Vermutung aus ODHNERS 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. für die "Urform" des Monopleurinen-Capri
niden-Rudisten-Zweiges angenommen werden muß) und, an iso
liertem Ort, eine rein inverse Nachkommenschaft erzeugte, die 
sich allmählich (außer der Inversion) in geringfügigen Merkmalen 
von den "regulären" Ureltern zu unterscheiden begann. Ge
langten später diese inversen mit den normalen Nachkommen der 
gemeinsamen Urform an die gleiche Lokalität, so wäre es durchaus 
möglich, daß beide Nachkommenscharen in kleinen Punkten von
einander differierten, daß also eine "Pseudochama"- der ursprüng
lichen Chama-Gruppe gegenüberstände. Neben diesen Pseudo-

* So sollen alle normalen Ohama einen MagenblindsaC'k besitzen, den 
inversen soll er fehlen. 
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chama-Arten aber treten, so muß 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, Schloßbau und innerer Organisation, also vermutlich total 
invers war260, und von Unio wurde ein Gelege invers sich furchender 
Eier beobachtet 260. Endgültig läßt sich nach alledem die Frage 
nach der Ab- oder Unabhängigkeit von Lagerungssinn und Schloß
bau, ebenso die andere, ob bei der inversen Lagerung einer 
Muschel eine Inversion des ganzen Körpers vorliegt, nicht be
antworten. Soviel aber ist sicher, daß 1. Inversion des Schlosses 
allein vorkommt, daß 2. totale körperliche Inversionen ab und 
zu beobachtet wurden, daß 3. aber auch Falschlagerung ohne 
gleichzeitige Inversion des Körpers vorkommt, und vielleicht ist 
dies für die "inversen" Exemplare der pleurothetischen Muscheln 
sogar die Regel. 

f) Innere Asymmetrien. 
Es bedarf keines Hinweises, daß ein vergleichend-anatomisches Studium 

der inneren Organisation des Muschelkörpers mancherlei Asymmetrien, ähn
lich jedoch nicht so zahlreich wie bei den Schnecken, zutage fördern würde 
(gewundene Kanäle, Darmanhänge usw.). Der Mangel einer hinreichend 
genauen zusammenfassenden Darstellung auf der einen, die Unmöglichkeit 
einer Durchsicht der mehr als 7000 Nummern betragenden Literatur auf 
der anderen Seite läßt es, zugleich in Rücksicht auf den beschränkten Raum, 
zweckmäßig erscheinen, auch auf die Aufzählung von Einzelfällen zu ver
zichten; nur 2 Asymmetrien, die von besonderem Interesse sind, seien an
geführt. Bei den Pectiniden, die durch klappende Bewegung ihrer ungleichen 
Schalenhälften umherschwimmen, gehen nur von der linken Statocyste be
wegungserregende Reflexe aus. Der Kristallstiel, jenes wurstförmige 
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 gehalten219 : er macht, von vorn betrachtet, bei der Auster lO, 
bei der Austernlarve 60 Fmdrehungen pro Minute, im Sinne des Uhrzeigers, 
und ebenso verhält es sich bei der Muschel Modiolu8. Da er gleichzeitig 
allmählich ins Magenlumen vorgeschoben wird, handelt es sich bei dieser 
Bewegung in Wirklichkeit um eine Linksschraubung von sehr geringer 
Ganghöhe. 

g) Zusammenfassende Tabelle. 
Schloßasymmetrie: 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 Körpers. 
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Ungleichklappige Schalen: Eine Folge der Seitenlagerung. 
Lagerungssinn gruppeninkonstant (verzweigt). 

Amphidrome Chama·Arten 
t 

Chama (li > re) 
Rudi8ten (re) 

Capriniden (re) 
t t 

Hauptmasse der Chamiden (li) -'j~ U. F. Monopleurinen (re) 
I 

Dicera8 (li > re) 

Schema der Verteilung des Lagerungssinns im Systemast der Chamiden. 

Familien meist monostroph (inverse Gattungen bekannt); Gat
tungen meist monostroph (Dicera8 und Ohama amphidrom li > re); 
Arten meist monostroph (Inversionen bekannt; Lucina Ohildreni 
und Aetheria-Arten razemisch, einige Ohama-Arten amphidrom 
[razemisch 1]). 

Wirbel: Bistroph, meist prosogyr (li re - re li), selten spirogyr 
(planspiral), weniger häufig opisthogyr (li li - re re). 

Verbiegung oder Verdrehung der Schale: Arten mono
stroph (Inversionen bekannt), selten razemisch. LithodomU8ari8tatUB 
an einem Orte nur li, an anderem nur re, an drittem razemisch. 

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

Koppelung von Schloßasymmetrie und Ungleich
klappigkeit: Bei Diceraa wird der (konstante) Schloßbau durch 
Inversion des Lagerungssinns nicht beeinflußt; bei Ohama ist mit 
Lagerungsinversion Schloßinversion verbunden (totales Corpus 
inversum 1). Daneben gibt es Fälle von Schloßinversion allein (s.o.) 
sowie Anzeichen für die Existenz totaler körperlicher Inversionen 
(Unio, Pecten). 

§ 19. MoHusca. Gastropoda (Schnecken). 
Die Klasse der Schnecken ist definiert als eine Gruppe von 

Tieren, die ohne Ausnahme grundsätzlich asymmetrisch gebaut 
sind und zumindest noch Reste dieser Asymmetrie in ihrem Körper 
aufweisen. Die Frage, wie, d. h. durch welche Vorgänge die 
typische Schnecken asymmetrie entstanden ist, beantworten alle 
Autoren übereinstimmend; die Meinungen differieren jedoch 
bezüglich der zeitlichen Aufeinanderfolge dieser Vorgänge und 
bezüglich der Gründe, die sie veranlaßt haben. 
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a) Die phylogenetische Entstehung 
der Schneckenasymmetrie. 

Die Schnecken leiten sich von einem unbekannten hypo
thetischen Urmollusk ab, dessen ungefähres Aussehen in Abb. 99 
wiedergegeben ist: ein Kopffußteil ist durch ein Verbindungsstück 
mit dem Eingeweidesack verbunden; eine 
von einer Schale überkleidete Mantelfalte 
läßt hinten eine Mantelhöhle frei, die die 
Kiemen enthält und in die Enddarm und 
Nephridien münden. Von oben betrachtet 
entspricht der Situs durchaus dem eines 
Amphineuren (Abb. lOOa). Aus diesem 
Urmollusk ging der "Typus der Schnecke" 
(Proso branchier) dad urch hervor, daß erstens 
Eingeweidesack samt Mantelhöhle sich um Abb.99. Urmollusk. Schema. 

(Nach NAEF.) 
das Verbindungsstück um 180 0 im Sinne 
des in Abb. 102 gezeichneten Pfeiles drehten (Torsion*), daß 
zweitens von den nach vorn verlagerten Mantelorganen (Kiemen, 
Herzvorkammern, N"ephridien) die der ursprünglich linken Seite 
sich rückbildeten (Reduktion der Mantelorgane), und daß 
drittens der Eingeweidesack samt 
Schale sich "schneckenförmig" 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 über den linken zu 
liegen kommt, stellt die Torsion 
in Wirklichkeit eine Rechtsschrau
bung von geringer Ganghöhe dar. 

Die drei Vorgänge: Torsion, a b 

Reduktion der Mantelorgane einer Abb. 100. a Urmollusk. b Ur·Proso-
branchier. 

Seite und Aufwindung sind insofern 
voneinander unabhängig, 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 

* Ähnlich wie in Abb. 101 a-c, nur wäre die dort gezeichnete Auf
windung der Schale wegzudenken. 
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abliefen, führt zu dem Problem der ursächlichen Entstehung der 
Schneckenasymmetrie, das durch viele Hypothesen zu erklären 
versucht worden ist (Übersicht bei NAEF257). Von diesen Meinungen 

a b 

41-.,). 
"~o;;-

- - ;: 

d e f 

g h i 

k m 

Abb.101. Phylogenie der Prosobranchier nach NAEF. a-c: Torsion als Folge dcs "über
gangs von schwimmender zn kriechender Lebensweise. d- t: "übergang von planspiraler zu 
turbospiraler Aufwindung (allgemeine Tendenz). g-i: "übergang zu schiefer Tragart des 
Gehäuses aus Stabilitätsgrimden. k-In: Reduktion Im PaJlialkomplex als Folge der seit-

lichen Tragart. (Nach NAEF.) 

verdienen nur drei angeführt zu werden: die Ansicht der älteren 
Autoren (vornehmlich LANG254), die PLATES 262 und schließlich 
diejenige NAEFS 257 als neueste. 

LANG (1891) versuchte als erster, unter Übernahme einiger 
Gesichtspunkte früherer Autoren, die ganze Gruppe von Er-
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scheinungen zusammenhängend zu betrachten und phylogenetisch 
und kausal zu erklären. Er ging bei seinen Überlegungen vom 
Wachstum der Schale aus und vermutete, daß diese bei den Ur
mollusken flach-napfartig geformt war, sich allmählich zu kegel
(dentalium-) förmiger Gestalt erhob, wobei sie notwendigerweise 
umkippen mußte. Unter Rücksicht auf Lokomotion und die 
hinterständige Lage der Mantelorgane ist aber die seitliche Trag
art die zweckmäßigste. Klappte die Schale 
also nach der linken Seite um, so würde 
auch der Schwerpunkt des Körpers dahin 
verlagert, dieser aber hätte (Abb. 102) aus 
physikalischen Gründen (infolge der vorwärts 
gerichteten Lokomotion) das Bestreben, in 
die frühere Sagittalebene zurückzugelangen, 
es käme zu einer Wanderung von Ein
geweidesack samt Schale in Richtung des in 
Abb.102 gezeichneten Pfeiles 2: zur Torsion*. 
Der einseitige, durch die Schale ausgeübte 
Druck würde ferner die linke Hälfte der 
Mantelhöhle benachteiligen und die Reduk
tion der linksseitigen Pallialorgane verur
sachen. Bezüglich der Aufwindung der Schale 
gab LANG zwar an, durch welche Wachs
tumsvorgänge eine solche zustande käme, 
ging jedoch auf die Gründe, die ein solches 
Wachstum bewirkten, nicht ein. 

NAEF (1913) hat eine von den früheren 

Abb. 102. Bei der (von 
oben gesehenen) Ur· 
schnecke ist der kegel
förmige Eingeweidesack 
nach links umgekippt und 
daher der Schwerpunkt 
(8) nach links verlagert. 
InfoJge der nach vorn (1) 
gerichteten Kriechbewe
gung trachtet 8 (und da
her der EIngeweidesack), 
sich lAnge 2 so lange zu 
drehen, bis 8 In die 

Kriechrichtung fällt. 

völlig abweichende Theorie für 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 übrigen 
Ansichten durch Tatsachenmaterial gestützt ist und vor allem der 
logischen Forderung der gegenseitigen Unabhängigkeit von Torsion, 
Reduktion und Aufwindung als einzige völlig gerecht wird. NAEF 

geht von einem hypothetischen Urmollusken aus, der symmetrisch 
gebaut ist; sein Körper setzt sich aus einem Kopffuß (= Schwimm
und Haftapparat) und einem Eingeweidesack (mit retroflexiertem 

* Es ist unnötig, mit TmELEZ89 anzunehmen, die Torsion sei die rein 
mechanische Folge davon, daß die Schale erst so weit umkippte, bis sie 
auf dem Boden scbleifte. 
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Enddarm, Schale und "hinterständiger" Mantelhöhle ) zusammen, 
der mit ersterem durch ein halsartiges Mittelstück verbunden ist; 
seine Lebensweise ist schwimmend, wofür die Veligerlarven eine 
Reminiszenz darstellen. Die ursprünglich symmetrisch-kegel
förmige Schale ist anfangs gerade, später als Folge asymmetrischen 
Wachstums hornartig gebogen und rollt sich schließlich 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 überging. Die Beibehaltung 
der exogastrischen Schalenwindung war dann undenkbar, sie 
wurde durch Torsion, durch schraubige Drehung des Mittelstücks, 
korrigiert. Diese ältesten Gastropoden waren, von der Verdrehung 
des Mittelstücks und, als dessen Folge, der Chiastoneurie ab
gesehen, noch völlig symmetrisch. Den Anstoß zur Asymmetrie 
gab die bei allen Mollusken auftretende Tendenz, die anfänglich 
planspirale Schale "schneckenartig" aufzuwinden (Abb. 101d, e, f), 
was eine schiefe Tragart der Schale (Abb. lOli) zur Folge hatte, 
und diese erst war es, die durch den einseitig stärkeren Druck 
die Reduktion der primär linken Mantelorgane bewirkte. So 
läßt sich z. B. die noch fast völlige Symmetrie der inneren Organe 
von Pleurotomaria ungezwungen erklären. Daß sekunditr bei den 
Pulmonaten durch Konzentration des Nervensystems in den 
vorderen Körperabschnitt die Chiastoneurie vollkommen und 
bei den Opisthobranchiern durch nachträgliche regulatorische 
Detorsion die ursprüngliche Torsion teilweise wieder aufgehoben 
wurde, übernimmt NAEF von früheren Autoren. 

Beide Theorien lassen einen Punkt völlig außer 
acht, die Entstehung des Drehungssinnes. Rechts- und 
linksgewundene Schnecken sind offenbar gleich gut möglich, und 
die fast völlige Monostrophie der Gastropoden fordert die Frage, 
warum die Torsion rechtsherum erfolgte*. Hier bietet, falls man 
nicht absolut monophyletische Abstammung oder Aussterben 
aller ursprünglichen Linksformen annehmen will, PLATE 262 einen 
Fingerzeig, der darauf hinwies, daß in Übereinstimmung mit den 

* bzw. (fruhere Autoren) die Schale nach links umkippte. Bei NAEFS 

Ansieht kann die spatere Rechtsaufwindung der Schale als direkte Folge 
der anfanglichen Rechtstorsion aufgefaßt werden. 
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Chitonen die Leber der Schnecken sich immer paarig anlegt, 
daß aber bei rechtsgewundenen Tieren die linke, bei linksgewunde
nen die rechte Leber sehr früh rascher wächst und daher die 
größere wird 242, wenn sich die rechte nicht überhaupt zurück
bildet. PLATES Versuch, die gesamte Asymmetrie der Schnecken 
auf dieses eine Moment zurückzuführen, dürfte kaum wesentliche 
Zustimmung finden, ein Kausalzusammenhang aber: daß eine 
ererbte Leberasymmetrie bei Bestehen einer Tendenz zur Torsion 
den Ausschlag für rechts gab, ist als bestechende Möglichkeit 
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.o.) die 
Eigenschaft, daß auf einem beliebigen Radiusvektor die Windungs
abstände eine geometrische Progression vom Quotienten p bilden. 
Je nach der Größe von p nehmen die Windungen langsam oder 
rasch an Weite zu. Die Steil- oder Flachheit der Schneckenschale 
ist vom Windungsquotienten unabhängig. 

In vielen Fällen bleibt p nicht konstant, sondern nimmt 
plötzlich einen anderen Wert an, der größer oder kleiner als der 
ursprüngliche sein kann (exosthene bzw. endosthene Schalen). 
Selten kommt es vor 266, daß p mehrere Werte nacheinander 
annimmt. Ebenso wie p kann (artkonstant) auch die Windungs
achse plötzlich ihre Richtung oder der Windungskegel den Grad 
seiner Steilheit ändern; solche Schalen hat man mit den auffällig 
exo- und endosthenen zusammen als alloiostrophe zusammen
gefaßt. 

c) Der Windungssinn der Schneckenschale. 

Bei der Schneckenlinie läßt 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
lampu8 unter den Pulmonaten) kommt es vor, daß der jüngste Teil der 
Schale (die ursprüngliche Embryonalschale) gegensätzlich zur übrigen 
Schale gewunden ist (Heterostrophie), wofür PLATE262 eine plausible Er
klärung gegeben hat: Auf die anfänglich wenig verkalkte, nachgiebige Em
bryonalschale wurde von den weiteren, schneller verkalkenden Windungen 
ein Druck ausgeübt, der jene zunächst aufrichtete und schließlich zum Um
klappen brachte, so daß der Windungssinn der jüngeren Umgänge der pri
märe ist. Hierfür spricht u. a. das Vorkommen von Individuen mit nor
malem Apex innerhalb der gleichen Art sowie die Tatsache, daß 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 äußer
licher Linkswindung den inneren Bau der Rechtsschnecke ver
binden, und umgekehrt. Die Entstehung solcher Formen stellt 
man sich nach LANG254 so vor, daß 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, zurückkehrten (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 daß hyperstrophe Tiere entstanden. An Hand von sieben 
Ampullarienarten konnte LANG diesen Übergang von der rechts
gewundenen über die planspirale zur falsch linksgewundenen 
Form illustrieren und für die Richtigkeit seiner Hypothese weiter 

* Im Gegensatz zu den nach NAEF primar planspiralen Belleromor
phen t. 

** Entweder (wahrscheinlich) handelt es sich um ein übers Ziel hinaus
schießendes "Beharrungsvermögen" der ursprimglichen Tendenz zur Ab
flachung, oder es kehrten aus irgendwelchen Ursachen die Schnecken tertiär 
von der plan- zur turbospiralen Aufwindung zurück, wobei von den beiden 
Möglichkeiten rechts oder ultrarechts (bzw. links oder ultralinks) dieser 
letztere oder (Planorbiden ?) bald der eine, bald der andere Weg gewählt 
wurde. 



Das. Operculum der Prosobranchier. 161 

folgenden Beweis anführen: Wo ein spiraliges Operculum vor· 
kommt, ist, von außen 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 t, die Untergattung Lanistes von Ampullaria 
(Pros.), diejenigen Pteropoden, die im Larven· oder erwachsenen 
Zustand eine aufgewundene Schale besitzen; unter den Plan
orbiden (Pu1m. ) schließlich, 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 (Ohoanomphalus 
Maacki, Pompholyx solida258 ). Von der normaler
weise flach spiraligen bis schwach ultrarechts 
gewundenen Planorbis corneus fand GEYER246 

neben einigen abnorm stark rechts· auch ein 
äußerlich linksgewundenes Exemplar, ohne aller. 
dings anzuführen, ob eine nichthyperstrophe 
Links-, oder was vielleicht wahrscheinlicher ist, 
eine hyperstrophe Rechtsform, also eine Inver
sion des ganzen Tieres, vorlag. 

Abb.103. CyJlndrel· 
la hystrlx Wrlght. 

(Schemat.narh 
COOKE.) 

Von prinzipiellem Interesse ist schließlich die doppelt aufgewun
dene Oylindrella hystrix WRIGHT (Abb.103): die primär hochkegel
förmige, aus vielen Umgängen bestehende Schale rollt sich sekundär 
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 (ursprünglicher Zustand,) gleichviel, 
meistens weniger Umgänge 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. Ihr Windungssinn ist - das Operculum 
von außen betrachtet - stets dem der Schale entgegengesetzt··. 

• Liste in BRONN UI, 2. S. 222/23. 
•• KEFERSTEINS Behauptung, Atlanta mache eine Ausnahme, wurde 

bereits von PELSENEER bestritten und ist nach eigenen dahin zielenden 
Untersuchungen unrichtig. 

Ludwlg, Rechts·Llnks-Problem. II 
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Weil das Operculum sich bisweilen von der planspiralen zur (nach 
außen) konischen Aufwindung erhebt und dann die Schnecke 
äußerlich die Gestalt eines zweiklappigen Tieres mit bistrophen 
Schalen (re re - li li) annähme, weil ferner einige ungleichklappige 
Muscheln einer bedeckeIten Schnecke zum Verwechseln ähnlich 
sehen (Abb. 95), und aus einigen anderen Gründen stellte GRAy246 

Abb. 104. Operculum von 
Turbo sp. von innen. Es 
sind einige der zahllosen 
sichtbaren "Zuwachslinien" 
eingezeichnet. Diese Linien 
geben den freien R and des 
Deckels in verschiedenen 
Altersstadien an und lassen 
erkennen, daß der Deckel 
beim Wachstum sich selbst 
stets geometrisch ahnlieh 

bleibt. 

die (unhaltbare) Hypothese auf, die Schale 
der Schnecke sei der einen, der Deckel der 
anderen Klappe der Muscheln äquivalent, 
während in Wirklichkeit das Operculum 
offenbar von akzessorischem Charakter ist. 

Die spiralige Struktur des Operculums 
hat darin ihre Ursache, daß ihr Wachstum, 
das dem der Schalenöffnung parallel geht, 
durch einen kontinuierlichen spiraligen Zu
wachsstreifen erfolgt (Abb. 104), so daß 
das freie Ende des äußersten Umganges 
den jüngsten Teil des Deckels darstellt. 
Voraussetzung ist hierfür, daß sich der 
Deckel allmählich um seine Anwachsstelle 

am Fuße dreht, und in der Tat soll, damit eine Torsion des 
Fußes vermieden wird, der am Deckel angewachsene Collumellar
muskel seine Ansatzstelle dauernd im gleichen Sinne verändern 
(HouSSAy250)* . 

e) Die Verteilung des Windungssinns. 

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

* "Le muscle se deplace en tournant sur l'opercule." 
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nachdem zuvor, als Grundlage, über die Vererbung der Schalen
windung alles Bekannte mitgeteilt worden ist. 

1. Intraspezielle Verteilung: Es sind extrem monostrophe und 
razemische Arten sowie verschiedene Übergange 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, daß innerhalb jeder Art einmal ein inverses 
Tier gefunden werden wird, sofern nur von jeder eine hinreichend 
große Zahl von Individuen der Untersuchung zur Verfügung 
steht. Unsere heutige Kenntnis inverser Exemplare erstreckt 
sich daher vorzugsweise auf relativ häufige Spezies, und die Liste 
der Arten, zu denen inverse Tiere bekannt sind, mehrt sich durch 
kasuistische Mitteilungen von Jahr zu Jahr. Die r.eueste Liste 
HOFFMANNs 266 (basierend auf PELSENEER260, DAlJTZENBERG239 

und SCHLESCH264) umfaßt 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 verschiedenero26o : Helix pomatia 1 : 6000 
bis 1 : 18000, Clausilia biplicata265 1 : 150000; BOETTGERo265 fand 
unter mehreren hunderttausend selbstgesammelter Clausilien 3 In
verse, von Littorina littorea und Turbinella pirum0260 kommt 
auf Millionen bekannter Exemplare nur je ein einziges i.nverses 
Tier. Trotz alledem ist die absolute Häufigkeit dieser Inversen 
("Schneckenkönige" 261) nicht allzu gering, wie die Handelskataloge 
oder die Berichte einzelner Sammler (vgl. GEYER2(5) beweisen**. 

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

* HOFFMANNS Liste berücksichtigt nur Pulmonaten; PELSENEER be
rücksichtigt alle Schneckenordnungen. 

** Für Helix ist verschiedene Haufigkeit der Inversen in verschiedenen 
Gegenden. wahrscheinlich251• - Clausilia bidentata soll eine Haufigkeit 
der Inversen von 1: 3000 besitzen 260. 

11* 
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Schneckenarten, bei denen ein Windungsflinn außerordentlich 
prädominiert, steht eine Reihe von Formen gegenüber, die in der 
Schneckenkunde bisher als "amphidrom" zusammengefaßt 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, 
daß stark monostropheArten unserer Nomenklatur* fehlen. 
Alle in diesen Abschnitt gehörigen Formen sind weiter dadurch 
charakterisiert, daß in der näheren Verwandtschaft jeder Art 
auch inverse, razemische oder Arten mit an verschiedenen Orten 
verschiedener Verteilung des Windungssinnes auftreten, d. h. daß 
in dem jeweiligen Verwandtschaftskreis der Win
dungssinn ein in gewissem Sinne labiler ist. -Amphidrom
nichtrazemisch sind nach PELSENEER260 : Fulgur perver8U8, 
TortaneZlina (Ochroderma) cumingiana und Ariophanta (Euhadra) 
amphidroma mit Prävalenz der Links-, Fulgur carica mit Prävalenz 
der Rechtsexemplare. Schwach monostroph, vorzugsweise links: 
Viele Lymnaea-Spezies (turgidula, compacta, ambigua, Hawai
Formen) und Amphidromu8 contrariU8 und adamsi, vorzugsweise 
rechts: Genus Campeloma**. 

c) Razemisch: Von razemischen Arten ("franchement 
amphidrom" nach PELSENEER) führt dieser nur an: einige Arten 
von Ariophanta und Orthalicu8 und Lymnaeen von den Hawai
Inseln. 

d) RL- Verhältnis im Gesamtverbreitungsgebiet der 
Art nicht konstant. Hierher gehören erstens diejenigen 
nicht allzu seltenen Fälle, wo von einer extrem monostrophen 
Art an abgelegenen Orten eine Population ausnahmslos invers 
gewundener Tiere gefunden wurde: eine Kolonie von über 2000 
subfossilen inversen Cepaea nemoralis in Irland0265, inverse H. 
aspersa bei La Rochelle0265 und einigen anderen isolierten Stellen 
Europas0260 in relativ großer Häufigkeit, linksgewundene Zebrinus 
purus WEST. in Persien0265, rechtsgewundene Jaminia quadridens 
im Winschgau0265 und rechtsgewundene J. scapus in Vorder
asien 0265 und von Basommatophoren linksgewundene Radix 

* Also mit einer Haufigkeit der inversen Exemplare, die zwischen etwa 
1: 3000 bis 6000 und 1: 100 liegt. 

** über Unterarten von Partula oheitana s. unter d. 
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peregra an verschiedenen Orten0265• FLACH* fand an einem Berg
abhang bei Luco (Abruzzen) nur rechtsgewundene, also inverse 
Exemplare der sonst außerordentlich windungskonstanten elau
silia leucostigma, während 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 größere 
Zahl von Umgängen (101/ 2-11) von dem Typus unterscheiden 
sollten **. Ähnliches schließlich kennt man von monostrophen 
Arten solcher Gattungen, die neben diesen l'tuch razemische und 
amphidrom-nichtrazemische Arten enthalten, vor allem von 
Lymnaeen (L. peregra, stagnalis) 0260. 0265: in kleinen Tümpeln hat 
man oft Jahre hindurch invers gewundene Tiere in hohem Prozent
satz aufgefunden. - Ein zweiter Modud, der von dem erst
genannten nicht wesentlich verschieden zu sein braucht und 
zumindest in einzelnen Fällen 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 0260: Pupoides paciticus, rechts 
in NO-Australien und den benachbarten Inseln, links auf der 
nordwestlich Australien vorgelagerten Insel Cassini; Eulota 
mercatoria, links auf der südjapanischen Insel Koume-Shima, 
rechts an anderen Fundorten usw. - Drittens können von 
einer Art an einem Ort nur (oder fast nur) Rechtsformen vor
kommen, während an einem zweiten razemische Verteilung statt
hat und evtl. noch ein dritter mit ausschließlich oder fast aus
schließlich Linkstieren existiert026o : Pupoides contrarius ist in 
Zentralaustralien razemisch, an der Nordküste nur linksgewunden, 
Ähnliches ist für 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 auflöst in eine Reihe sich teilweise gegen
seitig überdeckender Wohngebiete verschiedener Unterrassen, 
die ausschließlich links-, überwiegend rechts- oder überwiegend 
linksgewunden sind, von welch letzteren in manchen Tälern 
jedoch die Rechtstiere die Majorität behaupten. Von einer anderen 

* 243; vgl. 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 ausschließlich 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 übrigen Teil der 
Insel bevölkert, doch derart, daß 
die Links- stets den Rechtstieren 
vorauseilen. 

2. Intragenerelle Verteilung. 
Die meisten Gattungen der 
Schnecken enthalten nur rechts

Abb.I05. Verbreitung von Partula sutu. gewundene Arten. Selten (A) ist 
ralis vexillum und P. s alternata auf d F 11· .. . Moorea. (Kombiniert nach CRAMPTON.) er a eIner eInZIgen Inversen 

Art innerhalb einer Gattung, oft 
(B) zeigen mehrere einander näher verwandte Arten, die man 
häufig zu einem Subgenus vereinigt, Inversion. Schließlich gibt 
es Gattungen, die fast (C) oder ausnahmslos (D) nur inverse Arten 
ent,halten. Der hier vertretene und später begründete Standpunkt 
ist der, daß 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, daß demnach bei C die wenigen rechtsgewun
denen Arten durch neuerliche Inversion aus dem Typ der Gattung 
hervorgingen, eine Ansicht, für 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 PELSENEER260 ; unter diesen 
40 sind 7 lebende und 3 fossile Gattungen (jeweils mit vielen 
ausschließlich inversen Untergattungen) der Prosobranchier, die 
Art Actaeonia senestra unter den Opisthobranchiern und etwa 
30 Genera der PulmonatelI. Unter diesen verdienen angeführt 
zu werden die Planorbiden mit zum Teil planspiralen bis ultra
rechten Gehäusen und die Ancyliden mit kappenförmiger Schale. 

3. Verteilung im System der Sehnecken. Die inversen Arten, 
Gattungen und sogar Familien (Planorbiden, Clausiliiden) treten 
unabhängig voneinandN an verschiedenen Zweigen ries Systems, 
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in unregelmäßiger Verteilung, auf. Oft sind eine einzelne oder 
wenige zusammengehörige Arten innerhalb eines weiten Kreises 
verwandter regulärer 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 unregelmäßige 
Verteilung im Stammbaum weisen die Landlungenschnecken 
auf, und nur die Süßwasserpulmonaten (Sippe: Hygrophila) 
repräsentieren einen fast vollkommen inversen Zweig: den 
ursprünglichen rechtsgewundenen Chilinen stehen die Lymnaeen 
am nächsten, 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, daß die amphidromen und razemi
schen Arten vorzugsweise innerhalb solcher Gattungen 
oder Untergruppen auftreten, die auch inverse Arten 
bzw. Gattungen enthalten. 

f) Tatsachen über Vererbung und Nichtvererbung 
der Schalen wind ung. 

Beobachtungen und Experimente über die Vererbung eines 
RL-Merkmals sind außerordentlich selten. Wieder sind es auch 
in diesem Punkte die Schnecken, über die das reichste Material 
vorliegt, doch ist man von einer endgültigen Klärung der Frage 
nach der Vererbung der Windungsrichtung noch weit entfernt, 
zeigen doch die untersuchten Schnecken allzuoft ein scheinbar 
geradezu gegensätzliches Verhalten. Wenn die Kompliziertheit 
auch das Gute hat, daß die Aufstellung voreiliger Schlüsse ver
mieden wurde, so ist andererseits doch zu bedauern, daß häufig 
vielversprechende Untersuchungsreihen gerade dann abgebrochen 
wurden, als eben zu vermuten stand, daß nur noch kurze Weiter
führung der Experimente oder Zuchtversuche entscheidende 
Ergebnisse bringen würde. 

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

Die Befunde üher 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, daß linksgewundene Weinbergschnecken (Helix 
pomatia), miteinander gepaart, nur rechtsgewundene Nach
kommen erzeugen; seine Befunde wurden von LANG253 und 
KÜNKEL251 bestätigt; SANIER263, GASSIES 263 und HELE263 fanden 
Gleiches für Helix aspersa. Es handelt sich hier um phäno
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 1) erzeugen. Ob die genotypische Konstitution dieser normalen 
Nachkommen gegenüber der von solchen Normaltieren, deren 
Vorfahren alle Normaltiere waren, irgendwie verändert ist, vermag 
zunächst nicht gesagt zu werden, ebenso unentscheidbar ist 
vorerst die Frage, ob bei Inzucht dieser Normaltiere irgendwann 
einmal, als Folge der Abstammung von phänotypisch inversen 
Vorfahren, inverse Tiere in größerer Zahl auftreten*. 

2. Der Windungssinn (der gleichgewundenen EItern) wird auf 
die Nachkommenschaft vererbt. Dies ist der Fall bei der über
wiegenden Mehrzahl aller Schnecken: bei den rechts- oder links
gewundenen extrem monostrophen und vielleicht auch bei einem 
kleinen Teil der übrigen 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 anzufügen: Mit sehr geringer Häufigkeit (kleiner als 
1 %0) kann in der Nachkommenschaft ein phänotypisch inverses 
Tier (= Punkt 1) oder (vermutlich noch viel seltener) ein geno
typisch inverses Tier (= Punkt 3) auftreten. 

3. In sehr geringer Häufigkeit (weniger als 1%0) finden sich 
unter der Nachkommenschaft zweier gleichgewundener geno-

* HESSE 247 warnte als erster davor, lediglich aus der F1-Generation 
Schlüsse 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 eId angeführten Vorkommen rein inverser Kolonien 
normaler Spezies an isolierten Orten, sie folgt weiter aus der 
Existenz inverser Rassen (vgl. eId: Clausilia leucostigma), inverser 
Arten, Gattungen oder Familien an ganz verschiedenen Stellen 
des Systems, für deren Existenz bzw. phyletische Entstehung 
diese Annahme die einzig denkbare Grundlage abgibt. 

4. Gleichgewundene Eltemtiere erzeugen links- und rechts
gewundene Nachkommen nebeneinander, in einem Verhältnis, 
daß der weniger häufige Windungssinn bei mindestens 1 % der 
Nachkommenschaft vertreten ist. Das Vorkommen einer solchen 
"Aufspaltung" des Windungssinnes ist (nach den bisherigen 
Befunden zu schließen) ausnahmslos auf Arten beschränkt, 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 phäno
typischen Windungsrichtung durch Mendelfaktoren hin, andere 
lassen, weil sie zu spärlich oder zu verworren sind, eine solche 
Analyse noch nicht zu. 

Von den Partula-Arten (s. eid), die an verschiedenen Stellen ihres Wohn
gebietes ausschließlich oder fast ausschließlich links- oder rechtsgewunden 
oder amphidrom sind, könnte man vielleicht vermuten, daß eine geno
typische Links- neben einer genotypischen Rechtsrasse existiert, von denen 
also jede nur gleichgewundene Nachkommen produziert, zwischen denen 
eine Kreuzung unmöglich ist, und die, an verschiedenen Orten in verschie
denem gegenseitigen Verhältnis vorhanden, sich jeweils unabhängig von
einander fortpflanzen und so die verschiedenen Verteilungsverhältnisse 
li: re an den verschiedenen Wohnorten hervorrufen. Daß dem nicht so 
ist, besagen neuere Befunde CRAMPTONS 236, die dieser im Jahre 1924 ver
öffentlichte: Die Partula-Arten sind lebendgebärend, ihr "Uterus" enthält 
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 daß die Frage nach der Windungsrichtung des Vaters* 

* Wenn es auch wahrscheinlicher ist, daß nur gleichgewundene Tiere 
sich paaren. 
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bzw. Selbstbefruchtung offenbleibt, ebenso die allerdings unwahrschein
liche Möglichkeit, daß Tiere nacheinander verschiedengewundene Gelege 
produzieren. In den früheren Mitteilungen berichten CRAMPTON0238 und 
MAYER258, sie hätten 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 übereinzustimmen, vielmehr erwiesen sich inverse Gelege als ziemlich 
häufig und ihr Prozentsatz örtlich verschieden, wie die folgende Tabelle 
über P.oheitana nach MAYER zeigt: 

Farbvarietät 1 Farbvarietät 2 
Fundort auf Tahlti Nachkommen Nachkommen 

Eltern R L Eltern R L 

Tipaerui . 9R 12 0 37R 61 0 
Fautana. 9R 10 5 21 R 20 15 
Fautana. 16L 20 9 22L 1 35 
Hamuta. 22L 2 31 8R 10 3 
Ramuta. IOR 8 6 21 L 1 37 
Pirae 30L 0 47 IOL 0 15 

Von der später genauer untersuchten P. suturalis zählte CRAMPTON 
1133 Fälle einer der Mutter gleichgewundenen Nachkommenschaft, 184 
Fälle, wo die Nachkommenschaft je untereinander gleich, aber entgegen
gesetzt wie die Mutter gewunden war, weitere 1700 Fälle, wo jenes oder 
dieses der Fall war, und diesen ca. 3000 Würfen stehen nur 5 gegenüber, die 
je ein Links- und ein Rechtstier enthielten. Diese 5 Elterntiere wurden an der 
gleichen Stelle gesammelt; von ihnen waren 4 rechts- und llinksgewunden. 

Die Würfe der schwach monostrophen, überwiegend rechts
gewundenen Campeloma-Arten (Paludiniden, s. e 1 b) enthaiten0260 

in einem für die betreffende Art charakteristischen Prozentsatz, 
der im allgemeinen zwischen 1 und 21/ 2 % 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.o.) gelegentliche linksgewundene Kolonien nicht selten sind. 
TRECHMANN 270 erhielt aus gepaarten Linkstieren, die mehrere 
Jahre hindurch in einem Tümpel gehäuft auftraten, als Nach
kommenschaft Links- und Rechtstiere fast im Verhältnis 1 : 1, 
nur mit geringer Überzahl der Linksformen ; nach TAYLOR26B 
ergaben zwei Rechtstiere eines Tümpels, in dem Linkstiere häufig 
waren, gleichfalls eine Nachkommenschaft R : L = 1 : 1; COLLIN233 
jedoch erhielt aus linksgewundenen Exemplaren von L. stagnalis, 
die in Aerschot (Belgien) mehrere .Jahre hindurch gehäuft auf-
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traten, stets nur linksgewundene Nachkommen. - Nach HARGRE
AVES246a ergaben verschiedene Linkserpärchen von L. peregra ins
gesamt 696 R- und 138 L-Nachkommen, und zwar dic Typen (vgl. 
die folgende Terminologie): 10 mal (x, 3 mal (x', 4 mal 0, 3 mal 0'. 
Vererbungsversuche, die sich nicht nur auf die FrGeneration 
erstrecken, wurden von BOYCOTT und DIVER und ihren Mitarbeitern 
an L. peregra ausgeführt230 '1,24\ derart, daß die gemeinsame 
Nachkommenschaft eines sich wechselweise befruchtenden Paares 
durchgezählt wurde. Bezeichnet man die aus Links- und Rechts
tieren sich zusammensetzenden Nachkommenschaften mit: 

iX : nur R, 
iX': nur L, 
ß : R: L = I: I, 
i':R:L •• c3:1. 
;,1: R,: L = 1: :3, 
o : viele R und einige L, 
0': viele L und einige R, 

HO lassen Hich die Ergebnisse der Vererbungsexperimente dahin 
zusammenfassen: 

1. a) R·Tiere ergeben bei Selbstbefruchtung: iX oder IX' oder 0 oder 0'. 
1. b) L-Tiere ergeben bei Selbstbefruchtung: iX oder IX' oder 0 oder 0'. 
2. a) R X R ergeben iX, (X', ß, r, /J oder 0', niemals jedoch, auch nicht 

angenahert, r'. 
2. b) L ;< L ergeben (he gleichen Nachkommentypen wie 2a. 
3. In F 2 finden Bich iX, c<', ß, i und )"; bei ausschließlicher Selbst

befruchtung jedoch nur c<, (x' und ß. 
In 1 und 2 kommen 0 lind ö' 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 Häufigkeit neben den zu erwartenden. 
Ebenso soll der Typus ß in 1 und 2 nur dadurch verursacht sein, 
daß das eine Tier ausschließlich Links-, das andere ausschließlich 
Rechtstiere hervorbringt, was bei gemeinsamer Durchzählung 
der gesamten Nachkommenschaft des Elternpaares, wie die Verff. 
es taten, ein Verhaltnis 1 : I \'orspiegelt; doch ist dieser Punkt 
unwesentlich, da nach 3 auch bei Selbstbefruchtung Typus ß 
auftreten kann. y und y', bei denen das Verhaltnis 3 : 1 äußerst 
exakt verwirklicht ist, aber sollen echte Nachkommenzahlen 
darstellen, nichts wird erwähnt über die Möglichkeit, daß das 
eine Eltel'l1tier nur R· bzw. nur L·Tierp, das andere R- und L-Tiere 
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im Verhältnis 1 : I produzieren könnte. - Es treten also bei 
diesen Vererbungsexperimenten alle diejenigen Ver
erbungsmodi, die man in der Natur bei den Partuliden, 
Oampeloma- und Lymnaea-Arten beobachtet hat, wieder 
auf, sie liefern die Gewähr, daß diese früheren Beob
achtungen richtig waren. 

5. Kreuzung zwischen Links- und Bechtsindividuen. Über 
Experimente solcher Art liegt nur eine einzige Mitteilung BOYCOTT 
und DIVERS231 vor. In ihr wird in resümeeartigem Stil über Ver
suche an Lymnaea peregra berichtet, die Ergebnisse sind in fol
gendes Schema zusammengefaßt: 

P L5j1 x Rd'* R 5j1 x Ld' 
F1 nur L nur R 
F. nur R nur R 
Fa R:L=3:1 R:L=3:1 

Es wird nicht angegeben, ob die Fs- bzw. Fa-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 möglich 
erscheint, zu analysieren, kann erst im übernächsten Abschnitt 
unternommen werden, nachdem zuvor über 4ierfür nötige Tat
sachen der Ontogenese berichtet wurde. 

g)Ontogenetisches und Versuche über die experimentelle 
Beeinflussung des Windungssinnes. 

Dem Ei der Mollusken muß, wie man aus vergleichenden 
Untersuchungen weiß, der Charakter eines Mosaikeies zuge
sprochen werden, wenn auch ein Regulationsvermögen keineswegs 
fehlt. Viele Tatsachen der Verteilung und Vererbung des Win
dungssinnes scheinen zu der Forderung zu führen, daß die Win
dungsrichtung ,des entstehenden Tieres im Ei bereits "vorge
bildet" ist, daß es also Links- und Rechtseier gibt. 

Hierbei ist vorerst gleichgültig, ob man sich vorstellt, daß 
(A) Links- und Rechtsei sich wie Bild und Spiegelbild aus hetero
genen Plasmazonen zusammensetzen, und daß die Furchung also 
zwangsläufig zu spiegelb.idlichen Keimen führt, 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 Furchungsprozeß im einen oder anderen 
Sinn, jedes Ei aber sei grundsätzlich befähigt, ein Links- oder 
ein Rechtstier aus sich hervorgehen zu lassen. Wesentlich für 
die weiteren Betrachtungen ist zunächst die Frage, ob das be
fruchtende Sperma den Phänotypus des aus dem be
fruchteten Ei entstehenden Tieres mitbestimmt oder 
ob es darauf keinen Einfluß hat (d. h. ob es lediglich den Geno
typus zur Hälfte mitbestimmt, so daß sein Einfluß erst in der 
weiteren Nachkommenschaft zutage träte). 

Ein morphologischer Beweis für die letzte Möglichkeit wäre 
gegeben, wenn sich am unbefruchteten Ei Strukturen nachweisen 
ließen, die bei später sich gegensätzlich furchenden Eiern spiegel
bildliche wären. Die vergleichende Ontogenie hat zunächst fest
gestellt, daß den rechtsgewundenen Arten dexio-, den links
gewundenen laiotrope Furchung zukommt*. Weiter fand man, 
daß die erste Furchungsebene schräg zur späteren Längsachse des 
Tieres verläuft und daß sich dadurch und sogar bereits durch 
die Stellung der ersten Teilungsspindel die Art des Eies, ob dexio
oder laiotrop, erkennen läßt. Darüber 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 Richtungskörpers das entscheidende 
Indizium abgebeno266 : in der Tat ist die Strahlung bei Limax 
einseitig tordiert, und bei der linksgewundenen Physa ist nach 
KOSTANECKI und SIEDLECKI diese Torsion entgegengesetzt, wenn 
!'Luch weniger deutlich ausgeprägt**. - Weiter würde für eine im 
Ei vorgebildete einsinnige Struktur die Tatsache sprechen, daß 
bei Kreuzung verschiedener Lymnaeen-Arten die Eier sich unter 
Bildung nur eines Richtungskörpers parthenogenetisch ent
wickeln und dann stets muttergleich gewundene Tiere aus sich 
hervorgehen lasseno26o - wenn man diesen Resultaten nicht mit 
einem gewissen Mißtrauen begegnen müßte. - Ein viel größerer 

* Daß inverse Individuen einer Art, z. B. li!lksgewundene 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 
Pterotraehea ein ganzes Gelege solcher Eier gefunden 280. 

** WIERZEJSKIo266 behauptet allerdings, nur eine rein radiäre Strahlung 
gesehen zu haben. 
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Erklärungswert indes, als all diesen morphologischen Befunden, 
kommt den Ergebnissen der Vererbungsversuche zu, und diese 
sowie die analogen Befunde bei anderen Tiergruppen lassen, wie 
im nächsten Abschnitt (h) gezeigt werden wird, nur die eine 
Möglichkeit, auf die auch die eben genannten morphologischen 
Indizien hindeuten, zu: daß nämlich der Windungssinn 
des Tieres bereits im unbefruchteten Ei, aus dem es 
entsteht, festgelegt ist, und daß das Spermatozoon 
darauf keinen Einfluß mehr ausüben kann. 

Diese "Festlegung" der Windungsrichtung im Ei bezieht sich 
aber lediglich auf den Einfluß des Spermas und auf die Entwick
lung unter regulären Umweltfaktoren. Sie bedeutet nicht, daß 
es unter allen Umständen unmöglich wäre, durch künstlich
abnorme Außenbedingungen eine Umkehr des im Ei 
vorgebildeten Windungssinnes zu erzielen. Die bisher in 
diesem Sinne angestellten Versuche zeitigten allerdings ein vor
wiegend negatives Ergebnis. 

KÜNKEL252 gelang es nicht, durch Druck, Erschütterung der Eier oder 
Rotation des die Eier enthaltenden Zuchtgefäßes von rechtsgewundenen 
Helices andere als rechtsgewundene Nachkommen zu erhalten. CONKLIN234 

konnte durch Zentrifugieren von Lyrnnaea- und Physa-Eiern zeigen, daß 
diese ein beträchtliches Regulationsvermögen besitzen. Wenn infolge des 
Schleuderns die drei das Ei zusammensetzenden Schichten (gelber Dotter, 
grauer Dotter, weiße Substanz) beliebig durcheinander gebracht wurden, 
so entstand, wenn uberhaupt Entwicklung einsetzte, stets eine regulare 
Schnecke. Nur die weiße Substanz, die dauernd auf Kosten der beiden 
Dotterarten sich vermehrt, verdient den Namen Plasma. Der graue Dotter 
ist ohne morphologischen 'Vert, er kann vollkommen in den zweiten Rich
tungskörper gelangen und mit diesem abgeschnürt werden, ohne daß die 
Entwicklung gestört wird, und Ähnliches ist für 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 muß, was auch CONKLIN 
tut, diesen Ergebnissen mit großer Vorsicht begegnet werden. 

Das Mißlingen dieser bisherigen Versuche* beweist aber noch 
nicht die Unmöglichkeit einer Umstimmung, vielmehr muß (vgl. 

* Zu bedauern ist, daß 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 
könnte: man hat sich vorzustellen, daß z. B. in einem Rechtsei 
zwei miteinander rivalisierende Strukturen vorhanden sind, eine 
von vornherein "starke" Rechts- und eine von ihr unterdrückte 
Linksstruktur. Nur solche Faktoren, die die sich evolvierende 
Rechtsstruktur schädigen, ohne zugleich die noch nicht zur 
Entfaltung gelangte Linksstruktur zu alterieren, vermögen den 
hemmenden Einfluß der R- auf die L-Struktur aufzuheben und 
so die letztere zur Entwicklung zu bringen; solche Faktoren sind 
starke Hitze, evtl. auch große Kälte, oder bei im Wasser sich 
entwickelnden Eiern wesentliche Veränderung im Salzgehalt des 
Mediums, alle diese Faktoren angewandt zu Beginn der Ent
faltung der die Oberhand besitzenden Struktur, also in den 
frühesten Stadien der Ontogenese . Von grober mechanischer 
Erschütterung oder der etwas naiv anmutenden Rotation der die 
Eier enthaltenden Zuchtgefäße aber wird man eine unterschied
liche Einwirkung auf die sich abspielenden intraplasmatischen 
Entwicklungsprozesse kaum erwarten können. 

Von großem Interesse und leicht zu beantworten wäre die Frage, ob 
ebenso wie es Rechts- und Linkseier gibt, auch Rechts- und Links
spermien existieren in dem Sinne, daß die einen das körperliche Spiegel
bild der anderen darstellten: denn (§ 40) viele Arten, z. B. auch Helix, ja 
ganze Untergruppen der Schnecken haben schraubige Samenfäden, 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 besäße, so müßten 
diese invers zu den ubrigen gewunden sein, wenn der dem Mosaiktypus der 
Eier entsprechende Fall vorläge; 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 schließlich erwähnt, daß von verschiedenen Seiten0266 

für Pulmonaten, vor allem von DEMOLL fur Helix pomatia ein Geschlech ts
chromosomenmechanismus behauptet wurde, der auf der Annahme 
basieren müßte, daß alle (zwittrigen) Pulmonaten ein rein weibliches Soma 
hatten, in dem aus bisher ungeklarten Gründen eine gemischte Gonade ent-
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steht. Bei Heli:J: sol1en l 'o alle Zellen die Garnitur (n + 2z) besitzen, es soll 

eine Sorte Eier (; + z) und 2 Sorten Spermien (; + z) und ( ; ), gebildet 

werden, von denen, falls DElIIIoLLB Beobachtungen riohtig sind, die zweite 
Sorte zur Befruohtung unfähig 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 Fällen durch eine einheitliche Theorie zu erklären, wurde 
bisher noch nicht gemacht. Die wenigen Erklärungsversuche, 
die es bisher gibt· und die weiter unten kurz angeführt werden, 
betreffen nur den Fall der Lymnaea peregra, vermögen jedoch 
selbst diesen nicht widerspruchsfrei aufzuhellen. Es soll deshalb 
zunächst, ohne diese bisherigen Deutungsmöglichkeiten zu be
rücksichtigen, der Versuch gemacht werden, gewissermaßen 
deduktiv eine allen bisher bekannten Tatsachen genügende 
Erklärung herzuleiten, wobei es zweckmäßig erscheint, gleichfalls 
an die Befunde bei Lymnaea anzuknüpfen. 

1. Die aus den Befunden an Lym:naeG abzuleitenden Prämissen. 
Die exakten Zahlenverhältnisse 1 : 1 und 3 : 1 - mögen diese 
letzteren nun echte oder scheinbare* sein - legen den Schluß 
nahe, daß ein mendelndes Faktorenpaar im Spiele ist, nicht 
mehrere, da sonst auch andere Zahlenverhältnisse auftreten 
müßten. Wir bezeichnen dieses Faktorenpaar als RR, RL, LL**, 
wobei in Übereinstimmung mit den bisherigen Ergebnissen der 
Vererbungslehre ein Partner, hier R, als über den anderen (L) 
dominant angesehen wird, so daß die Genkonstitution RL*** 
identisch mit LR ist und nicht von ihr verschieden, wie von 
anderen Autoren zur Erklärung der Lymnaea-Befunde ange
nommen wurde. Dies ist Prämisse l. 

Geht man weiter von der Tatsache aus (s.o.), daß ein Indi
viduum von Lymnaea, gleichgültig ob es rechts- oder links
gewunden ist, bei Selbstbefruchtung nur Rechtstiere, nur Links
tiere oder 1/2-Rechts-, 1/2-Linkstiere, also dreierlei verschiedene 

* Da es sich hierbei (s.o.) um die Doppelnachkommenschaft eines 
Elternpaares handelt. 

** Anstatt RR, Rr, rr. 
*** In dem Genotypus RL, LR usf. soll stets der erste Buchstabe das 

mütterliche, der zweite das väterliche Erbteil bedeuten. 
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Nachkommenschaften erzeugen kann, so genügt zur Erklärung 
dieser Befunde das einfache Faktorenpaar RL nicht, auch dann 
nicht, wenn man RL =+ LR annähme. Denn ein Rechtstier z. B. 
könnte sich nur darstellen als RR oder RL, in beiden Fällen 
wäre die Nachkommenschaft eine eindeutige (nur RR bzw. je 
1/4 RR, RL, LR, LL), die Entstehung von nur Linkstieren aus 
einem Rechtselter, ebenso das Umgekehrte, bliebe unerklärbar. 
Auch Hinzuziehen eines zweiten Genpaares vermöchte hier nicht 
abzuhelfen, abgesehen davon, daß seine Existenz (s.o.) gänzlich 
unwahrscheinlich ist. Nun ist das Schneckenei ein Mosaikei, und 
es gilt das Gesetz, daß, schädigende Einflüsse ausgeschlossen, 
aus einem Rechtsei (d. h. Ei mit Rechtsmosaik) nur ein Rechts-, 
aus einem Linksei nur ein Linkstier hervorgehen kann. Beim 
gewöhnlichen Erbgang, der nur aus dem Mendeln des Faktoren
paares RL bestehen würde, müßte dann diejenige Oozyte, der 
bei der Reduktionsteilung der Faktor R zufällt, in sich ein 
Rechtsmosaik ausbilden, wenn sie den Faktor L erhält, ein 
Linksmosaik, doch muß eine solche Ansicht notwendigerweise 
zu denselben Widersprüchen mit den Tatsachen führen, 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 erklären, wenn man, 
außer dem ungestört sich abwickelnden mendelnden 
Erbgang von RL, noch für das Eimosaik eine Art zu
sätzlichen Erbganges annimmt, der durch folgende 
Vorschrift geregelt wird: In jeder Eizelle entwickelt 
sich das ihrem (bei der Reduktionsteilung festgeleg
ten) Genotyp entsprechende Mosaik+, außer in den 
Eiern eines von einer homozygoten Mutter abstam
menden heterozygoten Tieres; dieses vermag nur Eier 
mit Rechtsmosaik auszubilden. 

Ohne zunächst auf das Wesentliche dieser fürs erste vielleicht 
etwas merkwürdig anmutenden Regel einzugehen, sollen die 
Folgerungen aus ihr gezogen werden. Diese sind in nachstehender 
Tabelle ausgedrückt: 

+ Das inverse Mosaik bzw. die Anlage dazu ist - unserer bis
herigen Ausdrucksweise gemäß - dann stets "latent" in der Zelle vor
handen. 

Ludwig, Rechts·LinkB·Problem. 12 
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1 2 3 4 I) 6 

Großmutter • - - (RR) (LL) (RL) (LR) 
Mutter . (RR) (LL) m(RL) 2 (LR) (RL)* (LR)* 
Eier ..•. m(R) 2 (L) im (R). im (R). im (R). im (R). 

im(L) im (L) i2(L) i2 (L) 

Und diese Tabelle läßt sich so interpretieren + : 
1. 2. Homozygote !j? (beliebiger Abstammung) erzeugen Eier 

mit dem ihrem Genbestand entsprechenden Mosaik. 
5. 6. Heterozygote, von einer heterozygoten Mutter ab

stammende !j? erzeugen zur Hälfte Eier mit dem Gen R, zur Hälfte 
mit Lj erstere bilden das ffi-, letztere das 2-Mosaik in sich aus. 

3. 4. Heterozygote, von einer homozygoten Mutter abstam
mende !j? erzeugen gleichfalls zur Hälfte R-, zur Hälfte L-Eier, 
doch erhalten beide ein ffi-Mosaik (irgendwie als Auswirkung der 
Dominanz von Rechts). Hier also tauchen Eier mit einem 
zum Genotyp gegensätzlichen Mosaik auf. 

Im weiteren soll zunächst gezeigt werden, wie sich nach An
nahme dieser Vererbungsvorschrüt für das Mosaik alle Ver
erbungsbefunde mühelos erklären lassen. 

2. Die Befunde an Lyrnnaea und ihre Erklärung. In der 
nebenstehenden Tabelle geht (Spalte 2) der Pfeil von demjenigen 
Tier, das bei der Kreuzung als Ö' fungiert, zu dem, das als !j? fun
giert. Die Fälle 1-4 betreffen die Selbstbefruchtung eines 
Rechtstieres bzw. die Paarung zweier genotypisch gleicher 
Rechtser. Man erkennt, daß hierbei in Übereinstimmung mit 
den experimentellen Befunden BOYCOTT und DIVERS in der 
Nachkommenschaft nur die RL-Verhältnisse 0 : 1, 1 : 0 oder 1 : 1 
auftreten können, dieser letztere erst von der Generation F 2 ab ++, 
sofern von homozygoten Tieren ausgegangen wurde. 

Fälle 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 Rund 
L. die Art des Mosaiks durch 91 und 2 bezeichnet. Der Genbestand eines 
Tieres bzw. das Gen eines Eies sitzt in Klammern. Ein der Klammer vor
gesetztes 91 oder 2 kennzeichnet das Mosaik des betr. Eies bzw. des Eies. 
aus dem das Tier hervorging, d. h. den sichtbaren (phänotypischen) Win
dungssinn dieses Tieres. Bei Heterozygoten kennzeichnet ein der Klammer 
angefügter * Abstammung von einer heterozygoten Mutter. 

++ Auch dieses in übereinstimmung mit BOYCOTT u. DIVER; vgl. f 4, Fall 3. 
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Genotyp eines Tieres von seinem Phänotyp völlig un
abhängig ist und die Nachkommenschaft allein vom 
Genotyp bestimmt wird, müssen in den Nachkommen
schaften wieder dieselben Möglichkeiten wie in den Fällen 1-4 
vertreten sein. 

Fälle 9-20 betreffen die Kreuzung genotypisch verschiedener 
Rechtstiere. Die RL-Verhältnisse 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 treten 5 Verteilungen: 
o : 1, 1 : 0, 1 : 1, 3 : 1 und 1 : 3 auf. Hierbei ist, was BOYCOTT 
und DIVER ausdrücklich hervorheben, das Verhältnis 1 : 1 ein 
scheinbares, indem das eine Tier nur .8-, das andere nur ffi-Nach
kommen erzeugt, und analog sind auch die Verhältnisse 3 : 1 und 
1 : 3 nur scheinbare, so entstanden, daß das eine Tier nur Linkser 
oder nur Rechtser, das andere beide zu gleichen Hälften erzeugt; 
so erklärt sich auch, weshalb diese Verhältnisse niemals bei einer 
einzelnen Nachkommenschaft gefunden wurden. Weiter tritt das 
Verhältnis R : L = 1 : 3 nur relativ selten auf und die beiden 
Verhältnisse 1 : 3 und 3 : 1 nur von F 2 ab, falls man von homo
zygoten Tieren den Ausgang nimmt, was allerdings im Experiment 
von vornherein kaum feststellbar ist. 

Fälle 21-32 betreffen die entsprechenden Paarungen zweier 
genotypisch verschiedener Linkstiere, und aus den (bei 5-8) an
geführten Gründen müssen dieselben Nachkommenschaften wie 
bei den Rechtsern auch hier wieder auftreten. Es ist ja überhaupt 
auf Grund, einer reinen Genotypusformel (X Y) +-- (X' Y') die 
Nachkommenschaft geno- und phänotypisch eindeutig bestimmt, 
ganz gleich, ob man den Symbolen (XY) bzw. (X'Y') je ein ffi, 
ein .8 oder dem einen ein ffi, dem anderen ein .8 vorsetzt. Dieses 
letztere entspräche der "Kreuzung" eines Links- mit einem 
Rechtstier, die Nachkommenschaften sind wiederum dieselben 
wie in 9-20, und darum ist es unnötig, diese Kreuzungen in der 
Tabelle gesondert aufzuführen. Nur die beiden sub f 5 aufge
führten, von BOYCOTT experimentell erhaltenen Erbgänge sollen 
in der folgenden Tabelle kurz analysiert werden. 

Daß BOYCOTT für F 3 gerade den Wert 3 : 1 erhielt, ist der 
zufälligen Auswahl der gepaarten Tiere zuzuschreiben, denn in
folge der Aufspaltung der Gene in F 2 müssen bei jedem Erbgang, 
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Genotypus Phäno- Genotypus Phäno-
typus typus 

P ffi (RR) +- 2 (LL) ffi+-2 2 (LL) +- ffi (RR) 2+-ffi 
Fl ffi (RL) nur ffi nach 13 2 (LR) nur 2 nach 14 
F2 je ±: ffi (RR), lR (LR)*, nur ffi nach 2 genau wie links- nurlR 

ffi (RL)*, ffi (LL) stehend 
F3 Verschieden, je nachdem 

" welche Elterntiere man paart. ! 
Möglich ist: 0: 1, 1: 0, 1: 1, 

i 3: 1 und 1: 3 

wenn man zwei beliebige F 2-Tiere paart, verschiedene Nach
kommenschaften F 3 auftreten. 

3. Die Nichtvererbung bei lleli;]; und das gelegentliche Auf
treten phänotypisch Inverser überhaupt. Bei Helix sind alle 
Individuen ffi (RR). Ab und zu taucht im Ovar eines Tieres ein 
Ei mit invertiertem Mosaik [2 (R)], aber normalem Genotypus 
auf, also ein Ei, in dem (unserer Vorstellung gemäß) infolge zu
fällig abnormer Bedingungen statt der Rechts- die sonst nur 
latent vorhandene Linksstruktur zur Entfaltung gelangte. Be
fruchtet mit R-Sperma, läßt es ein 2 (RR)-, also ein phänotypisch 
inverses Tier, aus sich hervorgehen. Dieses kopuliert, da nur 
Paarung gleichgewundener Tiere möglich ist, mit einem eben
solchen, die Nachkommen müssen reine Rechtser: ffi (RR) sein. 
Eine Vererbung kann nicht stattfinden. 

Dieser Fall ist der normale Typus für alle monostrophen 
Schnecken: in einem für die betreffende Art charakteristischen 
Häufigkeitsgrad entstehen genotypisch reguläre 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, näher präzisiert werden. 

Das außerhalb des normalen Erbganges fallende Auftreten 
einiger Linkser bzw. Rechtser neben nur ffi- bzw. 2-Tieren in 
BOYCOTTS Experimenten (Modi Ci und b' in f 4) gehört in diese 
Kategorie. 

4. Ausnahmsweises Auftreten genotypisch inverser Tiere und 
die Entstehung inverser Arten, Gattungen usw. Zur Erklärung 
der Existenz inverser Kolonien monostropher Arten, inverser 
RasRen, Arten, Gattungen oder höherer Gruppen muß ange
nommen werden, dal3 "auf mutativem Wege" in sehr geringer, 
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bei verschiedenen Arten außerdem verschiedener Häufigkeit im 
Ovar einer 9l (RR)-Schnecke ein Ei mit inversem Genotypus (L) 
auftritt, wobei es für das Folgende gleichgültig ist, ob man das 
zugehörige Eimosaik regulär oder gleichfalls invers sein läßt. 
Nehmen wir, weil es plausibler scheint, vorerst letzteres an, so 
liefert dieses inverse Ei, mit einem R-Sperma befruchtet, ein 
2 (LR)-Tier. Dieses kopuliert, wenn überhaupt, sehr wahrschein
lich mit einem 2 (RR)-Tier+, die gemeinsame Nachkommenschaft 
(F 11) beider Tiere ist rein rechtsgewunden und setzt sich folgender
maßen zusammen: 

F1 I 2 (LR) oE- 2 (RR) I 2 (LR) --+- 2 (RR) 
Fa lBl(RR),lBl(LR)* lBl(RR),lBl(RL) 

Kopuliert nun ein 9l (LR)*-Tier mit einem gleichartigen oder 
einem 9l (RL)-Tier, so treten in seiner Nachkommenschaft zu 
25% echte Linkser, 2(LL) auf, die - untereinander gekreuzt -
eine Linkspopulation liefern und an isoliertem Orte zur Ent
stehung einer Linksrasse, Linksart, -gattung usw. Veranlassung 
geben können. Die Wahrscheinlichkeit für das tatsäch
liche Entstehen solcher Linksergruppen - wie sie im 
System der Schnecken vorhanden sind - ist aber sehr gering, 
da die folgenden Zufälligkeiten zusammentreffen 
müssen: a) Entstehung des L-Eies, b) das daraus hervorgehende 
2-Tier muß einen Partner zur Copula finden, c) von dessen Nach
kommenschaft muß,ein (RL)*- mit einem ebensolchen oder einem 
(RL)-Tier kopulieren, d) mindestens zwei der so entstehenden 
(LL)-Tiere müssen von den übrigen Artangehörigen vollkommen 
getrennt werden. Ist durch solche Isolierung irgendwann eine 
Linkspopulation entstanden, die sich im Laufe der Zeiten zu 
einer neuen Art modifiziert, so daß Rückkreuzung mit den ur
sprünglichen 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 Labilität des Windungssinns. An 2 Stellen (e 3 und f 4) 
bei der obigen Darlegung unserer Tatsachenkenntnis wurde 
hervorgehoben, daß anscheinend im System der Schnecken ge-

+ Da unter allen Linksern diese die weitaus häufigeren 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 gehäuft vor· 
kommen, während die übrigen Teile des Schneckenreiches fast frei 
von Inversionstendenzen sind. Nach der hier vorgetragenen 
Theorie erklärt sich diese Labilität als einfache Folge einer er· 
höhten Häufigkeit genotypischer Inversionen. Man muß offenbar 
annehmen, daß genau so wie die Häufigkeit phänotypisch inverser 
Tiere bei verschiedenen Arten eine verschiedene ist (z. B. 1 : 10000 
im Mittel bei Helix pomatia, 1 : > 1000000 bei Littorirw), 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 Stärke variiert. Nehmen wir an, bei 
irgendeiner Art träten seit langem solche inverse Eier in ziemlich 
großer relativer Häufigkeit, z. B. 1 : 1000, auf: was würde die 
Folge sein 1 Einmal wird die außerordentlich winzige Wahrschein· 
lichkeit für das Auftreten inverser Rassen usw., für deren Ent· 
stehung die sub h 4 genannten Zufälligkeiten statthaben müssen, 
ganz wesentlich erhöht, z. B. um mehr als das Hundertfache, 
wenn der Prozentsatz inverser Eier auf das Zehnfache steigt. 
In der näheren Verwandtschaft solcher Arten wird man daher 
inverse Rassen, Arten usw. viel eher erwarten können als anderswo 
im System +. Auf der anderen Seite wird es bei solchen Formen, 
die L-Eier in größerer Häufigkeit produzieren und die außerdem 
viele kleine getrennte Plätze besiedeln, wie z. B. die tümpel
bewohnenden Lymrween oder die in Hochtälern lebenden Partu· 
liden, wo also die Vermischungsmöglichkeit zwischen Bewohnern 
getrennter Fundplätze eine geringe ist, gar nicht selten vor· 
kommen, daß in einem Tümpel einmal eine Linkserkolonie ent· 
steht, d. h. daß in diesem Tümpel Jahre hindurch - "erblich" -
auch phänotypische Linkser in relativ größerer Häufigkeit, z. B. 
zu 1-2% wie bei den Lymrween, auftreten, ja gelegentlich könnte 
auch ein neuer Tümpel von einem (LL)-Tier besiedelt werden 
und eine reine Linkserkolonie entstehen. Wesentlich vergrößert 

+ 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 dürfen, daß man innerhalb 
des inversen Zweiges wieder normale Arten usw. findet. 
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wird - hier wie überhaupt - die Häufigkeit invers gewundener 
Tiere, wenn die Art zu Selbstbegattung fähig ist (LyvI,naea), oder 
wenn infolge sehr hoher schlanker Gehäuse eine Copula zwischen 
rechts- und linksgewundenen Individu~n möglich ist: in beiden 
Fällen, weil die anfangs seltenen B(LR)- oder B(LL)-Tiere, wenn 
sie keinen B-Partner zur Copula finden, mit ffi-Tieren oder mit 
sich selbst kopulieren können und so nicht ohne Nachkommen
schaft zu sterben brauchen. 

Weil weiter der Erbgang des Genpaares RL nach dem gewöhn
lichen Mendelschema vor sich geht, gilt auch der Satz von der 
Klassenkonstanz, d. h.: sind innerhalb der nicht allzu großen 
Population eines Wohnortes überhaupt einmal die Genotype 
RR, RL und LL vertreten, so beträgt ihr gegenseitiges Verhältnis 
a : 2 -yab : b und bleibt bei panmiktischer Vermehrung dauernd 
so, falls nicht durch das zusätzliche (mutative) Auftreten von 
L-Eiern der Prozentsatz der Inversen (b) und daher auch der der 
Heterozygoten erhöht wird. Haben wir also z. B. in einer nicht 
zu großen Population ein Verhältnis RR : RL : LL = 1000 : 20 
-y1O : 1, so besagt dieses zwar noch nichts über den Phänotypus, 
d. h. über die Schalenwindung der Tiere selbst, wohl aber ist 
so viel sicher, daß erstens die Rechtsgewundenen über die Links
gewundenen wesentlich überwiegen, daß ferner unter den Homo
zygoten die ffi(RR)-Tiere die absolute Majorität besitzen und 
daß ffi(LL)- und B(LL)-Tiere sehr selten sind. Die Heterozygoten 
(RL), gleichgültig 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 ungefähr jedes zweite, also in unserem 
Falle insgesamt der geringe Bruchteil von 6· t· ! = 0,75% eine 
gemischte, zur Hälfte reclits-, zur Hälfte linksgewundene Nach
kommenschaft. 

Bindende Schlüsse für die Wirklichkeit lassen sich indes aus 
alledem nicht ziehen. Denn um ein konkretes Beispiel einer 
amphidromen Population analysieren zu können, müßte folgendes 
festgestellt werden: 

1. das Genotypenverhältnis ; 

+ Wenn, wie hier angenommen, die Heterozygoten 2~~, d. b. knapp 
6% ausmachen, zu 94%. 
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2. ob Selbstbefruchtung möglich ist bzw. ob Kreuzung 2 X ffi 
möglich ist; 

3. ob, was sehr wahrscheinlich ist und wofür die Modi bund II 
bei Lymnaea zeugen, neben den genotypisch inversen Eiern, die 
auf mutativem Wege in sehr geringem Prozentsatz vermutlich 
dauernd neu entstehen, auch phänotypisch inverse Eier, also 
solche, deren Mosaik durch äußere Einflüsse invertiert ist, ge
bildet werden, und zwar in einem den der genotypisch inversen 
wesentlich übersteigenden Prozentsatz. 

Ist letzteres der Fall, dann wird man, nach ihrer Häufigkeit, 
folgende Nachkommenschaften erwarten dürfen+: 

ffi ---+ ffi ::;y 2 ---+ ffi > 2 ---+ 2 bz w . ffi ---+ 2 bzw. ffi ---+ ffi + 2 

bzw. 2 ---+ ffi + 2, 

d.h. Mütter, die gleichgewundene Nachkommen er
zeugen, in der Majorität; Mütter, die nur inverse 
Nachkommen erzeugen, selten; Mütter, die beiderlei 
Nachkommen hervorbringen, sehr selten. Für diesen 
Fall könnte Partula suturalis ein konkretes Beispiel dar
stellen. 

Haben irgendwie, etwa aus zufälligen Gründen (Isolation) oder 
infolge häufigen Auftretens genotypischer Linkseier, die (LL)- und 
(RL)-Tiere einmal eine gewisse Häufigkeit erreicht, so ist auto
matisch auch der Prozentsatz äußerlich linksgewundener Tiere 
erhöht, und dann gewinnt das Verbot einer Copula 2 X ffi wesent
liche Bedeutung. Anfangs, solange das Gen L noch selten war, 
bedeutete es (s.o.) eine Beschränkung für die Ausbreitung dieses 
Gens, weil viele 2-Tiere, die alle mindestens einmal das Gen L 
enthalten müssen++, zum Zölibat verurteilt waren. Erreicht aber 
die Gesamtheit der 2-Tiere einmal den Wert 5%, so daß mit 
Wahrscheinlichkeit jedes 2-Tier nach einigem Suchen wohl einen 
Kopulationspartner finden wird, so wirkt dieses Verbot akkumu
lierend auf das L-Gen, und zwar aus folgendem Grund: 2 (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, 
daß ein im Ovar einer homozygoten Rechtsschnecke aufgetretenes phäno
typisch inverses Ei .\3 (R) von einem R-Sperma befruchtE-t wird (vgl. h 4); 
der normale Erbgang liefert keine .\3 (R)-Eier. 
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2(LL) X 2 (RR) oder 2(RL) X 2 (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 großenteils unter sich", in ihren 
Nachkommenschaften treten fast nur Tiere auf, die mindestens 
I L-Gen enthalten, daneben ist der Prozentsatz der (LL)-Tiere 
gegenüber reiner Panmixie ganz wesentlich erhöht, 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 schließlich in eine razemische 
Art um. 

Man kann zusammenfassen: Die merkwürdige, bisher als 
"Labilität" des Windungssinnes bezeichnete Erschei
nung, daß 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 erhöhten 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 häufige Unmöglichkeit der 
Copula zwischen rechts- und linksgewundenen Tieren 
hat bei solchen amphidromen Arten, bei denen die 
invers gewundenen bereits eine gewisse Häufigkeit 
erreicht haben (5%), ein dauerndes Ansteigen der Zahl 
der inversen Tiere zur Folge bis zur razemischen Ver
teilung zwischen Rechts und Links. 

über die vermutliche Ursache des erhöhten Auftretens geno
typisch inverser Eier vgl. § 46. 

6. Die bisherigen Ansichten. Die "Polarität" der Eier. Alle Autoren 
bis 1920 warfen genotypische und phänotypische Inversionen durchein
ander, so daß ihre Versuche, Licht in die Vererbung des Windungssinnes 
zu bringen, fehlschlagen mußten. Erst PELSENEER260 stellte 1920 die wich
tigsten diesbezüglichen Tatsachen bei Schnecken und Muscheln zusammen 
und kam auf Grund derselben zu Schlüssen, die in unserer Terminologie 
angepaßten Worten folgendes besagen: Jede Rechtsschnecke erzeugt nur 
R-Eier; äußere Faktoren sind imstande, den Windungssinn der Eier um
zustimmen; wirken die Einflüsse schwach und kurz, so werden nur einzelne 
Eier, und diese nicht tiefgründig, umgestimmt, so daß zwar inverse Tiere 
aus ihnen hervorgehen, die aber die Inversion nicht weitervererben. Wirken 
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die Faktoren länger und markanter, so wird zumindest ein Teil der Eier 
tiefer umgestimmt, diese allein vererben die Inversion, es entstehen amphi
drome Arten. Ist schließlich der Einfluß der äußeren Faktoren genügend 
lang und intensiv, so werden alle Eier von Grund auf umgestimmt, es ent
stehen inverse Arten. Das Wesentliche an PELSENEERS Auffassung ist, 
daß er sich alle bekannten Inversionsmöglichkeiten in eine Reihe ordnet 
und sie als nur quantitativ unterschiedene Stufen desselben Vorganges 
deutet, daß er also z. B. annehmen muß, die inversen Arten seien durch 
Umstimmung aller vorhandenen Exemplare einer regularen Art entstanden. 
Demgegenüber behauptet die hier vertretene Ansicht, die sich auf die ver
gleichenden Befunde bei allen Tiergruppen aufbaut, die Existenz von 2 ver
schiedenen Inversionsvorgängen: 1. In version des Plasma
mosaiks allein (d. h. Schadigung der vorhandenen Hauptstruktur und 
als Folge Aktivwerden der bis dahin nur latent vorhandenen Invers
struktur), als Folge äußerer oder innerer anormaler Einflüsse, und 2. spon! 
tanes Auftreten genotypisch inverser Eier, die statt R das mit R 
mendelnde Gen L enthalten. (Weiteres s. § 46.) 

Für die erst nach Erscheinen von PELSENEERS Artikel bekannt gewor
denen Lymnaea-Experimente gab es bisher keine Erklärung, die wenigstens 
insofern befriedigte, als sie allen Tatsachen gerecht würde. BOYCOTT und 
DIVER selbst nehmen an, daß bereits vor der Befruchtung der Windungs
sinn der aus dem Ei hervorgehenden Schnecke festgelegt sein muß, so daß 
der Einfluß des Spermas sich erst von der nächsten Generation ab zeigen 
könnte. Dieses ist richtig, bedeutet aber keine Erklärung des Erbganges, 
sondern nur die Feststellung einer dabei besonders auffälligen 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. STURTEVANTB67 versucht 
die Vererbung der Windungsrichtung als reinen 
matroklinen Erbgang darzustellen, wird indes bald 
von DIVERB41 u. a. korrigiert, die nachweisen, daß 
dieses zu Widersprüchen mit den Tatsachen führt. 
CRAMl'TONB38 und CRABB235 schließlich meinen, der 
matrokline Erbgang werde von zufälligen Einflüssen 
durchbrochen. 

über die Art und Weise schließlich, wie man 
sich die "Umkehrung" des Eimosaiks vorzustellen 
habe, wird im allgemeinen Teil (§ 46) berichtet wer
den. Hier sei nur einer - in der ursprünglichen Form 
unhaltbaren - Vorstellung CONKLINS651 gedacht 
(Abb.106): er beobachtete, daß, solange das unbe
fruchtete Schneckenei im Ovar festsitzt, der Kern 
stets der freien Seite zugekebrt ist, die später un

Abb.l06. Im Ovar fest
sitzendes Schneckenel 
mit Kern. Die mit L 
(bzw. R) bezeichnete 
Eihalfte wird später 
zur linken (bzw. rech
ten) Keimhälfte. (Nach 

CONKLlN.) 

gefähr zur rechten Hälfte des Keimes wird, während die basale Eihälfte 
die linke Keimhälfte liefert. CONKLIN hält nun, ohne Anhalt an Tatsachen, 
ein Zustandekommen der Inversionen so für möglich, daß infolge einer 
"Schwäche der protoplasmatischen Eihaut in der Gegend des Anheftungs-
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poles" eine Verschiebung des Kernes nach basal eintreten kann, vielleicht 
erst beim abgelösten Ei, was dann deshalb zu Inversionen führen müßte, 
weil kernhaltige Eihälfte mit rechter Keimhälfte homolog wäre. Spiegel
bildliche Asymmetrie wäre also die Folge einer Polaritätsumkehr der Eizelle. 

i) Innere und von der Schalenwindung unabhängige 
Asymmetrien0266• 

Der grundsätzlich asymmetrische Bau der Schnecken bedingt die Asym
metrie fast aller inneren Organe: das Nervensystem ist gekreuzt, beim 
Pallialkomplex (einschließlich Hypobranchialdrüse) ist die rechte*, bei der 
Leber die linke (s.o.) Hälfte bevorzugt, Hautsinnesorgane sind einseitig 
über den Körper verteilt, das Peristom paßt sich der schraubigen Schale 
an; Columellar- (der linke im allgemeinen stärker) und Fühlermuskel ent
wickeln sich asymmetrisch, ebenso das rückgebogene Darmrohr, das sich 
meist in unregelmäßige Schlingen legt, und nur bei den Oncidiiden kommt 
es zu einer rücklaufenden Doppelspirale ähnlich der gewisser Amphineuren. 
Auch die Anhangsorgane des Darmrohres zeigen bisweilen Asymmetrien 
oder Aufwindung: planspiraler Magenblindsack bei Trockus (n. HALLER) 
und HaUotis (n. WEGMANN), rechtsgewundene Drüsenkrause am Darm von 
Littorina (n. KEFERSTEIN), asymmetrische Schlundtaschen bei Fissurella 
(li > re) und Haliotis (re > li) (n. AMAUDRUT) und die Bukkaldrüse bei 
Titisoonia (n. BERGH), "mit enger Mündung, beim c! rechts, beim ~ links 
gelegen". Mter, Lungen-, Nieren-, die männliche und meist auch die mit 
ihr vereinigte weibliche Geschlechtsöffnung liegen bei rechtsgewundenen 
Tieren rechts vorn am Körper, und in Anpassung daran tritt als Neu
erwerbung der gleichen Stelle ein Penis auf, zu dem das Pendant der linken 
Seite in seltenen Fällen sich entwickeln kann (Weinbergschnecke nach ASCH
WORTH0288). Der Genitaltrakt, phylogenetisch offenbar der (morpho
logisch) linken Körperpartie allein angehörig**, macht sich mehr und mehr 
von dieser ursprünglichen Asymmetrie frei und nimmt häufig durch Aus
bildung paariger Anhangsorgane pseudobilateralen Charakter an (vgl. 
SIMROTH288, S. 635/36). Gleichzeitig zeigen er und seine Anhänge Tendenz 
zu schraubiger Aufwindung, die von der des Schneckenkörpers vollkommen 
unabhängig ist. So ist*** der Zwittergang derOncidiiden übereinstimmend 
linksgewunden (Oncidina austraUs n. PLATE, Oncidium Meriakrii und O. 
fungiforme nach STANTSCmNSKY); bei höhert>n Formen wird die schraubige 
Aufwindung unregelmäßig (linksgewunden bei Olausilia plicatula n. STEEN
BERG und Oaecilioides acicula n. WÄCHTLER271) und geht schließlich in 
mäandrische Lagerung über (Helix). Aufwindung zeigen ferner das Vas 
deferens von Oncidium fungifarme (li nach STANTSCHINSKY) und anderen 
Arten (Vaginulidae usw.), der Ovidukt von Janella Sckauinslandi (1 Links-

* Nur bei den ursprünglichsten Schnecken (Haliotis, Fissurellidae, Do· 
coglossa) ist die linksgelegene (= morphologisch rechte) Niere kleiner bzw. 
rückgebildet. 

** D. h. aus der morphologisch linkpn Nipfe h('rleitbar. 
*** Den Abbildungen nach zu schlkßen. 
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spiraltour nach PLATE) und der Spermovidukt von Coohlostyla pythogatJtra 
(re nach SEMPER); von Anhangs- und Ausführorganen: Die Spiralfalte im 
Inneren der Penisscheide von Gadinia (li nach SCHUMANN), der "Appendix" 
des Genitalapparates von Ama8tra (li nach I'Ir.SBRY), ein Paar gegensätzlicb
gewundener Spermoviduktdrilsen bei Pythia (n. PLATE), "spiralige" Anhänge 
am Spermovidukt von Oncidiella celtica und Oncidium M eriakrii und anderen 
Formen, der linksgescbraubte Liebespfeil von Spirotoxon (SIMROTH), häufig 
das Flagellum, und schließlich nehmen gemäß ihrer Entstehung auch die 
Spermatophoren gelegentlich schraubige Gestalt an (li bei Anadeninus n. 
COLLINGE). Von anderen Asymmetrien muß schließlich noch angeführt 
werden der einseitig rechts entwickelte Schalenlappen der Vitrinen und von 
Paraparmarion, das rechts breitere Epipodium von Janthina, die Atem
höhle von Ampullaria (links Lunge, rechts Kieme) usf. 

Ferner: Spermien. Spiralfurchung. Paarungsgewohnheiten. Schrauben
bewegung der Larven. Die EischniIre des Nudibranchiers Corambe batava 
sollen immer rechtsschraubig gedreht sein 012. 

Bistroph: Radulazahne von Conu8; SpermoviduktdriIsen (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 erklärt, für 
den Entscheid, ob rechts oder links, aber muß eine bereits vor
handene, von den Vorfahren ererbte, körperliche Asymmetrie 
verantwortlich gemacht werden (Leber). 

Die ursprünglichen Schnecken besitzen eine planspirale, alle 
rezenten eine nach dem Prinzip der Schneckenlinie gebaute 
Schale. Sekundärer Übergang zur planspiralen und darüber hinaus 
zur hyperstrophen Aufwindung kommt vor; doppelte Aufwindung 
zeigt Oylindrella, ein sekundäres Umkippen der ersten Windungen, 
was Wechsel des Windungssinnes vortäuschen kann, die hetero
strophen Schnecken. Das spirale Operculum vieler Prosobranchier 
zeigt, von außen betrachtet, zu dem des Gehäuses inversen Win
dungssinn. 

Die Schnecken sind in der Mehrzahl extrem monostroph 
(Inverse in für jede Art charakteristischer Häufigkeit beobachtet), 
stark monostrophe Arten fehlen, der Rest ist schwach monostroph, 
amphidrom oder razemisch (dies sehr selten); daneben gibt es 
einzelne Arten, die an verschiedenen Lokalitäten 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 Süßwasser
pulmonaten, innerhalb der inversen Gattungen und Familien hier 
und da durch neuerliche Inversion auch sekundär 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 über die Vererbung 
des Windungssinnes können durch eine einheitliche Theorie er
klärt werden. Alle ursprünglichen Schnecken sind rechtsgewunden, 
man kann ihnen den Genotypus RR und ihren Eiern ein "rechts
gewundenes Plasmamosaik m zuschreiben, wobei das inverse, B, 
stets gleichzeitig latent vorhanden ist. Wie bei allen anderen 
Asymmetrien kann durch schädigende Einflüsse verschiedener 
Art die manifeste m-Struktur unterdrückt werden, die bisher 
latente B-Struktur gelangt zur Entfaltung, es entstehen (in der 
Natur normalerweise in für jede Art spezifischer, geringer Häufig
keit) phänotypisch inverse Tiere mit regulärem Genotypus, 
B(RR), die miteinander gepaart stets nur reguläre Tiere, m(RR), 
erzeugen. Daneben entstehen in weit geringerer, wiederum für 
jede Art spezifischer Häufigkeit, auf "mutativem Wege" geno
typisch inverse Eiel', die also statt des Gens R das Gen L ent
halten, das mit R in mendelndem Verhältnis steht und gegenüber 
R rezessiv ist. Nimmt man an, daß in jeder Eizelle das ihrem Gen 
entsprechende Mosaik manifest wird (während das gegensätzliche 
latent bleibt), außer in den Eiern eines von einer homozygoten 
Mutter abstammenden heterozygoten Tieres, wo B stets latent 
bleibt, so klären sich alle bisher gefundenen Tatsachen über die 
Vererbung des Windungssinnes: Aus einem L-Ei entstehen im 
Laufe einiger Generationen linksgewundene (LL-)Tiere, die bei 
Isolierung inverse Kok 'ien, inverse Rassen und im Laufe der 
Zeiten inverse Arten, Gattungen ... aus sich hervorgehen lassen 
können, - die, wenn keine Isolierung eintritt, infolge ihrer Selten
heit (besonders wenn Copula nur zwischen gleichgewundenen Tieren 
möglich ist) zugrunde gehen oder beim Zusammenwirken zufälliger 
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Umstände auch sich erhalten können, insbesondere bei Arten, 
die kleine getrennte Wohnplätze (Tümpel, Hochtäler) besiedeln. 
Dann entstehen schwach monostrophe Arten (1-10% Inverse) 
und sowie die Häufigkeit der Inversen einmal 5% übersteigt, 
wirkt das Verbot der Copula ungleichgewundener Tiere steigernd 
auf die Häufigkeit der Inversen, so daß allmählich amphidrome 
bis schließlich razemische Arten entstehen. Innerhalb solcher 
Arten herrscht infolge Überlagerung des gewöhnlichen Mendel
erbganges RL durch den Modus der Determination des Eimosaiks 
ein modifizierter, bei Lymnaea genau studierter Erbgang, der 
dadurch charakterisiert ist, daß die Nachkommenschaft jedes 
Tieres entweder rein muttergleich oder rein invers oder je zur 
Hälfte rechts- und linksgewunden ist, wobei anfänglich (Inverse 
stark in der Minderzahl) der letzte Fall nur selten zu erwarten 
ist. Der oben als Labilität des Windungssinnes bezeichnete 
Erscheinungskomplex ist die alleinige und notwendige Folge des 
erhöhten Auftretens genotypisch inverser Eier innerhalb einer Art. 

Die innere Organisation der Schnecken enthält einzelne, se
kundäre, von der Schalenwindung unabhängige 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 Schale229• 

Die ursprünglichen Cephalopoden, von denen als letzter Ver
treter Nautilus noch heute am Leben ist, besaßen, entsprechend 
ihrer freischwimmenden Lebensweise, eine planspiral und exo
gastrisch (= nach vorn) eingerollte Schale*, wie sie NAEF als 
für die Ur mollusken charakteristisch ansieht (Abb. 101 a). Die 
Umgänge der Schale berührten sich in der Regel, zum Teil griffen 
ähnlich wie bei den Foraminiferen die jüngeren Umgänge weit 
über die älteren über, und nur selten sind Schalen, wo die Win
dungen nicht miteinander in Kontakt traten. Unter der außer-

* Endogastrische Schalen kommen zwar auch bei einigen Nautiloidea 
vor, jedoch nie bei typisch spiral eingerollten Arten. 
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ordentlichen Fülle fossiler Formen gibt es aber einige, bei denen 
die Aufwindung sich nicht in einer Ebene vollzog, sondern wo 
die Umgänge sich nach links oder rechts daraus erhoben, und 
weiter ein paar vereinzelte Gruppen, deren Schalen typisch 
schneckenartig gewunden waren. Man hat früher alle Formen, 
die die ursprünglich planspirale Aufrollung aufgaben, indem sie 
sich teilweise gerade streckten oder zur turbospiralen Windungs
weise übergingen, als Nebenformen bezeichnet, und für die 
turbospiralen muß wohl als sicher angenommen werden, daß es 
sich, sofern nicht Monstrositäten vorliegen, um aberrante Formen 
handelt, die zu festsitzender oder schneckenartig kriechender 
Lebensweise übergegangen waren, denn freies Schwimmen und 
asymmetrische Körpergestalt ist bei einigermaßen großen Tieren 
unvereinbar. 

Man kennt turbospirale Formen aus folgenden Gruppen: 
Nautiloidea: 
Nautilidae: Trochloceras t (bald li, bald re). 
Ammonoidea t: 
Oeratitidae: Oochloceras (li). 
Lytoceratidae: Turrilites (meist li) einschließlich den Hetero

ceras-Formen (diese meist re)*. 
Alle diese Formen gehören zu den Tetrabranchiaten ; bei den 

Dibranchiaten kommt schraubige Aufrollung nicht mehr vor. 

b) Reduktionen im Genitalsystem. 

Die Geschlechtsdrüse ist bei allen Cephalopoden unpaar, stellt 
aber wahrscheinlich ein Verschmelzungsprodukt paariger Hälften 
dar. Echte Unpaarigkeit infolge Reduktion auf einer Seite zeigen 
die ausleitenden Kanäle der meisten Formen (Inversionen noch 
nicht bekannt): 

Tetrabranchiata: NautilU8 . 

Dibranchiata: Oegopsida. 
Myopsida. 
Octopoda. 

i! Vas deferens !j! Ovidukt 

beiderseits, nur re in nur re (links rudi-
Funktion mentär) 
nur links paarig 

nur links 
paarig exkl. Cirro

teuthidae (nur li) 

* Der einmal gefundene, anfangs links-, später rechtsgewundene "Nip
ponites" stellt wahrscheinlich einen pathologischen Turrilites dar22S• 
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c) Hectocotylisation. 
Darunter versteht man beim geschlechtsreifen Ö' die Um

bildung eines Armes oder der beiden Arme eines Paares zu einem 
Begattungsapparat (Spermatophorenüberträger). Er weicht im 
allgemeinen in seiner Gestalt von den übrigen Armen wesentlich 
ab. Indessen ist zu betonen, daß diese als Hectocotylisation 
bezeichnete Umbildung sich in der Regel nicht auf den einen 
(bzw. die beiden) Hectocotylus (.i) beschränkt, sondern in ge
ringerem Grade auch den übrigen Tentakelkranz ergreift. Auch 
bei den' ~ solcher Arten, die nur einen Hectocotylus besitzen, 
kann der diesem entsprechende Arm gegenüber 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 illecebro8us LEs. und coindeti VERANY: hier war 
seit langem bekannt, daß entweder der rechte oder der linke 
Ventralarm hectocotylisiert sein kann, nach den Angaben 
PFEFFERS279 nahm man weiter an, daß bei den mediterranen 
Arten der Gattung es regelmäßig der rechte ist, der diese sexuelle 
Modifikation zeigt, daß hingegen bei den außermediterranen 
coindeti- und den westatlantischen illecebro8us-Ö' entweder der 
linke oder der rechte Baucharm hectocotylisiert ist, beide in 
etwa gleicher Häufigkeit oder scheinbar der linke häufiger als 
der rechte. Dem widerspricht aber der Bericht NAEFs278 von 
50 in Neapel gefangenen Stücken, von denen 26 den linken, 24 den 
rechten Ventralarm umgebildet hatten, so daß vermutlich
gewisse lokale Schwankungen zugegeben - beide Arten razemisch 
sein dürften * . 

In vielen Familien verhalten sich bezüglich der Hectocotyli
sation alle Arten gleich, doch gibt es auch wesentliche Aus
nahmen278, 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, außerdem gehören hierzu noch die Gattungen 

* PFEFFERS Schlüsse beruhten auf nur kleinem Material. 

Ludwig, Rechts·Links·Problem. 13 
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Heteroteuthis und Stepharwteuthis; bei ersterem fungieren als 
Samenüberträger die proximal miteinander verschmolzenen ersten 
und zweiten Arme der rechten, bei letzterem die gleichen Arme 
der linken Seite. Im übrigen gibt die folgende Tabelle eine Über
sicht, welche Arme von der Hectocotylisation betroffen sein 
können (nach GRIMPE in den Tabulae biologicae): 

Links 
Links oder Rechts Beiderseits 

rechts 

Dorsalarm Mehrzahl der H istioteuthidae 
(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 lllex Einige Oegopsida 1 diosepius, N ae/i-
arm (Sepia, Loligo (Oego- dium, Toda-

(4. Arm) usw.) pside) ropsis usw.; 
SpiruJa; (ll-

lex*) 
s. Text Stephanoteuthis H eteroteuthis 

Inverse Exemplare einzelner Arten &ind - von der razemischen 
Gattung Illex abgesehen - noch nicht beschrieben; dagegen kennt 
man 3 Fälle (Eledone cirrhosa272, Illex coindeti274, Octopus 281 ), 

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 übrigen legen alle bisherigen Befunde an Illex den Verdacht 
nahe, daß bei dieser Gattung die Fähigkeit zu Jl:Qmpensatorischer 
Regulation vorhanden sein könnte (§ 46). 

Nach GRIMPE 274 ist es nicht unwahrscheinlich, daß zwischen der Um
bildung eines Armes zum Hectocotylus und den Reduktionen im weiblichen 
Genitalsystem Beziehungen bestehen. Bei lllex 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
schlechtsöffnung angeheftet (niemals aber beiderseits), und GRIMPE vermutet, 

* Als Anomalie. 
*'" Das Vas deferens war stets nur einseitig entwickelt. - Die Häufig

keit dieses Vorkommnisses schätzt ROBsoN auf I: 5000. 
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daß ersteres der Fall ist, wenn ein links-, letzteres, wenn ein rechtsarmiges 
c! das ~ begattet hat. Da, sowie die Spermatophorenwand sich aufgelöst 
hat, die weibliche Mantelhöhle gänzlich mit Spermatozoen erfüllt ist, diese 
also zu beiden Oviduktöffnungen Zutritt haben, so ist es hier (wie bei 
allen Formen mit paarigen Eileitern) gleichgültig, wo der Hectocotylus ent
wickelt ist - daher die große Variabilität in diesen Gruppen. Bei den For
men mit nur linksseitigem Ovidukt hingegen soll die richtige Placierung 
nach GRIMPE nur durch linksarmige c! möglich sein, also müßten hier überall 
die c! links (oder links und rechts) einen Hectocotylus besitzen. Im all
gemeinen stimmt dies mit den Tatsachen überein, für viele Sepioliden (s.o.) 
aber würde es bedeuten, daß nicht der von NAEF als solcher bezeichnete, 
sondern ein anderer (der linke dorsale) Arm - auch wenn er weniger auf
fallend umgebildet ist - den Hectocotylus-Samenüberträger darstellt, 
während die übrigen Arme nur Begattungshilfs(Anklammerungs-)organe 
darstellten. Ist GRIMl'ES Ansicht richtig, so ist auch nur eine bestimmte 
Begattungsstellung möglich. 

d) Andere Asymmetrien. 

Viele Octopoda besitzen turbospirale Darmblindsäcke (links
gewunden bei Octopus). Auf gewisse Asymmetrien in der Haken
zahl der Arme hat GRIMPE 275 kürzlich hingewiesen. Oft asymme
trische Blutgefäßversorgung des Tintenbeutels. Asymmetrie des 
Eingeweide-Situs im allgemeinen. Asymmetrisch verteilte Leucht
organe 280. - Asymmetrie der Lobenlinien (ABEL). Radula2818• 

Konstant asymmetrische Paarungsstellungen (vgl. c und § 39; 
diese vielleicht die primäre Ursache der Reduktionen im Genital
system und der asymmetrischen Hectocotylisation 1). 

e) Zusammenfassende Tabelle. 

Schale: Planspiral; selten (polyphyletisch) turbospiral (in 
Anpassung an Kriechen 1), 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 rudimentär bei Nautilus. 

Hectocotylus: Ein- oder beidseitig an einem für die betr. 
Art charakteristischem Armpaar. Wenn einseitig, gruppen
inkonstant links oder rechts, Arten monostroph (stark-extrem 1), 
nur IUex razemisch. Kompensatorische Regeneration 1 Beid
seitige Hectocotylisation bei regulär 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 (Tausendfüßer und 

Insekten) ein außerordentlich formenreicher Tierstamm, dessen 
einzelne Vertreter sich, in Anpassung an bestimmte Lebens
bedingungen, zum Teil aus bisher noch nicht erläuterbaren 
Gründen, auch gestaltlich sehr verschieden diHerenziert haben, 
und so wird man vielleicht innerhalb jeder größeren systematischen 
Einheit der Krebse Formen mit sekundären Asymmetrien, vor 
allem mit Rückbildung eines Organes einer Seite, antreffen. 
Daneben gibt es drei Asymmetrien, die ganzen Gruppen gemein
sam sind und die vom Standpunkte des allgemeinen RL-Problems 
großes Interesse beanspruchen, wenn sie auch bisher noch weitaus 
ungenügend untersucht sind: die asymmetrischen Sexual
charaktere der freilebenden Copepoden, die Hetero
chelie (Ungleichscherigkeit) der höheren Krebse (Deca
poden) und die sekundäre Krümmung des Hinterleibes bei den 
Einsiedler kre bsen (Paguriden). Diese Asymmetrien behandeln 
nacheinander die drei folgenden Abschnitte, ein vierter bringt 
eine Zusammenstellung der wichtigsten übrigen Asymmetrien, 
die bei Krebsen bekanntgeworden sinn 

a) Die Asymmetrien der freilebenden Copepoden284,290. 

Diese Asymmetrien betreffen fast ausschließlich die Genital
organe und die übrigen Sexualcharaktere des männlichen Ge
schlechts sowie bisweilen eine Reihe zusätzlicher Merkmale, die, 
weil sie auch geschlechtsbegrenzt sind, als tertiäre Sexualcharaktere 
gewertet werden müssen. 

Die auffallendsten Bildungen der c! sind die vorderen Antennen, 
die bei einem Teil der Arten zu genikulierenden U mklammerungs
organen geworden sind (Greifantennen). Bei den Calanoida 
sind die drei in der folgenden Tabelle angeführten Möglichkeiten 
verwirklicht, auf dieser Unterscheidung beruht die Auf teilung 
der ganzen Gruppe in die drei genannten Tribus, deren jeder 
eine natürliche Einheit darstellt: denn die Gestalt der Antennen 
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Unterordnung 

Calanoida 
(= Gymnoplea) 

Podoplea 

Tribus 1. Antennen 

Isokerandrla in heiden Geschlechtern gleich 

Amphascandria <3 =F ,?, die heiden Antennen der <3 
einander gleich, zu Spürorganen 
umgebildet 

Heterarthrandria <3 =F ,?, eine A. des <3 gleich der des ,?, 
die andere zu Greifantenne um
gebildet 

Ampharthrandria <3 =F ,?, heide A. der <3 einander gleich, 
zu Greifantennen umgebildet 

ist nicht das einzige, sondern nur ein besonders auffälliges von 
vielen Merkmalen, in denen sich diese drei Tribus voneinander 
unterscheiden. Als scheinbare Ausnahme ist die Gattung Bathy
calanus G. O. SARS anzumerken, die den unzweifelhaften Typus 
einer Amphascandria-Art aufweist, jedoch im männlichen Ge
schlecht eine Greifantenne vom Heterarthrandria-Bau besitzt. -
Außer den heterarthrandrischen Calanoiden gibt es keine Cope
poden mit einseitiger Greifantenne mehr, wohl aber besitzen die 
Ampharthrandria (s. Tabelle), der weitaus artenreichste Tribus 
der alle übrigen freilebenden Copepoden umfassenden Podopleen, 
im männlichen Geschlecht beiderseits Antennen, die zu Um
klammerungsorganen geworden sind. 

Eine zweite Asymmetrie betrifft die männlichen Ge
schlechtsorgane. Die Hoden sind entweder paarig oder, wenn 
unpaarig, durch Verschmelzung paariger Hälften entstanden, 
das Vas deferens indessen ist bei allen Calanoiden und einem Teil 
der Podopleen nur auf der einen Seite vorhanden, auf der anderen 
rückgebildet. Da das verbleibende Vas deferens stets an der 
seiner Lage entsprechenden Körperseite (im Segment des 5. Bein
paares) nach außen mündet, liegt auch die Geschlechtsöffnung in 
diesen Fällen asymmetrisch, entweder links oder rechts. 

Asymmetrisch ist drittens in den Fällen, wo es vorhanden 
ist, das 5. Beinpaar, das dann in den Dienst der Spermaüber
tragung getreten ist. Bei den Ampharthrandria-O', die ihre ~ bei 
der Begattung dauernd mit den beiden Greifantennen umklammert 
halten (s. Tabelle i. d. Zusammenfassung), sowie den Isokerandria-
0', die zum gleichen Zweck die zu Klammerorganen umgebildeten 
zweiten Maxillipede* benützen, ist das 5. Beinpaar rudimentär. 

* = Morphologisch 1. Thoracalheinpaar. 
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Bei den zwei restlichen Gruppen (Amphascandria und Heter. 
arthrandria) ist es im Prinzip so, daß das eine Bein des 5. Paares 
zum Festhalten des ~ während der Copula dient, das andere zur 
Übertragung und Anheftung der Spermatophore - die Asymmetrie 
ist dann stets eine Folge dieser Arbeitsteilung. (Die Amphas. 
candria.d', die lediglich Spürantennen besitzen, erhaschen sich 
das ~ mit dem einen Bein des 5. Paares und halten es damit 
fest; die Heterarthrandia.c3' benutzen ihre Greifantenne nur zum 
Einfangen der ~, umklammern sie so lange, bis sie der Copula 
keinen Widerstand mehr entgegensetzen, dann tritt die Greif. 
antenne gänzlich außer Funktion und wird durch das Greifbein 
des 5. Paares abgelöst.) 

Asymmetrien treten schließlich auf als einsei ti ge Aus. 
wüchse des Genitalsegmentes und können weiter auch auf 
andere Teile des Körpers übergreifen, auch auf Stellen, die 
von der Genitalregion weit entfernt liegen. So ist bei 
Diaptomus incongruens, Candacia norvegica, Anomalocera Patersoni 
auch das dem Genitalsegment vorangehende Thoraxsegment 
asymmetrisch gebaut, bei Calocalanus plumulosus und Hetero· 
chaeta hat die Asymmetrie auch auf die Furca übergegriffen, 
Pleuromamma besitzt einen asymmetrischen Pigmentknopf usf. 
Unabhängig von den Genitalasymmetrien sind diejenigen einiger 
Ascidien bewohnender Podopleen (Botryllophilus, Bonierilla ar· 
cuata), Formen, die an der Grenze zwischen freilebend und para. 
sitisch stehen und bei denen die linken Extremitäten noch den 
Schwimmfußtypus zeigen, während die rechten mehr den Cha. 
rakter von Kratz· und Stemmorganen angenommen haben. 

Was die Verteilung von Rechts und Links betrifft, so 
zeigt sich zunächst, daß - mit gewissen Ausnahmen - alle diese 
Asymmetrien miteinander gekoppelt sind, und zwar derartig, daß 

Geschlechts· Greif· Auswuchse Greifbein Sperma· 

offmmg antenne am Genital· des 5. Paares überträger Beispiel 
segment des 5. Paares 

I L R R R L Diaptomu8 
Il R L L L R Temora 

I den regulären und II den inversen Typus darstellt. In der 
Mehrzahl der Fälle ist also das linke Vas deferens erhalten, das 
dann auch linksseitig ausmündet. Außer Pleuromamma indica 
(s. Nachtrag) sind alle Arten monostroph; Inversionen sind 
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zwar bereits beobachtet, aber noch nicht beschrieben, ihre 
Existenz ist ja wegen des häufigen Vorkommens inverser Arten 
sowie eines als Inversion anzusprechenden Befundes bei ~ (s. u.) 
sehr wahrscheinlich. Die Verteilung von Links und Rechts. 
innerhalb der Gesamtheit der freilebenden Copepoden ist in
konstant (verzweigt), es gibt L- und R-Arten innerhalb derselben 
Gattung, es gibt Untergruppen, die nur R-, nur L-, haupt
sächlich L- oder R- und L-Arten etwa gleich häufig nebeneinander 
enthalten. 

Die einseitigen Greifantennen der Heterarthrandria-J sind 
stets an der Seite ausgebildet, die der Geschlechtsöffnung gegen
überliegt ("gekreuzte Asymmetrie"); befinden sich Aus
wüchse am Genitalsegment, so liegen diese gleichfalls an der der 
Geschlechtsöffnung abgekehrten Seite (Diaptomus-Arten, Anoma
locera Patersoni, Epischura u. a., Pontellinae). Beim 5. Beinpaar 
aber liegen die Verhältnisse nicht so einfach. Zwar scheint sich 
die Mehrzahl der Formen dem obigen Schema (I, 11) einzuordnen, 
jedoch existieren unzweifelhaft Arten, bei denen das inverse 
Bein Greiforgan ist, z. B. Lucicutia (= Leuckartia CLAus) und 
H eterochaeta : 

(bei/antenne L, Geschlechtsä/tnung R, (beilbein (beweglicher 
Haken) R. 

Ob in allen diesen Fällen, wo das rechte statt des linken 
5. Beines Greiforgan ist, auch das linke statt des rechten die 
Spermatophoren überträgt, ist unbekannt, denn Beobachtungen 
des Copulationsvorganges liegen nur von äußerst wenigen Arten 
vor, man ist allein auf Rückschlüsse aus morphologischen Be
funden angewiesen, hier aber zeigt sich eine reichliche Mannig
faltigkeit: zwar läßt sich meist mit Sicherheit sagen, welches 
Bein ein Greiforgan darstellen muß, über die Funktion des anderen 
Beines aber läßt sich nicht selten keine Klarheit gewinnen. Nun 
ist im Rahmen des allgemeinen RL-Problems eine wichtige Frage, 
ob, wenn bei einer Art verschiedene Asymmetrien gleichzeitig 
ausgeprägt sind, diese unabhängig voneinander invertieren 
können (§ 48). Man hätte hierfür einen Beweis, wenn sowohl 
dort, wo die Greifantenne rechts und die Geschlechtsöffnung 
links liegt, wie dort, wo das Umgekehrte der Fall ist, bald das 
rechte 5. Bein als Greiforgan und das linke als Spermatophoren-

• "L-Art" = bei der das linke Vas deferens erhalten ist. 
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zange ausgebildet wäre, bald umgekehrt und wenn dabei das 
Beinpaar der ersten spiegelbildlich zu dem der zweiten Gruppe 
wäre. So ist es aber nicht. Bei den verschiedenen Arten mit 
rechtem Greifbein ist das 5. Fußpaar nicht stets nach dem gleichen 
Schema gebltut, das Greifbein ist bald haken-, bald sichel- oder 
zangenförmig, oft scheinen beide Beine des 5. Paares Greif
funktion zu besitzen und nur selten sind die Fälle, wo zu einer 
Art mit linkem sich eine solche mit rechtem Greifbein angeben 
läßt, wo zugleich das ganze 5. Bein der einen Art das Spiegelbild 
desjenigen der anderen Art darstellt. So kann man auf die Frage 
nach der Unabhängigkeit dieser Merkmale nur so viel sagen, 
daß das 5. Fußpaar an der absoluten Koppelung der 
übrigen Sexualcharaktere nicht teilnimmt, daß es nicht 
bloß in Form zweier spiegelbildlichen Typen entwickelt ist, 
sondern im Gegensatz zu den anderen Geschlechtsmerkmalen 
eine auffallende Variabilität aufweist, die präzise Aussagen vor
erst unmöglich macht. 

Die restlichen geschlechtsbegrenzten Asymmetrien sind nur 
einem geringen Teil der Arten eigen und nehmen, soweit bis jetzt 
bekannt, an der Koppelung mit den ander~m Sexualcharakteren* 
teil. Dieses gilt für die Symmetriestörungen im letzten Thoracal
segment, für die asymmetrische Furka (linker Ast enorm ver
längert, wenn Geschlechtsöffnung rechts) und ebenso für den 
Pigmentknopf der Pleuromamma-Arte"4 abdominalis und gracilis, 
die zueinander fast absolute Spiegelbilder darstellen 290: 

Greifantenne . . . 
Geschlechtsöffnung 
5. Beinpaar . . . . 
Pigmentknopf (1. Thorakalsegment) . 
Umbildungen der 2. Endopoditen*oIl 

abdomlnalis 

R 
L 

gracilis 

L 
R 

zueinander spiegelbildlich 

t I : 

Die eine Form ist also offenbar durch genotypische Totalinversion 
aus der anderen hervorgegangen, hinterher erst haben sich die 
Artunterschiede eingestellt. Über die amphidrome P. indica und 
andere P.-Arten vergl. Nachtrag (nach § 50). 

Von Interesse ist, daß einige der männlichen Sexualcharaktere 
bzw. der mit diesen gekoppelten Asymmetrien auch auf die ~ 

* 5. Fußpaar ausgenommen. ** In weiblicher Richtung. 



Die Asymmetrien der freilebenden Copepoden. 201 

übergetreten sind: So besitzen die ~ der heterarthrandrischen 
Arietellidae ungleich lange Antennen, die Pleurorrw,mma-~ be
sitzen den Pigmentknopf genau so wie die ~, und als wesentlich 
ist anzumerken, daß man unter den abdominali8-~ (selten) solche 
mit rechtem statt linkem Pigmentknopf gefunden hat. Da die 
übrigen Asymmetrien den ~ fehlen, könnte man vermuten, daß 
die Inversion dieses einzigen Merkmales "leichter möglich" und 
daher häufiger ist als eine solche des gesamten Asymmetrie
komplexes der~. - Für eine Candacia-Art wird angegeben, daß 
im Gegensatz zu den mit rechter Greifantenne versehenen ~, 
die daher auch rechts am Genitalsegment einen Auswuchs 
besitzen, bei den ~ sich dieser Auswuchs auf der linken Körper
seite befinden soll. Auch die sexuell noch undifferenzierten 
Larven können bereits Asymmetrien aufweisen, die auf die des 
fertigen Tieres hindeuten ("prospektive Asymmetrie": un
symmetrische Furka der Pontelliden-Metanauplien). 

Schließlich wäre noch die Frage zu erörtern, welche der männ
lichen Asymmetrien als die ursprüngliche zu bezeichnen ist, eine 
Frage, die eng mit der zusammenhängt, ob man die paarigen 
Greüantennen (Ampharthrandria) oder die einseitigen (Heter
arthrandria) als primär erachtet. Nach allem, was man über 
RL-Merkmale weiß, ist das letztere als wahrscheinlich anzusehen: 
offenbar waren anfangs die Antennen der ~ und ~ einander gleich; 
traten dann im Laufe der Phylogenie einseitige Greifantennen 
auf, so ist ein Verdoppeln leicht vorstellbar (§ 46)*. Bildeten sich 
aber die beiden Antennen zu Greiforganen um, so ist es zwar 
leicht zu denken, daß eine von beiden verschwindet, nicht aber, 
daß sie auf den ursprünglichen ~-ähnlichen Ausbildungsgrad 
zurücksinkt. Das Primäre dürfte jedenfalls eine asymme
trische Kopulationsstellung gewesen sein, die, mehr oder 
weniger parallel miteinander, eine Umbildung des Genital
segmentes, des 5. Fußpaares und der betreffenden Antenne mit 

... Dies ist nicht so zu verstehen, als ob die Ampharthrandria direkt aus 
den Heterarthrandrien entstanden sein müßten; vielmehr wird sich inner
halb eines Teiles der Isokerandria-ähnlichen Urformen unter gleichzeitiger 
Umbildung einer Antenne eine asymmetrische Paarungs stellung heraus
gebildet haben. Diese aBymmetrischen Anlagen wurden von den beiden 
divergierenden Zweigen Ur-Heterarthrandria und Ur-Ampharthrandria 
übernommen und innerhalb dieser letzten trat Verdoppelung der Greif
antenne ein. 



202 Crusta.cea. Krebse. 

sich brachte und die schließlich die eine Geschlechtsöffnung samt 
Vas deferens sich rückbilden ließ. Trat bei solchen Formen 
dann einmal auf dem von Analogien her bekannten Wege (§ 46) 
eine Verdoppelung der Greifantennen ein, so entstanden Formen 
vom Typus der Harpacticiden (ampharthrandrisch, nur ein 
Samenleiter)· . 

b) Die Heterochelie der höheren Krebse. 
Die Mehrzahl der höheren Krebse ist durch den Besitz von 

Scheren an einem oder mehreren der zur Lokomotion dienenden 
Beinpaare des Thorax ausgezeichnet. Sind mehrere scheren. 
tragende Beinpaare vorhanden, so ist gewöhnlich das erste mit 
besonders großen und differenzierten Scheren versehen, und an 
diesem Paare sowie an dem solcher Formen, die nur ein einziges 
besitzen, können Unterschiede in Größe und Gestalt zwischen 
linker und rechter Schere auftreten. Diese Erscheinung hat 
PRzmRAM297 als Heterochelie bezeichnet und sie der Homoio· 
chelie (Gleichscherigkeit) gegenübergestellt. 

Die Verteilung von Rechts und Links zeigt eine ungewöhnliche 
Mannigfaltigkeit, die noch verstärkt wird dadurch, daß Unter. 
schiede zwischen den Geschlechtern auftreten können. Ur. 
sprünglich sind offenbar diejenigen Formen, bei denen &' und ~ 
homoiochel und die Scheren beider Geschlechter einander gleich 
sind. Nur selten ist ein anderer Fall von Homoiochelie, wo die 
beiden Scheren der &' bzw. der ~ einander gleich, die beider Ge· 
schlechter aber voneinander verschieden sind··. Bei der Hetero
chelie sind drei grundsätzliche Fälle zu unterscheiden: 

1. ~ hom., -S het. 2. ~ und &' het. 3. ~ het., &' homo 

Im ersten, ziemlich häufigen Fall stellt die eine Schere des &' ein 
sekundäres Geschlechtsmerkmal (Kampf., Winkorgan) dar, die 
andere verbleibt auf dem indifferenten, ~.gleichen Zustand. Im 
zweiten, gleichfalls häufigen Fall hat sich dieser Charakter auch 
auf die ~ übertragen, doch ist nicht selten die Heterochelie hier 
geringer ausgeprägt als bei den &,. Der dritte, seltene Fall schließ. 
lich stellt nicht eine Umkehr des ersten dar, sondern ist offenbar 
aus dem zweiten entstanden, indem auch die kleinere Schere 

* Siehe vorige Fußnote. 
** Analog zu den Verhältnissen bei den Greifantennen der Copepoden. 
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des 0' zu einer "Kampfschere" wurde, so daß nur die eine des ~ 
auf dem ursprünglichen Zustand verblieb. - Im Falle 1 können 
gelegentlich als Ausnahme auch heterochele ~ auftreten. 

Was die Ausbildung des ungleichen Scherenpaares anbetrifft, 
so ist entweder nur ein Größenunterschied vorhanden: die eine 
Schere ist klein und undifferenziert, die andere zu einer Waffe 
geworden, und es ist in diesen Fällen leicht vorstellbar, daß aus 
gewissen Ursachen auch die andere Schere nachträglich diese 
besondere Gestalt annehmen kann. In den übrigen Fällen ist 
zunächst ein Formunterschied vorhanden, man unterscheidet eine 
zahnarme, kräftige Kampf- oder Knackschere (K-Schere) und 
eine zierlicher gebaute, muskelärmere Zähnchen-, Zwick- oder 
Freßschere (Z-Schere), und bei Größenunterschieden ist stets die 
K-Schere mächtiger als die Z-Schere entwickelt. Man bezeichnet ein 
Individuum als dexiochir, wenn die rechte Schere größer oder 
wenn sie eine K-Schere ist, als laeochir in den übrigen Fällen. 

Nach der Verteilung von Rechts und Links lassen sich 
innerhalb der Arten alle Übergänge zwischen stark monostroph, 
schwach monostroph, amphidrom-nichtrazemisch bis razemisch 
feststellen, sowohl in den Fällen, wo nur die 0', wie dort, wo 
beide Geschlechter heterochel sind. Daneben werden selten Tiere 
mit 2 kleinen bzw. 2 Z-Scheren, und noch seltener solche mit 
2 K-Scheren beobachtet. 

Über die RL-Verteilung innerhalb der Gesamtheit der höheren 
Krebse läßt sich zunächst feststellen, daß die ursprünglichen 
Formen - wofür auch die phylogenetischen Befunde sprechen 297 

- homoiochel sind, ebenso in der Regel die an der Wurzel eines 
Stammbaumastes stehenden Arten. Die Heterochelie häuft 
sich bei den höheren Gruppen, und zwar tritt sie zu
nächst in razemischer und erst in den am weitesten 
von der Wurzel entfernten Familien vorwiegend in 
monostropher Form auf. Die folgende, nach PRZIBRAM297 

zusammengeRtelIte Tabelle gibt eine Übersicht (S. 204 u. 205). 

Über die in der letzten Zeile dieser Tabelle aufgeführten Brachy
rhyncha seien folgende Einzelheiten angemerkt: 

Brachyrhyncha: Außerordentlich variabel. Homoiochele und hete
rocheIe (dexio-, laeochire und amphidrome Untergruppen). Monostrophe 
und amphidrome Gattungen. Stark und schwach monostrophe, amphi
drome und razemische Arten. Heterochelie nur bei ~ oder bei ~ und 'i?; 
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Unterschiede häufiger der Form (KZ) als der Größe nach. Im Durchschnitt 
rechts weitaus bevorzugt. Beispiele: 

Portunidae: PortUll/U8 depurator: 147 R: 12 L 
Verschiedene P.-Arten: 60 Kr: 5 K 1 (: 3 k1 : 2 ZZ) 
Scylla 8errata FORsK.: 32 Kr: 10 K1 : 3 ZZ 
GarcinU8 maenaB: 109 Kr: 17 K1 

Gancridae: Meist horn.; von Gancer ist G. iocarpuB KLLR. razemisch. 
Xanthidae: Xantho rivulo8UB-~: 52 Kr: 6 K1 : 3 ZZ; ~ in der Regel horn. 

Gymo-Arten: 22 R: 12 L 
Eriphia 8pinifronBB87 : ~ 694 R : 255 L, ~ 544 R : 206 L 

(beide Male 73%: 27%), ferner einigeZZ und 3%0 kk. 
Potamonidae: ThelphU8a fluviatiliB: 53 Kr : 5 K 1 : 8 ZZ 

ParathelphUBa tridentata: 18 Kr: 35 K 1 

Ocypodidae: U ca (= Gela8imU8): ~ horn., ~ razemisch het.805 (pugilator
~ 932 R : 896 L, pugnax-~ 552 R : 578 L) 

Ocypoda: ~ und ~ razemisch het. 

Die Beurteilung der Heterochelie bei den einzelnen Arten wird 
dadurch oft wesentlich erschwert, daß alle diese Krebse verloren
gegangene Scheren ersetzen können, und dieses Regenerations
vermögen bietet zugleich die Erklärung, wieso man bei der 
Heterochelie die sonst so seltene amphidrom-nichtrazemische 
Verteilung so häufig findet. Verliert ein homoiocheles Tier eine 
Schere, so gewinnt es während der Regenerationsdauer ein hetero
cheles Aussehen, doch läßt sich ein solcher Fall leicht als re
generativ erkennen. Wesentlich schwieriger aber wird der Ent
scheid bei den heterochelen Krebsen, die die Fähigkeit der kom
pensatorischen Regeneration besitzen, d. h. bei denen nach 
Verlust der größeren Schere die bis dahin kleinere zur größeren 
wird, während auf der anderen Seite eine kleine Schere regeneriert. 
Hierbei ist insbesondere die Frage von Wichtigkeit, ob bei den 
vorwiegend dexiochiren bzw. laeochiren Formen alle Inversen, 
deren Prozentsatz (s.o.) oft fast 25% ausmacht, auf regenerative 
Scherenumkehr zurückgeführt werden dürfen oder ob zumindest 
ein Teil dieser Inversen "von Geburt an" invers war, eine Frage, 
die mit der nach der Ursache der häufigen amphidrom-nicht
razemischen Verteilung RIL bei diesen Krebsen identisch ist. 
Um hierauf eine Antwort geben zu können, muß man vorher 
in die bisherigen Befunde über experimentelle Scherenumkehr 
Einsicht nehmen. 

Experimentelle Scherenumkehr. Versuche in dieser 
Richtung wurden insbesondere von PRZIBRAM und T. H. MORGAN 
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unternommen und haben zu folgenden Ergebnissen geführt: 
1. Bei einer Reihe verschiedener heterocheler, sowohl razemischer 
(Alpheus) wie monostropher (Carcinus maenas) Krebsarten, die 
eine große und eine kleine Schere besitzen, führt Verlust der 
großen auf dem Wege kompensatorischer Regener::_tion zu einer 
Scherenumkehr298, indem im Laufe der sukzessiven Häutungen 
die kleinere die Gestalt der gröBeren annimmt. Dies gilt sowohl 
für lang- wie für kurzschwänzige Krebse, sowohl wenn das erste, 
wie wenn das zweite Beinpaar (Typton) heterochel ist. 2. Bei 
solchen erwachsenen heterochelen Krebsen, deren Heterochelie 
im wesentlichen in einer Formverschiedenheit (KZ) beider Scheren 
besteht, wird jede Schere direkt regeneriert (Hummer), wohl 
deshalb, weil eine nachträgliche Umbildung der Z- in die K-Schere 
kaum möglich ist. 3. Aber auch bei diesen Formen ist regenerative 
Scherenumkehr möglich, wenn sehr kleine (junge) Tiere ver
wendet werden (Hummer 288). Erscheinen diese drei Befunde 
durchaus plausibel, so stehen ihnen viertens diejenigen an Ein
siedlerkrebsen (Eupagurus) und Winkerkrabben (Uca-Gelasimus) 
gegenüber, wo bei den erwachsenen Tieren gleichfalls jede Schere 
direkt regeneriert wird, obwohl eine bedeutende Größendifferenz 
bei der Scheren vorhanden ist und eine nachträgliche Umwandlung 
der kleineren in die Gestalt der größeren durchaus möglich er
scheint. Auch hier liefern die Befunde an Jungtieren Aufklärung. 
MORGAN293 fand bei Uca neben gleichscherigen jungen ~ dreierlei 
Sorten junger Ö': solche mit zwei kleinen, solche mit einer größeren 
und einer kleineren (razemisch) und (selten) solche mit zwei 
größeren Scheren. Die heterochelen der zweiten Gruppe regene
rieren bereits direkt, bei der ersten Gruppe - und das sind nach 
einer weiteren Mitteilung MORGANs 294 die jüngsten aller Ö' -
aber entwickelt sich nach Abschneiden der linken die rechte zur 
später größeren Schere, und umgekehrt. 

Man darf nun aber nicht annehmen, daß alle erwachsenen 
Winker-Ö' ihre Heterochelie dem Umstande verdanken, daß sie 
einmal eine Schere verloren haben, vielmehr lassen sich diese 
anscheinend abweichenden Befunde an Uca* ungezwungen mit 
denen über Scherenumkehr durch eine einheitliche Theorie er
klären. Wir nehmen in Analogie zu den Ergebnissen bei Röhren
würmern, Seeigellarven, Ascaris, Schnecken usw. an, daß - in 

* Bzw. der Paguriden, wo Versuche an Jungtieren fehlen s. w. u. 
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unserer vorläufigen Terminologie (Weiteres s. § 46) - bei hetero
chelen Krebsen jede der beiden Scherenanlagen in sich "Anlagen" 
zur +- und - -Schere besitzt, daß aber in der einen die +-, 
in der anderen die - -Struktur nur latent vorhanden ist, weil 
die aktive +-Struktur in der einen die +-Struktur in der anderen 
hemmt, so daß diese zur - -Struktur verurteilt ist. (Welche Seite 
von vornherein zur +-Schere bestimmt ist, d. h. die aktive 
+-Struktur enthält, ist bei den monostrophen Formen erblich 
festgelegt, wird bei den razemischen irgendwann während der 
frühesten Entwicklung entschieden). Geht nun die +-Schere oder 
die zur +-Schere bestimmte Schere verloren, so fällt deren hem
mender Einfluß auf die +-Struktur der anderen Seite weg, in 
dieser wird jetzt die +-Struktur aktiv und gibt hier zur Bildung 
einer +-Schere Anlaß, noch bevor die andere Seite sich "erholt" 
hat. Jetzt wird diese durch die Gegenseite gehemmt und die 
Scherenumkehr ist vollzogen. Selten mag es vorkommen, daß 
die frühere +-Struktur sich schnell "erholt" oder daß die Um
bildung der kleinen in die große Schere sich verzögert; dann - und 
ebenso nach Totalexstirpation beider Scheren - werden mehr 
oder weniger von vornherein beide Seiten, "gleichstark", mit
einander rivalisieren, es werden Tiere mit zwei gleichen Scheren 
entstehen - ein Schluß, der wiederum nach analogen Befunden 
bei Röhrenwürmern und Stachelhäuterlarven berechtigt erscheint. 

Nun hatte bereits PRZIBRAM beobachtet, daß sich bei den 
Krebsen, die Scherenumkehr zeigen, diese immer langsamer 
bzw. gar nicht mehr vollzieht wenn die Tiere, sehr alt werden. 
Bei einem gewissen Lebensalter wären also die Seiten endgültig 
determiniert. Dieses Grenzalter wird von einigen Krebsen, z. B. 
Alpheu8, erst sehr spät, vielleicht überhaupt nicht erreicht, beim 
Hummer schon relativ frühzeitig und bei Uca fällt es in jenes 
jugendliche Stadium, in dem noch Gleichscherigkeit herrscht -
denn alle heterochelen Krebse sind in der frühesten Jugend 
homoiochel. Auch diese Determinierung läßt sich mit unserer 
Hypothese interpretieren (s. § 46), man hat sich vorzustellen, 
daß im Laufe des Wachstums die manifeste Linksstruktur all
mählich auf die L-Struktur der Gegen- (wie auf die R-Struktur 
der gleichen) Seite einen gleich stark hemmenden Einfluß erlangt, 
wie ein solcher in umgekehrter Weise von der manifesten R-Struk
tur der Gegenseite ausgeht. Man muß solches sogar annehmen, 
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da bei Oarcinus z. B. nach Wegnahme der Z- die K-Schere der 
anderen Seite hypertrophiert. 

Daß tatsächlich in der Z-Schere latent die Anlage der Gegen
schere vorhanden ist, geht auch daraus hervor, daß bei Scheren
umkehr alle individuellen Eigentümlichkeiten der verlorenen 
K-Schere im Regenerat der Gegenseite wieder auftreten. über 
die Erscheinung der Bruchdreifachbildung vgl. §46. 

Da es sich bei der Scherigkeit um ein echtes RL-Merkmal 
handelt, muß man in Hinblick auf die Befunde an anderen Tier· 
gruppen (Ascaris, Schnecken, Seeigellarven) annehmen, daß durch 
schädigende Einflüsse während der ersten Entwicklungsstadien 
die beiden manifesten Strukturen (z. B. die +-Struktur in der 
linken und die - -Struktur in der rechten Seite) geschwächt 
werden, daß dafür die gegenteiligen Strukturen aktiv werden, 
so daß phänotypische Inverse entstehen. Man wird also 
nicht alle Inversen der dexio- bzw. laeochiren Arten 
als durch regenerative Umkehr entstanden zu denken 
haben, sondern unter diesen Inversen wird sich ein 
Teil befinden, der seit frühester Jugend phänotypisch 
invers war, ohne jemals eine Schere verloren zu haben. Der 
hohe Prozentsatz Inverser (bis 25%) bei einigen Arten ist vielleicht 
als Summe solcher phänotypischer und regenerativer Inverser 
zu er klären * . 

Auf einige Einzelheiten hat PRZffiRAM hingewiesen: Nervendurch· 
schneidung hat keinen Einfluß auf die Scherenumkebr als höchstens Ver
zögerung. Die Z- ist gegenüber der K-Schere aus vielen Gründen als phylo
genetisch älter anzusehen (u. a.: die entstehende K·Schere durchläuft stets 
ein Z·Stadium). So treten bei direkt regenerierenden Krebsen nach Ver
lust der K-Schere vorübergehend ZZ·Stadien auf. - Die monostrophen 
Arten entstanden aus homoiochelen, nicht aus razemischen (vgl. § 47). 

Die Paguriden (Einsiedlerkrebse) sind laeo- oder dexiochir, 
stets aber stark monostroph. Sie regenerieren direkt; Versuche 
an jungen Tieren fehlen zwar, doch ist auch hier eine Scheren
umkehr unwahrscheinlich, da nur ein einziges Mal berichtet wird, 
daß ein inverses Tier gefunden wurde (vgl. Abschnitt c). Diese 
starke Monostrophie dürfte damit zusammenhängen, daß die 
Scherenasymmetr\e nur einen kleinen Teil der Gesamtasymmetrie 

* Andererseits laßt der bei<! und ~ so auffallend konstante Prozentsatz 
Inverser bei Eriphia auch eine andere Erklärung möglich erscheinen (men· 
delnde Vererbung?). 

T,lH]wig, Rprhts·J.ink.·Problcm. ]4 
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des Körpers bildet. Nach Verlust einer Schere tritt, da die übrigen 
Asymmetrien bestehen bleiben, keine Störung in der Aktivität 
bzw. Latenz der beiderseitigen Strukturen ein. 

Zusammenfassung am Ende des Paragraphen. 

c} Die Asymmetrie der Einsiedlerkrebse. 

Die primitivste Familie unter den Paguridea, die Potamocke
lidae, sind noch völlig symmetrisch und leben frei. Die eigent
lichen Paguriden (+ Ooenobitiden) besitzen ein weiches, asymme
trisches, dem Aufenthalt in einem Schneckengehäuse angepaßtes 
Abdomen, und im Laufe der Phylogenie hat diese Asymmetrie 
teilweise auch auf den übrigen Körper übergegriffen (Vas deferens 
oft nur linksseitig usf.). 

Die Pleopoden (Abdominalbeine) sind bei einigen Paguriden 
noch beiderseits vorhanden, wenn auch asymmetrisch; bei den 
höheren sind diejenigen der rechten, der Columella des Schnecken
hauses anliegenden Seite verlorengegangen. 

Die höchstentwickelten Einsiedlerkrebse, die Litkodiden, haben 
das Bewohnen von Schneckenhäusern aufgegeben, die Asymmetrie 
der Beine aber beibehalten. 

Alle Paguriden sind auf das Bewohnen rechtsgewundener 
Schneckengehäuse eingestellt. Nur ab und zu wird ein Exemplar 
in einer linksgewundenen Schale gefunden; über die Gestalt des 
Abdomens dieser Tiere ist nichts bekannt, doch dürfte sie kaum 
invers sein, da ja jedes Tier im Laufe des Wachstums mehrmals 
das Gehäuse wechselt und auch enthäuste Krebse die Asymmetrie 
beibehalten. Versuche, jungen, erstmals ein Gehäuse suchenden 
Paguriden nur Linksschalen vorzusetzen, fehlen bisher, doch 
dürfte eine Umstimmung ins Inverse (Beine einseitig!) kaum 
erzielt werden. 

Die Paguriden sind entweder homoiochel oder, wenn ungleich
scherig, stark monostroph; diese zerfallen in eine weitaus größere 
Gruppe dexio- und eine kleine laeochirer Arten (s. Tabelle S. 205). 
Scherigkeit und Abdominalasymmetrie sind ohne Zusammenhang. 
Beim rechtsscherigen Eupaguru8 prideauxi 285 sind alle Gliedmaßen 
des Vorderkörpers bis einschließlich des vorletzten Thorakal
beines rechts> links, von dort ab links> rechts bzw. die rechten 
Beine fehlen überhaupt: die durch die Scherigkeit bedingte 
Asymmetrie des Vorder- hat mit der des Hinterkörpers nichts zu 
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tun. Nur einmal wurde ein linksscheriges Exemplar des dexiochiren 
Pagurus insignis gefunden, das in einem linksgewundenen Gehäuse 
saß0297. Es sei dahingestellt, ob hier ein Zufall vorliegt. 

Interesse beansprucht schließlich der zu den Pagurinae ge
hörige homoiochele Paguropsis 283a, der, wiewohl zu den Pagurinae 
gehörig, nicht mehr in einem Schneckengehäuse lebt, sondern 
eine festgehaltene Aktinie über sein Hinterende stülpt. Er be
sitzt ein sekundär etwa symmetrisches Abdomen, die Pleopoden 
aber sitzen nicht, wie sonst, auf der linken, sondern bald auf der 
linken, bald auf der rechten Seite, die Art ist sekundär razemisch 
geworden. Da gerade bei diesem Krebs, der nicht mehr in 
Schneckenhäusern lebt, die KonE>tanz der Asymmetrie durch
brochen ist, wird man vielleicht annehmen dürfen, daß auch bei 
den anderen Arten ab und zu Inverse auftreten, die aber, weil 
sie für das Bewohnen von Schneckenhäusern ungeeignet sind, in 
frühester Jugend zugrunde gehen. 

d) Die übrigen Asymmetrien der Krebseo286. 
Euphyllopoda: Bei Chirocephalus grubei-r1 beiderseits nach innen 

spiral aufgerollte Kopfanhänge (bistroph: von oben re li-li re). Bisweilen 
Asymmetrien der 2. Antenne. 

Ostracoda: 2. Maxille desr1 meist asymmetrisch (Greiforgan). Schalen 
oft asymmetrisch infolge Schloßbildung (irreziprok) oder stärker asymme
trisch (Größe; rechts gespornt bei Cypridei8 usw.). Bei Halocypriden nur 
ein rechtsgelegener Penis, der beide Vasa deferentia aufnimmt (Paarungs
stellung !). Schraubige Spermien. 

Branchiura: Ovar nur einseitig vorhanden, bei der gleichen Art rechts 
oder links, und zwar, da von keinem Autor etwas Gegenteiliges angegeben 
wird, offenbar razemisch. Von den Ovidukten obliteriert der auf der Seite 
des Ovars liegende. 

Copepoda: Asymmetrien der freilebenden s. a. Paarungsstellung. Ab
domen von Tortanu8 (Heterarthrandria) um die Längsachse gedreht. Asym
metrischer -Körper vieler parasitischer Copepoden. 

Malacostraca allgemein: Mandibeln meist mit Zähnen ineinander
greifend, daher asymmetrisch (irreziprok) ; bisweilen ist die (bei vielen 
Gruppen vorhandene) Lacinia mobilis, ein beweglich gegen den Hauptteil ab· 
gegliedertes Plättchen, nur an einer Mandibel vorhanden. Bei Isopoden ist die 
Mandibelasymmetrie monostroph, uber die anderen Gruppen nichts bekannt. 

Mysidacea: Spiralige Endopoditen an den Pleopoden der Siriellinen 
(bistroph). 

Cumacea: Schraubige Windungen des Darms bei Platycurna holti. 
Amphipoda: Rechtes "MALPIGIDsches Gefäß" obliteriert bei Goplana. 
Isopoda: Parasitische Assel·~ (Bopyriden) meist asymmetrisch (Körper, 

Pereiopoden oft nur einseitig, innerer Bau). Diese Tiere schmarotzen in 

14* 
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der Kiemenhöhle anderer Krebse, und zwar sind 
die Parasiten der linken Kiemenhöhle nach rechts, 
die der rechten nach links gekrümmt. Spiral
falte im Darm von Phreatoicua. Ostien oft asym
metrisch. 

Euphausiacea: Schraubige Verdickungen 
der Borsten von N ematoacelia. 

Decapoda: s. bund c. - Asymmetrisches 
Kopulationsorgan der Pernaeopaia-(] am 1. Pereio
podenpaar. Die unpaare Arteria descendens ist 
morphologisch als rechter Ast der (medianen) 
Aorta posterior aufzufassen, umgreift den Darm 
rechts oder links, während sie ventralwärts zieht. 
Schraubige Vasa deferentia (bistroph). Asym
metrische Stridulationsorgane bei einigen hetero
chelen Formen 314 c. 

Stomatopoda: Von der Aorta cephalica 
entspringt bald links, bald rechts ein unpaarer 
Ast zum Frontalstachel. 

e) Zusammenfassende Tabelle. 
Copepoda: Asymmetrien der männ

lichen Sexualcharaktere (ausnahmsweise 
auch bei ~): 1. Einseitige Greifantennen 
(Heterarthrandria); 2. nur einseitiges Vas 
deferens und einseitige Geschlechtsöffnung 
(Calanoida und Harpacticidae unter den 
Podoplea); 3. asymmetrisches fünftes Bein
paar (Heterarthrandria und Amphascan
dria); 4. asymmetrische Auswüchse am 
Genitalsegment (Heterarthrandria); 5. son
stige meist geschlechtsbegrenzte Asym
metrien (Heterarthrandria). 

Sind mehrere Asymmetrien gleichzeitig 
ausgebildet (Heterarthrandria), so sind 1 2 
4 5 stets gekoppelt, 3 ist variabel. - Arten 
monostroph (Inversionen beobachtet), eine 
amphidrome Art. RL-Verteilung des Kom
plexes 1 2 4 5 und der Asymmetrie 3 
über die Gruppe inkonstant (verzweigt). -
Pleuromamma abdominale-es zu gracile-(S 
wie Bild zu Spiegelbild. - Das Primäre 
ist die asymmetrische Paarungsstellung. 
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Formen mit beiderseitigen Greifantennen sind vermutlich aus 
solchen mit einseitiger hervorgegangen. 

Heterochelie. Nur bei 3 oder bei 3 und ~, selten nur bei ~. 
Arten razemisch, amphidrom-nichtrazemisch, schwach bis extrem 
monostroph. Wenn monostroph, vorwiegend dexiochir. Ver
teilung über die Decapoda inkonstant (verzweigt): ursprüngliche 
Formen homoiochel, von den übrigen die primitiveren heterochel
razemisch, nur die abgeleitetsten Gruppen monostroph. 

Arten mit kompensatorischer (Scherenumkehr) oder direkter 
Regeneration: Wahrscheinlich besitzen (die total asymmetrischen 
Paguriden ausgenommen) alle Arten bis zu einem gewissen Grenz
alter, das bei einigen sehr früh, bei anderen sehr spät (nie1) 
erreicht wird, die Fähigkeit der Scherenumkehr. 

Die Inversen der monostrophen und amphidromen Arten sind 
vermutlich teils "von Geburt an" phänotypisch invers, teils durch 
Scherenumkehr entstanden. 

Einsiedler kre bse. Asymmetrie des Abdomens monostroph 
(Inversionen unbekannt), von der monostrophen Heterochelie 
(meist dexio-, seltener laeochir, nur eine Inversion bekannt) 
unabhängig. Regeneration stets direkt. - Paguropsis (homoio
chel, nicht mehr in Schneckenschale ) sekundär razemisch. 

Übrige Asymmetrien. - Paarungs stellungen. 

§ 22. Arachnoidea und Myriopoda. Spinnen und Tausendfüßer. 
Spinnen. Nur wenig Asymmetrien beschrieben. Das Chitin

rohr der als Spermaüberträger benutzten Taster des 3 ist oft 
unregelmäßig, häufig aber auch streng schraubig gekrümmt (z. B. 
3 Touren bei Segestria309 ; bistroph, re re -li li); dann besitzt auch 
die weibliche Bursa entsprechende Gestalt. Zur Kopula wird bei 
vielen Arten in der Regel nur ein Taster benutzt, doch liegen 
noch zu wenig Beobachtungen vor, um über eine etwaige Bevor
zugung einer Seite bei einem Individuum oder einer Art Aussagen 
machen zu können. - Oft schraubige Rezeptakelgänge. 

Diplopoda. Tracheen mit Spiralfaden (s. Insekta). Darm 
konstant asymmetrisch (N- oder S-förmig) gelagert. Paarungs
stellung. 

Chilopoda. Bei den Scolopendriden vereinigt sich die paarige 
Hoden- oder Ovaranlage distal zu einem unpaaren, sich weiter 
hinten wieder aufspaltenden Gang. Während der späteren Ent-



214 Insekta. 

wicklung verlagert sich der unpaare Teil in beiden Geschlechtern 
nach rechts und von den beiden ausleitenden Kanälen bleibt nur 
der rechte in Funktion, der linke wird zu einem funktionslosen 
Querkanal (arcus genitalis)310. 

§ 23. Insekta. 
Von den Insekten mit ihrer außerordentlichen Formenmannig

faltigkeit sind nur sehr wenige und meist nur nebensächliche 
Asymmetrien zu vermerken, die in der Regel nur einer Art oder 
einer kleinen systematischen Einheit zukommen. Allgemeiner 
verbreitet ist allein die asymmetrische Ruhestellung der Flügel. 

a) Asymmetrie der Flügelruhelage. Zirporgane 
der Flügel. 

Viele Insekten legen ihre Flügel in der Ruhe derart über
einander, daß sie sich teilweise oder fast ganz überdecken, so 
daß entweder der rechte oder der linke Vorderflügel zu oberst 
liegt. Solche Insekten sind außer den Wanzen, wo die Über
kreuzung ein Ordnungsmerkmal bedeutet, alle Orthopteren 
(Schaben und Schrecken), die Embien und Perliden, einige 
Neuropteren, viele Fliegen und Homopteren (Reblaus), einige 
Kleinschmetterlinge und Käfer (z. B. Xantholinini) , die Termiten 
und verschiedene Hymenopterenfamilien (z. B. Blattwespen). 

Die gegenseitige Ruhelage der Vorderflügel ist entweder 
individuell konstant oder nicht, und danach läßt sich folgende 
Reihe aufstellen312 : 

1. Die Flügel überdecken sich nur wenig, gleich oft wird im Mittel 
beim selben Individuum der rechte über den linken gelegt oder 
umgekehrt, oder beide liegen nebeneinander (z. B. viele Musciden). 

2. Die Flügel überkreuzen sich stets, doch liegt beim selben 
Individuum bald der linke und bald der rechte oben (z. B. ge
flügelte Ameisen). 

3. Ein Teil der Tiere ist rechtsflüglig (d. h. sie legen fast stets 
den rechten über den linken), ein anderer links-, der Rest beid
flüglig (Drosophila). 

4. Jedes Tier ist entweder rechts- oder linksflüglig, die Art 
ist razemisch. (Noch nicht beobachtet; Feldheuschrccken~) 

5. Die Art ist monostroph rechtsflüglig (z. B. Grillen) oder 
monostroph linksflüglig (z. B. Lallbhf'Hschrecken). Hierbei ist 
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die Flügligkeit meist nicht eine Eigenschaft einer einzelnen Art, 
sondern einer ganzen Familie oder Unterordnung. 

6. Die Art ist amphidrom-nichtrazemisch. Als einziges Bei
spiel ist die Feuerwanze (Pyrrhocoris apterus) anzuführen, wo das 
Verhältnis rechts oben: links oben zwischen exakt 3 : 1 bis 6 : I, 
je nach den Fundorten, variiert, wo sich die Linksflügler familien
weise gehäuft finden und Anzeichen für eine mendelnde Ver
erbung zwischen Rechts und Links vorhanden sind312. 

In welcher Weise sich die obengenannten Insekten auf diese 
6 Typen verteilen, läßt sich nicht sagen, da fast noch niemand 
dieser Frage sein Augenmerk zugewendet hat. Nur so viel steht 
fest, daß Konstanz der Flügellage im allgemeinen in solchen 
Gruppen anzutreffen ist, die nicht mehr fliegen (Wasserwanzen) 
oder bei denen sich zumindest die Oberflügel nicht mehr aktiv 
am Fluge beteiligen (Orthopteren)313. 

Innerhalb der monostrophen Arten trifft man in geringer 
Zahl (zu 2-3% bei Periplaneta americana) Individuen mit in
verser Lage der Oberflügel; Beobachtungen zeigen, daß nur ein 
Teil (I %) dieser Tiere wirklich invers ist, d. h. daß diese stets 
wieder die Flügel in inverser Weise zusammenlegen, während 
beim Rest die inverse Lage auf einer Zufälligkeit beim letzten 
Zusammenlegen* beruht und beim nächsten Mal wieder behoben 
wird312. Über inverse Arten s. u. (Heuschrecken). 

Sind Hinterflügel vorhanden, so braucht deren gegenseitige 
Lage nicht geregelt zu sein, auch wenn die der Vorderflügel eine 
konstante ist. Bei Schaben z. B. finden sich die Lagen** 

LRlr LRrl LIRr 
durcheinander, d. h. von den Hinterflügeln liegt bald der rechte 
über dem linken, bald umgekehrt, während der linke Vorderflügel 
stets zu oberst liegt. 

Konstanz der Flügellage führt leicht zu morpho
logischen Asymmetrien, besonders bei solchen Formen, die 
fast nie oder niemals mehr fliegen. Die leichten Grade von Asym
metrie werden sich erst bei genauerer Untersuchung feststellen 
bssen. Oft zeigen sich bereits mit bloßem Auge sichtbare kon
stante Unterschiede im Geäder oder im äußeren Umriß. Leicht 
ist die Asymmetrie dann zu erkennen, wenn der obenliegende 

* Bei Fliegen z. E., wenn der "inverse" Flügel zuletzt geputzt wurde. 
** ObC'n ~ unten. RL Vard!'r-, Ir- Hinterflügel. 
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Flügel anders gefärbt ist als der untere (Orthoptera015 : Phas
miden und vor allem Schaben31Od), oft ist auch der oben liegende 
Flügel derber als der untere (Schaben). Unter den Wanzen313, 

deren Flügel sich stets mit dem häutigen rhombusartigen End
teile ("Membran") überdecken, fehlt bei Micronecta (Sigara) , 
vielleicht auch bei ihren Verwandten, diese Membran beim rechten 

(obenliegenden) Flügel, so daß nur eine sehr un
vollständige Überkreuzung zustande kommt*. 
Ein drittes Beispiel stellen schließlich die Flügel 
der Laubheuschrecken (Locustidae) dar, an 
denen asymmetrische Zirporgane aus
gebildet sind. Hier trägt (Abb. 107) der 
stets oben liegende linke Vorderflügel an seiner 

Abb.l07. Schematischer Unterseite eine gerillte Schrillader, der rechte 
Querschmtt durch den d I . Ob . . S h 'llk 

Locustidenkorper. me ia an semer erselte elne c fl ante, 
und das Zirpgeräusch entsteht, wenn jene 

über diese wetzt. Es liegt hier also eine typische irreziproke 
Asymmetrie vor, das Spiegelbild hierzu (Schrillader rechts, Schrill
kante links) ist stets nur rudimentär vorhanden; auch kann hier 
der rechte (unten liegende) Flügel dünner als der linke sein. Als 
inverse Art, bei der also der rechte Flügel den linken über
deckt und auch die Zirporgane entsprechend vertauscht sind, 
wird Plagioptera eineticornis angegeben 314&, doch ist vielleicht in 
Zweifel zu stellen, ob wirklich eine inverse Art vorliegt, oder ob den 
Untersuchern nur zufällig ein inverses Exemplar in die Hände fiel. 

Außer diesem Hauptschrillorgan findet sich (und zwar auch im weib
lichen Geschlecht) in verschieden starker Ausprägung ein Nebenschrill
a p p ar a t 3140. C, der seiner Entstehung nach vom Hauptapparat unabhängig 
ist, und sich aus einer Nebenschrillader auf der Oberseite des (unten
liegenden) rechten Flügels und mehreren als Schrilleisten fungierenden 
vorspringenden Adern auf der Unterseite des linken Flügels zusammen
setzt. Dieser Nebenapparat mag vielleicht das Zirpgeräusch des Haupt
apparates gelegentlich verstärken, ist sonst aber wohl ohne Bedeutung. 
Nur bei den Ephippiger-Arten besitzen die 6 einen wohlausgebildeten 
Haupt-, die gleichfalls zirpfähigen <i' einen wohlausgebildeten Nebenschrill
apparat, der dem Hauptapparat der 6 sehr ahnlich ist und sich nur durch 
die Stellen unterscheidet, an der Schrillader und -kante sitzen: 

6: Schrillader li Flügel unten, Schrillkan te re Flügel oben, 
<i': Schrillkante li Flügel unten, Schrillader re Flugeloben. 

* Ähnliche Asymmetrien kennt man von den nur gelegentlich vorhan
denen Hinterflügein der Feuerwanze 315 oder von Laufkäfern314d 
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Es bedarf keiner Erörterung. daß es sich hier nicht - wie man bisweilen 
liest - um eine Inversion. sondern um die - von der Lokalisierung 
abgesehen - konvergente Ausbildung zweier voneinander unabhängiger 
Apparate handelt. 

Bei den rechtsflügligen Grillen sind die Zirporgane prinzipiell 
genau so gebaut wie bei den Laubheuschrecken, nur trägt in der 
Regel sowohl linker wie rechter Flügel eine wohlausgebildete 
Schrillader (unten) und Schrillkante (oben). Indessen scheinen 
die MaulwurfsgIillen (Gryllotalpa) die einzigen zu sein, die beider
seits zu zirpen vermögen, bald mit der linken Schrillader über die 
rechte Schrillkante, bald mit der rechten Ader über die linke 
Kante314b, und dazu paßt der Befund, daß diese Formen als 
einzige unter den sonst rechtsflügligen Grillen eine razemische 
Flügellage besitzen 674. Die übrigen Grillen, z. B. Gryllus cam
pestris, verwenden nur rechte Schrillader und linke Schrillkante, 
wiewohl der Gegenapparat gut ausgebildet ist, sie zirpen also in 
der Stellung, die der Flügelruhelage entspricht. Gelangt einmal 
durch "Entgleisung" der linke Flügel über den rechten, so ver
mögen sie, trotz ausgebildeten Schrillapparates, nicht zu zirpen. 
Bei Oecanthll_~ pellucens beginnt der nicht benutzte Teil des Zirp
apparates (Schrillkante re, Schrillader li) sich rückzubilden, und 
bei N emobius silvestris ist er bis auf ein Rudiment der linken 
Schrillader verschwunden 314 b. 0679. So ist hier ein Zirporgan 
entstanden, das das genaue Spiegelbild desjenigen der Laub
heuschrecken darstellt. 

b) Mendelnde Symmetriestörungen. 
In künstlichen Insektenzuchten treten ab und zu Tiere auf, 

die Abweichungen von der normalen Symmetrie des Körperbaues 
zeigen und die diese Asymmetrie vererben. Diese Mutanten 
besitzen meist eine herabgesetzte Vitalität, sterben im Normal
falle bald aus und entgehen so in der Regel der Beobachtung. 
Nur dort, wo die vollständigen Nachkommenschaften vieler Tiere 
genau durchsucht wurden, ist man hier und da auf solche Exem
plare aufmerksam geworden. - BRIDGES und MORGAN 31Oc führen 
bei Drosophila die Mutation rotated-abdomen auf, die sich in 
einer Linkstorsion des Abdomens äußert. Sie steht mit der 
regulären Gestaltung des Abdomens in mendelndem Verhältnis, 
ist rezessiv und im 3. Chromosom zu lokalisieren. Ganz kürzlich 
nun beschrieb BELIAJEFF 310a die genau spiegelbildliche Mutation 
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rotatum (Rechtsschraubung des Abdomens gleichen Ausmaßes), 
die ebenfalls mit der symmetrischen Gestalt mendelt, rezessiv 
ist und im 4. Chromosom ihren Sitz hat. Die Larven waren in 
beiden Fällen symmetrisch; eine Kreuzung rotaturn X rotated
abdomen war leider nicht möglich, da die Torsion des Abdomens 
die Kopula erschwerte und beide Kulturen bald zum Aussterben 
brachte. - Ein dritter Fall ist von dem Käfer Bruchus bekannt 
geworden 31Ob, der auf jeder Flügeldecke zwei rote Flecke besitzt. 
Es wurden Mutanten beobachtet, bei denen auf der einen Flügel
decke zwei rote, auf der anderen zwei schwarze Punkte vorhanden 
waren. Die Mutation erwies sich als autosomal, geschlechts
begrenzt (nur ~) und rezessiv gegenüber beiderseits-rot, jedoch 
hatten - als wesentlicher Unterschied gegenüber den Drosophila
mutationen - von den homozygot-rezessiven ~ jeweils die Hälfte 
auf der linken, die Hälfte auf der rechten Flügeldecke die schwarzen 
Punkte. 

Diese Asymmetrien dokumentieren sich dadurch als ak
zessorisch (fast kann man sagen pathologisch), daß sie mit der 
symmetrischen Gestaltung mendeln. Derartiges findet man 
ausnahmslos bei ähnlichen anormalen Asymmetrien (z. B. Hyper
daktylie). Wesentlich ist, daß die mendelnde Asymmetrie mono
stroph (Drosophila) oder razemisch (Bruchus) sein kann. Weiteres 
vgl. § 46. 

c) Übrige Asymmetrien 310d ,311. 

Körperform : Schildlause. Solenella (Lep.). 
Antennen: Bei vielen Collembolen-cl' asymmetrisch (Klammerorgane). 

Bei einigen Gruppen (Lygaeidae, Het.) als sehr haufige Anomalie. 
Mandibeln: Sehr haufig asymmetrisch (Kafer). Unterschiede in Größe, 

Gestalt und Lage (li vor re, re vor li), besonders auffallig bei Termitensol
daten. Bei Kafern ist die Lage individuell konstant, innerhalb der Art 
amphidrom (nahere Angaben fehlen). Bei den Agithium-cl' (Col.) linke M. 
umgestaltet (sek. Geschlechtsmerkmal). - Bei den Thysanopteren bilden 
die Mundwerkzeuge einen asymmetrischen Hohlkegel, die rechte Mandibel 
ist reduziert. 

Sich zusammenlegende Halbröhren: Im Bereich der Mundglied
maßen und weiblichen Geschlechtsorgane treten oft Röhren (SaugrusseI, 
Legestachel) auf, die aus zwei asymmetrischen, durch Scharniere oder 
Ftihrungsleisten miteinander verbundenen HaHten beskhen. 

Hinterende asymmetriscl . Embien (auch asymmetrische Cerci). 
Bei Dermapteren Cerci sich uberkrenzend (individuell konstant), bisweilen 
starker asymmetrisch (Anisolald8). Bei Corixidae (Hetpropt.) Hinterende 1Il 

zwei spiegelbildlichen Typen abgpschrit)!t, rpchtssPlti1! !l('i ('orim, (,({/li-
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corixa und Cymatia, linksseitig bei Macrocorixa. Verschiedene Asym
metrien des Hinterendes bei Schaben und Heuschrecken (Platten, After, 
Styli). 

Fl ügel: Beiderseits schneckenartig aufgerollt bei der Locustide Schizo
dactylus. 

Atmungsorgane: Spiralfaden der Tracheen. über den Windvngs
sinn nichts bekannt. Bezüglich Entstehung der Schraubenform vg!. § 44. 
- Asymmetrische thorakale Atemröhren bei den Larven und Puppen von 
Ptychoptera (Dipt.). 

Darm: Bei Pentatoma von 4 schrauQigen Reihen von Ausstülpungen 
uberzogen. 

Inne rer Geni talappara t: Rechtes Ovar reduziert bei Actaletes (Apte
rygota, Entomobryidae); ein Ovar reduziert (überhaupt nur eine Eirohre 
vorhanden) bei d en Sexuales der Aphiden. Ovarien hintereinander dem 
Ovidukt ansitzend bei den langgestreckten Phasmiden. Asymmetrisches 
Ovar bei der lebendgebärenden Fliege Theria muscaria L. Die lange Vagina 
der Tachinen (Dipt.) rollt sich spiralig auf. - Bei Schmetterlingen (Sphin
giden) schraubige Torsion aller sich zusammenlegenden Hodenfollike!. Bei 
Forficula-eJ vereinigen sich die Vasa deferentia zu einer Blase, die durch zwei 
akzessorische Kanäle nach außen mündet; von diesen ist bei vielen Arten 
einer rudimentär. 

Kopula tionsa ppara t: Asymmetrische Kopulationszangen (häufig, 
z. B. viele Schmetterlinge). Schraubiger Penis bei Lucanus cervus (Co!.). 
bei Lygaeus (Heteropt.), wo bei der Kopula der schrau-
bige Penis in den ebenso schraubigen Rezeptakelgang 
hineingedreht wird, und im Extrem mit vielen Umgängen 
bei der Lygaeide Ischnorrhynchus didymis ZETT. - Asym-
metrischer, nach links gekehrter Penis bei Procrustes 
coriaceus (Co!.). Penis nach links herausklappend bei 
der Bettwanze. - Fast stets sind asymmetrische 
Kopulationsorgane eine Folge asymmetrischer 
Paarungsstellungen. Hypopygium der Fliegen s. 
Paarungsgewohnheiten (§ 39). 

Pa a rungsgewohn hei ten: Bezüglich Eintagsflie
gen, Trichopteren, Wanzen, Plecopteren, Heuschrecken, 
Fliegen s. § 39. 

Laich: Planspiral aufgerolltes Band bei Triaenodes 
(Trichopt. ). 

Bauten , Wohnröhren : Spiralige Blattminen (z. B. 
Schmetterling Nepticula atricapitellata). Schwach tur
bospirale (schneckenartige) Gehäuse bei Helicopsyche 
(Trichopt.) und Apterona crenulella (= Psyche helix.; 
Lep.). Die darin lebenden Tiere selbst sind nicht asym
metrisch, da sie nur den letzten Teil des Gehäuses be

Abb. 108. Larven· 
gehäuse von Phry

ganea gran dis. 
(Nach WESENDERG

LUND.) 

wohnen. - Die Larvengehäuse einiger Trichopteren316 (Phryganeidae und 
die isolierten Gattungen Erotesis und Triaenodes) sind nach einem streng 
schraubigen Konstruktionsprinzip (Abb. 108) aus einzelnen Pflanzen
stückchen zusammengesetzt, und zwar ist das überall dort der Fall, wo 



220 In8ekta. 

infolge karnivorer Lebensweise, oder weil die Tiere frei schwimmen, die 
Forderung nach einem leichtbeweglichen und dennoch gehörig steifen 
Rohre besteht. Die Schraubungsrichtung ist vorwiegend links (Abb.108), 
doch kommen auch rechtsgewundene Gehäuse vor; ob beides innerhalb 
derselben Art, ist nicht bekannt. Ein Zusammenhang des Windungssinnes 
mit der schwimmenden Lebensweise besteht nicht, es ist überhaupt un
richtig, wie früher behauptet wurde, daß diese Arten in Schraubenbahnen 
schwimmen. - Solitäre Bienen polstern die Wände ihrer Gänge häufig in 
ähnlich schraubiger Weise mit Blattstückchen aus. 

Zirporgane und -gewohnheiten: Zirporgane der Heuschrecken 
s. u. a. Auch Micronecta (Sigara) besitzt ein asymmetrisches abdominales 
Zirporgan. Ob die Acridier (Feldheuschrecken), die mit einem Bein über 
eine Ader des gleichseitigen Flügels "geigen", vorwiegend (individuell kon
stant) ein Bein oder abwechselnd das eine und das andere benutzen, ist 
nicht bekannt, doch ist letzteres wahrscheinlicher. Einige Arten zirpen 
gelegentlich mit beiden Beinen gleichzeitig. Zirpgewohnheiten der Laub
heuschrecken und Grillen vgl. a. Zirporgan von Corixa 3l0e. 

Asymmetrische Gewohnheiten. Auf ein merkwürdiges 
asymmetrisches Verhalten von Hymenopteren hat kürzlich 
SCHMUCKER316a hingewiesen. Hummeln haben die Gewohnheit, 
die langspornigen Salbeiblüten, um den Honig zu rauben, seitlich 
aufzubrechen. Die Bienen tun dies nicht, werden aber bald auf 
das Vorhandensein der Löcher aufmerksam, nutzen sie aus, 
indem sie den direkten, mit Bestäubung verbundenen Weg um
gehen, und fliegen sogar von einer unversehrten Blüte sofort 
zu einer anderen weiter. Merkwürdig ist nun, daß die Seite des 
Anstichs konstant ist: 1929 ergab eine Salvia virgata-Kolonie 
Rechtskonstanz, 1930 die gleichen Pflanzen absolute Links
konstanz, eine 10 m davon entfernte Salvia Sclarea-Kolonie da
gegen Rechtskonstanz : 

S. virgata 1930: 
R : L : nicht : beiderseits durchbrochen = 0 : 185 : 35 : 4 

S. Sclarea 1930: 
R : L : nicht : beiderseits durchbrochen = 548 : 0 : 258 : 1 

und ebenso fand sich bei einer anderen S.-Art des Hamburger 
Botanischen Gartens Linkskonstanz. Die Bienen kennen diese 
Konstanz und wenden sich sofort der bevorzugten Seite zu. 
Die Ursache der Konstanz kann nicht an den Pflanzen liegen, 
da die gleichen Pflanzen 1929 und 1930 verschieden durchbrochen 
waren, sie muß also wohl in einem einseitigen Verhalten der 
Hummeln begründet sein. Nähme man gegenseitige Nach-
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ahmung der Hummeln an, nachdem "die erste" einmal zufällig 
rechts oder links gewählt hatte, so müßte zumindest eine geringe 
Zahl inverser Anstiche zu erwarten sein; da dies nicht der Fall 
ist, muß man auf eine asymmetrische Veranlagung schließen, 
wofür auch spricht, daß alle Hummeln einer Kolonie zumindest 
mütterlicherseits genotypisch identisch sind. Das konstante 
Verhalten der Bienen ist durch Erfahrung bedingt. - Absuchen 
zylindrischer Blütenstände durch Hummeln vgl. § 38. 

d) Zusammenhang der wichtigsten Asymmetrien. 

Fl ügelruhelage: übergang von individuell-razemisch-+ 
individuell-konstant und artlieh razemisch -+ amphidrom (Feuer
wanze) oder monostroph (Schaben und Laubheuschrecken li 
über re, Grillen re über li). Unterschiede in Stärke, Aderung und 
Färbung zwischen linkem und rechtem Flügel bei monostrophen 
Arten. Inverse Exemplare kommen vor; inverse Art bekannt 
(~Locustide Plagioptera cincticorni8). 

Zirpapparate der Flügel: Irreziprokes Merkmal, bei Laub
heuschrecken und Grillen in Abhängigkeit von der Flügelruhe
lage. Stufenfolge: Asymmetrische Flügelruhelage -+ asymmetrische 
Zirpgewohnheit -+ asymmetrische Zirpapparate. 

Akzessorische Asymmetrien: Rezessiv, mit der (ur
sprünglichen) symmetrischen Gestaltung mendelnd (asymmetrische 
Färbung des Käfers Bruchus, razemisch; tordiertes Abdomen bei 
DrOBophila, monostroph, links (loc. 3. Chromosom) oder rechts 
(loc. 4. Chromosom)). 

Von anderen Asymmetrien sind hervorzuheben: 
Asymmetrie der Antennen und Mandibeln. Hinterende der 
Corixiden (Arten monostroph, Familie amphidrom). Schraubig 
konstruierte Bauten vieler Köcherfliegenlarven (monostroph, 
meist li). Paarungsgewohnheiten mit konsekutiven Asymmetrien 
der Kopulationswerkzeuge (s. a. § 39). Asymmetrisches Anstechen 
der Salbeiblüten durch Hummeln (pro Volk monostroph~). 

Läufigkeit und Zirkularbewegung s. § 34. 

§ 24. Tunieata. 
Kleinste Asymmetrien, wie sie bei Amphioxus (§ 25) gehäuft 

auftreten, finden sich in geringer Zahl auch hier, sowohl rein 
larvale wie persistierende. 



222 Acrania. 

Der Körper der Appendicularien ist dadurch asymmetrisch, 
daß der Schwanz an seiner Ansatzstelle um 90° so gedreht ist, daß 
seine Dorsalseite nach links zeigt. Diese Asymmetrie ist einer 
Rechtsschraubung äquivalent. 

Bei den Ascidien beschreibt der Darm überall eine links
gewundene Schraubentour. 

Ob es sich bewahrheiten wird, daß bei den Doliolen die 
Wanderung der geknospeten Tiere vom Ventral- zum Dorsal
stolo stets über die rechte Seite des Muttertieres erfolgt, wie die 
älteren Autoren angeben, sei dahingestellt. 

§ 25. Acrania. 
Die Acrania (Gattungen Branchiostoma [Amphioxus] und 

Asymmetron) mit den zahlreichen kleinen, im Aufbau ihres 
Körpers zutage tretenden Asymmetrien besitzen in dieser und 
anderer Hinsicht Ähnlichkeit mit den Nematoden, vor allem 
den Ascariden. Hier wie dort begünstigen eine Tendenz zur Zell
konstanz und die damit verbundene Konstanz in der Klein
architektur des Körpers das Auftreten von Asymmetrien, und die 
wichtige Stellung, die diese Gruppe im System der Tiere einnimmt, 
hat zur genauen Erforschung ihrer Morphologie geführt. Eine 
Zusammenstellung der bisher bekannten Asymmetrien wurde von 
FRANz318 gegeben. 

Die Acranier sind metamer gebaut und hierbei zeigt sich eine 
erste wichtige Asymmetrie: denn die Gesamtheit der rechten 
Metamere ist den linken gegenüber um 1/2 nach hinten verschoben, 
so daß eine alternierende Anordnung der Segmente zu
stande kommt, die besonders deutlich in einem dorsalen Frontal
schnitt an dem alternierenden Abgang der Myosepten erkenn
bar ist. 

Von den übrigen Asymmetrien seien, in Anlehnung an die Einteilung 
von FRANZ, nur die wichtigsten angeführt. 

a) Der ursprünglich symmetrisch gelegene N europorus gelangt nach 
links und bleibt hier als Rest erhalten. 

b) Der Mund, larval links auftretend, wird später äußerlich sym· 
metrisch, behält aber gewisse enge Beziehungen zur linken Körperseite bei. 
So wird z. B. seine Innenseite und das Velum, vielleicht auch der ganze 
Zirrenkranz, ausschließlich (auch motorisch) von den linken dorsalen Spinal
nerven innerviert. 

e) Nur links tritt auf das dicht hinter dem Velum in den Darm mündende 
HATscHEKsche Nephridium. Sein Antimer auf der rechten Seite, die 
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"kolbenförmige Drüse", verschwindet noch während der Larvalent
wicklung. 

d) Von den beiden "Entodermsäckchen" liefert das ursprünglich 
linke neben der rechten Hälfte des Räderorganes die rechts gelegene Geißel
grube, das ursprimglich rechte hingegen läßt aus sich die später völlig sym
metrische medioventrale Rostralhöhle hervorgehen. 

e) Der unpaare Leberblindsack, ursprünglich median unpaar, später 
stets rechts gelegen, zieht geringfügige andere Asymmetrien mit sich. 

f) Der After mündet auf der linken Körperfläche aus, weshalb die 
Schwanzflosse hier nach rechts abbiegt. 

g) Auch die Kiemenspaltenreihen entstehen asymmetrisch, und zwar 
rechts, gegenüber dem links sich ausbildenden Mund, und erlangen erst 
später symmetrische Anordnung. 

h) Andere Asymmetrien: Dorsolaterales Langsbündel des Rücken
markes (re > li), Infundibularorgan, linke und rechte Wange, Coelom. 

i) Gonaden: Bei Branckiostoma sind oft rechts mehr Gonaden ent
wickelt als links, bei Asymmetron fehlen die linksseitigen vollständig. 

Die Asymmetrien der Acranier sind deshalb von Interesse, 
weil sie zeigen, daß ne ben solchen Organen und Ge bilden, 
die symmetrisch angelegt werden und später am Voll
tier eine asymmetrische Lage erhalten, andere aus 
asymmetrischen Anlagen zu vollständiger Symmetrie* 
gelangen. In diesem Sinne ist die folgende Tabelle zusammen
gestellt: 

Asymmetrisch auftretend, 
asymmetrisch bleibend 

Asymmetrisch auftretend, Symmetrisch auftretend, 
symmetrisch werdend asymmetrisch werdend 

Kolbenförmige Drüse (li-+o) Mund usw. (li) rechte Wange 
Neuroporus(-rest) li. Entodermsäckchen (li -+re) rechtes Entoderm-

Rückenmarkslängsbündel 
HATsCHEKS Nephridium 
After ..... 
Linke Wange. . 
Coelom zum Teil 
Gonaden 

säckchen 
Kiemenspalten (re) 
Infundibularorgan 

Leberblindsack 

Man hat versucht, die Asymmetrie des Amphioxu.s durch eine 
frühere Seitenlage, ähnlich wie bei den pleurothetischen 
Fischen, erklären zu können, wofür insbesondere der Mter und 
die einseitigen Gonaden von Asymmetron zu sprechen schienen. 
Heute zeigt sich von einer Konstanz der Seitenlage nichts mehr, 
die Tiere liegen am Boden eines Gefäßes bald auf der linken, bald 

* Wenigstens äußerlich. 
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auf der rechten Körperseite, und darum wurde neuerdings diese 
Hypothese von vielen Seiten als unwahrscheinlich abgelehnt. 

Von Inversionen ist bisher nichts bekannt geworden. 
Hervorgehoben zu werden verdient schließlich die merk

würdige Tatsache, daß Amphioxus (und ebenso seine Larve) beim 
Schwimmen eine rechtsgewundene Schraubenbahn erzeugt, 
deren Ursache im einzelnen noch ungeklärt ist, die aber auf einer 
relativ zum Körper konstant asymmetrischen Kraft beruhen muß. 
"Nicht ganz selten" wurde nach FRANZ319 auch Linksschraubung 
beobachtet. Sollte in früheren Zeitepochen diese Bewegungs
weise vorherrschend gewesen sein, so könnte darin vielleicht die 
Ursache vieler körperlicher Asymmetrien erblickt werden. 

§ 26. Vorbemerkungen zu den Wirbeltieren. 
Die Wirbeltiere zeigen in ihrer Organisation so viel Überein

stimmung, daß es vielleicht angezeigt erscheinen könnte, hier 
alle Klassen dieses Stammes gemeinsam zu behandeln. Um in
dessen die Übersicht zu erleichtern und auch die bisherige Art 
der Darlegung beizubehalten, werden die Asymmetrien der ein
zelnen Klassen nacheinander aufgezählt und erst in der gemein
samen zusammenfassenden Tabelle wird, was nur in sehr ge
ringem Umfange nötig ist, vergleichend-anatomischen Gesichts
punkten Rechnung getragen. In diesem Paragraphen werden 
einige Asymmetrien, die bei mehreren Wirbeltiergruppen in 
gleicher Ausbildung wiederkehren, kurz erörtert. 

Die Asymmetrien des Menschen werden, entsprechend dem 
großen Interesse, das man ihnen seit jeher entgegengebracht hat, 
in gesonderten Paragraphen eingehend behandelt. Dabei erscheint 
es oftmals nötig, die Primaten in diese Paragraphen herüber
zunehmen, denn, sofern über sie etwas bekannt geworden ist, 
entsprang es dem Wunsche, zu erfahren, ob eine bestimmte 
Asymmetrie des Menschen erst von ihm erworben wurde oder 
bereits seinen nächsten Vorfahren bzw. Verwandten eigentüm
lich war. 

Der grobe innere Bau, wie er nach Eröffnung des Körpers im 
Situs der Eingeweide zum Ausdruck kommt, ist bei allen Wirbel
tieren asymmetrisch. Der Hauptgrund hierfür liegt darin, daß 
der ursprünglich (Amphioxus) von vorn nach hinten geradlinig 
durchziehende Darm bei Vergrößerung des Tierkörpers sich in 
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Windungen legen mußte, um durch Vergrößerung seiner Ober
fläche den erhöhten Anforderungen zu genügen. Die Folge dieser 
asymmetrischen Lagerung war eine asymmetrische Ausbildung 
der Darmanhänge und der übrigen Organe des Körperinnern, der 
versorgenden Blutgefäße und Nerven. Diese Asymmetrie der 
inneren Organe ist artlich konstant - auf gelegentliche Inver
sionen, die bei allen Formen die gleichen Ursachen haben, wird 
in einem gesonderten Paragraphen (41) eingegangen -, sie ist 
bei verwandten Formen ähnlich und bei der Gesamtheit der 
Wirbeltiere grundsätzlich gleichartig. So liegt z. B. die ventral 
vom Darm sich ausstülpende Leber stets mehr oder weniger in 
der rechten Körperhälfte, so daß dem Magen in der Regel die 

Abb. 109. Schema der Entwicklung des regularen Darmsitus beim Menschen. (Nach VOGT.) 

andere Seite zugewiesen wird usf. Auch das Pankreas liegt stets 
an der morphologisch homologen Stelle; wie es ursprünglich ge
staltet war, d. h. ob es z. B. einer paarig-symmetrischen Darm
ausstülpung entspricht und ob seine rezente Gestalt beiden oder 
nur einem dieser Lappen homolog ist, darüber herrscht noch 
völlige Unklarheit, ebenso wie es unmöglich ist, etwa für die 
Milz eine "ursprüngliche" Lage relativ zum Darmtraktus an
zugeben. 

Die "Windungen" des Darmrohres einschließlich Magen und 
Oesophagus setzen sich zusammen aus Schraubungen, wobei der 
Darm sich gleichzeitig in sich rückdreht, und Fältelungen, in 
einer Weise, wie dies z. B. die Abb. 109 für den Menschen dartut. 
Bedenkt man, daß diese Erkenntnisse über den Menschen erst 
der neuesten Zeit entstammen, so wird es nicht wundernehmen, 
daß entsprechende Untersuchungen über die übrigen Wirbeltier
gruppen fast völlig fehlen und nur so viel läßt sich auf Grund 
von Stichproben sagen, daß zunächst (Fische) der Darm vom 

Ludwlg, Reehts·Links·Problem. 15 
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gestreckten Verlauf zu einer N-förmigen Lagerung und weiter 
zu einer einfachen Schraubung überging und daß diese Schraubung 
anscheinend stets eine linksgewundene ist·. Es scheint die Zahl 
von 1, höchstens 2 Umgängen nicht überschritten zu werden, 
jede weitere Verlängerung des Darmrohres wird durch Fältelung 
oder in seltenen Fällen durch Lagerung in eine Doppelspirale 
(Fische, Kaulquappen; Spirale rechtsgewunden, also invers zu 
Abb. 93) ausgeglichen. 

Bei vielen Formen ist in einem bestimmten Abschnitt des Mittel
darmes eine "Spiralfalte" ausgebildet (Cyclostomen, Selachier, 
Ganoiden, Dipnoer, Stegocephalen, Ichthyosaurier; Strauß, Hase), 
die zur Vergrößerung der resorbierenden Oberfläche dient. Sie 
entsteht dadurch, daß der betreffende Darmabschnitt sich während 
der Ontogenese in schraubige Windungen legt, die durch eine 
straffe Peritonealhülle zusammengehalten werden, so daß keine 
freien Schlingen entstehen können. Offenbar ist der Spiraldarm 
eine Eigentümlichkeit aller primitiven Wirbeltiere gewesen und 
nur bei den Knochenfischen verfiel die Falte einer Reduktion 
(Rudiment bei Chirocentrus). Die wenigen Fälle von Spiralfalten 
bei höheren Formen betreffen stets andere Darmabschnitte und 
stellen daher wohl Neuerwerbungen dar; für die Stegocephalen 
und Ichthyosaurier läßt sich der die Spiralfalte enthaltende 
Darmabschnitt nicht mit Sicherheit angeben. Der Windungssinn 
bei Cyclostomen, Selachiern, Ganoiden und Dipnoern stimmt 
überein (Rechtswindung), beim Strauß findet sich Links-··, beim 
Hasen Rechtswindung, gewisse Cyclostomen zeigen zusätzliche 
Besonderheiten (§ 27). 

Die Asymmetrien des Blutgefäßsystems zerfallen in die 
des Herzens, der Aortenbogen und der Gesamtheit der übrigen 
Gefäße. Die Asymmetrie des Herzens, insbesondere die Un
gleichheit seiner Hälften bei den höheren Formen, ist eine Folge 
der verschiedenen Funktion dieser Hälften, die der distalen 
Gefäße eine solche der Asymmetrie der zu versorgenden Organe. 
Auf asymmetrische Reduktionen innerhalb der Kiemenbogen 
wird bei den einzelnen Gruppen hingewiesen. Bezüglich der 
Ontogenie des Herzens der höheren Formen vgl. § 32 (Mensch). 

* Gewisse Selachier (laut Abbildungen 322<1) ausgenommen. 
** Vgl. § 29c. 
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Beim Nervensystem ist auf Asymmetrien des Gehirns fast 
nur bei Fischen und Primaten geachtet worden (§§ 27, 32 u. 36c), 
die meisten Asymmetrien des peripheren Nervensystems sind 
durch solche der zu versorgenden 
Organe bestimmt. Im Chiasma 
opticum ist bis einschließlich 
der Vögel die Kreuzung der 
Fasern eine vollständige, bei den a b c 
Säugetieren verbleibt ein Teil Abb. 110. Chiasma opticum. a Viele 
d F h Fische. b Einige Teleostier. c Laeerta. 

er asern auf der gleic en Seite. (Sehern. nach WIEDERSHEllIl.) 

Bei den Fischen sind die Fälle 
der Abb. llOa lffid b bemerkenswert (über die Verteilung von 
Rechts und Links vgl. § 27), bei den höheren Formen tritt eine 
immer innigere Durchflechtung der Fasern ein. 

Von Interesse sind schließlich jene vier (niemals gleichzeitig 
mehr vorhandenen) dorsalen Ausstülpungen des Zwischenhirns, 
die ungefähr in der Mediane hintereinander angeordnet sind und 
von vorn nach hinten die Bezeichnungen Paraphyse, Dorsalsack, 
Pinealorgan, Parietalorgan führen 319 a • Nur die letzten beiden 
dieser Organe sind so weit erforscht, daß über sie Aussagen ge
macht werden können, sie werden heute als Rudimente eines 
zweiten Augenpaares aufgefaßt, das vor unseren heutigen Augen 
gelegen war. Diese beiden einstmaligen Augen rückten in die 
Mediane, so daß sie hintereinander zu liegen kamen: das linke 
stets vorne (Parietalorgan), das rechte dahinter (Pinealorgan). 
Das Parietalorgan (li) ist bei der Brückenechse Hatteria noch 
als gut ausgebildetes Auge erhalten, etwas rückgebildet bei den 
Sauriern (Eidechsen), stark reduziert bei Petromyzon und Amia, 
als fraglicher Rest vielleicht embryonal noch nachweisbar bei 
Vögeln, vollständig verschwunden bei Myxine, Selachiern, vielen 
Fischen, Amphibien, Reptilien (außer Hatteria und Sauriern) und 
Säugetieren. Das Pinealorgan (re) besitzt bei den Petromyzonten 
noch ausgesprochenen Augencharakter, bei Fischen und Amphibien 
legt es sich als deutliches gestieltes Bläschen an, das auch beim 
erwachsenen Tier erhalten und lichtempfindlich sein kann; doch 
bereits von den Fischen an bildet sich die basale Wurzel des 
Pinealorgans zu einer endokrinen Drüse um (Epiphyse), und von 
den Reptilien ab tritt überhaupt nur dieser Basalteil auf. Den 
Krokodilen, M yxine und Torpedo fehlt schließlich vom Pineal-

15* 
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organ jede Spur. - Offenbar war von diesem ursprünglichen, 
bald der Reduktion verfallenden Augenpaar bald das rechte 
(Petromyzon, Anuren), bald das linke (Hatteria, Saurier) bevor
zugt, insofern es am längsten Augencharakter bewahrte. Die 
Petromyzonten sind die einzigen Tiere, wo diese ursprüngliche 
Funktion noch beiderseits erkennbar ist. Ob später nur der 
Basalteil des rechten Organs den Funktionswechsel zur endokrinen 
Drüse durchmachte oder ob ähnliches auch links der Fall war, 
wofür gewisse Befunde bei Hatteria sprechen, sei dahingestellt, 
jedenfalls wurde links dieser Entwicklungsweg durch vollständige 
Rückbildung des Organs bald unterbunden. - Die Ganglia 
habenulae, die wohl als ursprüngliche Zentren für Parietal
und Pinealorgan anzusehen sind, besitzen oft, entsprechend der 
verschiedenen Ausbildung dieser Organe, verschiedene Größe. 
Von außen ist diese Asymmetrie bereits bei Petromyzon (re> li) 
zu sehen, bei den Fischen ist es umgekehrt (außer Clupea); 
später übernehmen die Ganglien auch andere Funktionen und 
die Größenunterschiede treten zurück. - Zusammenfassende 
Tabelle in § 31. 

Die Schnecke des Ohres ist stets gleichsinnig bistroph 
(li li - re re). 

Von den beiden Dottervenen obliteriert bei allen Gruppen 
in der Regel die rechte. Über die Nabelvenen vgl. § 32. 

Schließlich wäre noch der Suprakardialkörper (post- oder 
ultimobranchiale Körper) zu erwähnen, der allen Wirbeltieren, 
außer Cyclostomen und Teleostiern, zukommt. Er tritt als 
laterale, paarige oder meist unpaare und dann nur linksseitige 
(Rochen, Urodelen, Eidechsen, Vögel) Ausstülpung des Pharynx 
auf, liegt hinter der letzten Kiemenspalte und wird meist als 
Rudiment einer weiteren, sonst verschwundenen Kiemenspalte 
aufgefaßt. Bisweilen liegt er innerhalb der gleichen Art bald 
beiderseits, bald nur links (Lacerta). 

§ 27. Pisccs (Fische). 
a) Mitteldarm (Spiralfalte). 

Bei Selachiern, Ganoiden und Dipnoern ist, soweit Berichte 
vorliegen, die Spiralfalte des Darms übereinstimmend rechts
gewunden; drei (Amia) bis sehr viele Umgange. Abweichender 
Bau der Spiralklappe hei den Chondropterygiern 327. V gl. auch § 26. 
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Die entsprechenden Verhältnisse bei den Cyclostomen wurden 
erst kürzlich geklärt (1931)322d. Das Meeresneunauge besitzt, 
wie die übrigen Fische, eine rechtsgewundene Spiralfalte (bis 
31/ 2 Umgänge), beim Flußneunauge aber setzt sich eine Rechts
falte von 21/ 2 Windungen kaudal in eine Linksfalte von ungefähr 
5h Windungen fort. Das junge Tier (Ammocoetes) besitzt allein 
den Beginn dieser letzteren (1/2-Linkswindung). Diese nur bei 
den Neunaugen vorhandenen Linkswindungen sind offenbar von 
rein sekundärem Charakter. Den Myxiniden fehlt ein Spiraldarm. 

In seiner Gesamtheit zeigt der Darm der Fische eine Reihe 
fortschreitender Lagerungstypen : gerade -+- N-förmig -+- 1 Links
tour (übereinstimmend mit den übrigen Wirbeltieren) -+- 1 Links
tour plus rechtsgewundene Doppelspirale (wie Kaulquappen) 322C. 
Bei Selachiern wird eine Darmlagerung in Form einer Rechts
windung abgebildet (einzige Ausnahme unter den Wirbeltieren)322d. 

b) Schwimmblase und Lunge327. 

Die Schwimmblase ist in der Regel eine dorsal mündende, 
dorsal gelegene und unpaare, die Lunge eine ventral mündende, 
ventral gelegene und sich teilende Ausstülpung des Vorderdarmes. 
Asymmetrie der Gestalt zeigt die paarige "Lunge" von Poly
pterus (rechte Hälfte groß, linke weitaus kleiner). Variationen 
betreffen auch den Ort, wo Schwimmblase oder Lunge in den 
Vorderdarm münden. Bei Ceratodus ist die ventrale Mündungs
stelle schwach nach rechts verschoben angelegt, sie liegt später 
ungefähr genau ventral, der Gang zur dorsal verschobenen Lunge 
aber umgreift re c h ts den Oesophagus. Bei Protopterus und 
Lepidosiern, wo die Lungen ventral liegen, mündet sie bei ersterem 
streng median, bei letzterem schwach nach rechts oder links ver
schoben. Nach links verschobene Mündungen des Schwimm
blasenganges zeigen die Teleostier Erythrinus und M acrodon 
(amerikanische Characinidae). Überhaupt scheint es, daß die 
Einmündung der Schwimmblase beim Embryo bald nach links 
(einige Teleostier), bald nach rechts (Amia, Cyprinidae) ver
schoben ist und daß sie erst infolge nachträglicher Torsion des 
Darmes ihre spätere dorsalmediane Lage erhalt. Daraus hat man 
geschlossen, daß Schwimmblasen wie Lungen lateral und paarig 
angelegt wären: dann müßten die ventralen "Schwimmblasen
Lungen" (Protopterus usw.) Verschmelzungsprodukte sein, Cera-
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todus müßte die linke Lungenhälfte verloren haben, die dorsalen 
Schwimmblasen müßten das Resultat einer dorsalen Verschiebung 
der einen (meist linken, bei Amia der rechten) Anlage bei gleich
zeitiger Reduktion der der Gegenseite sein 327. 

Selten sind Kommunikationen der Schwimmblase mit der 
Außenwelt (Hering nach links, Caranx in die rechte Kiemen
höhle). 

c) Kiemengang der Myxiniden. Schlundzähne. 

Die M yxiniden besitzen hinter dem letzten Kiemensackpaare 
auf der linken Seite einen Kanal, der den Darm mit der Außen
welt verbindet. Man faßt diesen Ductus oesophago-cutaneus als 
Rest eines weiteren Kiemensackpaares auf, dessen rechte Hälfte 
verschwunden ist. Die Analogie zum Supraperikardialkörper 
(§ 26) könnte eine Progressivität der linken Körperhälfte in der 
Kiemenregion andeuten. 

Bei vielen Cypriniden greifen die Schlundzähne beider Seiten 
schloßartig ineinander. Diese Asymmetrie ist monostroph, In
versionen sind bekannt und sollen nicht selten sein, jedenfalls 
weit häufiger als bei der analogen Bildung des Muschelschlosses325 • 

d) Genitalapparat. 

Die Gonade der M yxiniden ist infolge Reduktion der linken 
Hälfte, die gelegentlich als Rudiment auftreten kann, unpaar 
geworden (bei den übrigen Cyclostomen: Verschmelzung). Auch 
bei vielen Selachiern ist nur eine Ovarhälfte (welche 1) entwickelt. 

Zu merkwürdigen Asymmetrien des Genitalapparates ist es 
schließlich bei einigen Vertretern der Cyprinodonten, einer süd
amerikanischen Knochenfischfamilie, gekommen 0679. Hier ist 
im männlichen Geschlecht die Afterflosse zu einem Gonopodium 
umgebildet, sie nimmt die ausleitenden Samenwege auf, besitzt 
an ihrer linken und rechten Seite je eine weiterführende Rinne 
und endigt gewöhnlich mit einem löffel., haken· oder schrauben
förmigen Anhang. Das ganze, oft halbkörperlange Gebilde wird 
in der Ruhe nach hinten, der Bauchwand angeklappt, getragen; 
unmittelbar vor der Kopula wird das Organ seitlich (über links 
oder rechts) herumgeschlagen, so daß es ungefähr nach vorne 
unten zeigt, und bei dieser Drehung nimmt es in die der betreffen· 
den Seite (li oder re) zugekehrte Samenrinne ein Spermapaket auf. 
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Jetzt nähert sich das r1 seitlich von unten dem ~ und überträgt 
in einer blitzschnellen Bewegung den Samen. Dabei muß es 
wohl, wenn das Gonopodium links herumgeschnellt wurde und 
die linke Samenrinne in Funktion trat, die Annäherung von rechts 
unten vollziehen und beim Paarungsakt den Samenüberträger 
schräg nach links richten; bei Annäherung von links vertauschen 
sich die entsprechenden Bezeichnungen. Es gibt nun Formen, 
bei denen die Drehung des Gonopodiums vorwiegend in einer 
Richtung geschieht, bei Glaridichthys januarius meist nach links, 
bei Gulapinnus decemlineatus meist nach rechts, und vermutlich 
nähert sich bei diesen Formen das r1 dem ~ in der gleichen ein
sinnigen W!:'ise (von re bzw. li). Aus dieser Bevorzugung der 
rechten Samenrinne bei der letztgenannten Art erklärt sich wohl 
auch der asymmetrische (schraubig rechtsgedrehte) Endanhang 
am Gonopodium dieser Form. 

Bei einigeu südamerikanischen Arten (Zygonectes, Jenynsia, 
Anableps) 322a. 325 hat dieses Gonopodium noch eine Weiter
bildung erfahren, hier durchbricht der Samenleiter die Analflosse 
und mündet an ihrem distalen Ende aus, so daß ein richtiges 
Kopulationsorgan entsteht. Dieses kann bei Jenynsia nur in 
einer Richtung (und zwar ausnahmslos nach rechts) gedreht 
werden, was auch aus morphologischen Asymmetrien hervorgeht 
(Samenleitermündung an der Spitze des Gonopodiums nach 
rechts verschoben). Mit diesen Asymmetrien ist eine weitere 
verknüpft, daß sich nämlich das r1 einem ~ nur von links her 
nähern kann, daß es in der gleichen Stellung (links neben dem ~) 
den (hier länger dauernden) Paarungsakt ausführen muß*. Bei 
Anableps ist die Drehungsrichtung zwar auch individuell, nicht 
mehr aber innerhalb der Art konstant, es gibt links- und rechts
drehende r1, ihnen entsprechen ~ mit nach rechts bzw. links gerich
teter, asymmetrisch von einer Schuppe überdeckter Geschlechts
öffnung; es kann nur ein L-r1 mit einem R-~ kopulieren, und 
umgekehrt; im ersten Falle schwimmt das r1 rechts, im zweiten 
links neben dem~. Die Art ist in beiden Geschlechtern amphidrom, 
vermutlich razemisch (r115 R : 8 L, ~ 23 R : 36 L385; andererseits 
sollen sich die korrelativen Gruppen beider Geschlechter genau 
entsprechen, je 60% R r1 und L ~322a). Vgl. § 39. 

* Daher Zygonecte8 = "Paarschwimmer". "Ober Z.liegen keine näheren 
Angaben vor. 
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e) Das Chiasma opticum. 

Bei den meisten Knochenfischen ist das optische Chiasma 
nach dem einfachsten, in Abb.llOa wiedergegebenen Typus 
gebaut, die beiden Sehnerven liegen als ganze übereinander. 
Wir wollen im folgenden eine Überkreuzung als R-Chiasma 
bezeichnen, wenn der rechte (d. h. der zum rechten Auge ziehende) 
Sehnerv, als L-Chiasma, wenn der linke dorsal liegt. PARKER325a 

untersuchte von 10 Knochenfischarten (darunter keine Platt
fische) je 100 Individuen und fand im ganzen 514 R- und 486 L 
Chiasmen; die extremsten Verhältnisse waren: 

39 R : 61 L bei Menidia notata (M.), 
60 R : 40 L bei Gadus morrhua L. 

Die durchschnittliche Häufigkeit des L-Chiasmas betrug 48,6 
± 1,9%, so daß man aus den PARKERschen Zahlen nur raze
mische Verteilung ablesen darf. Die Geschlechter zeigten keine 
Unterschiede. 

In der Folge wandte sich LARRABEE 324a diesem Problem zu, 
sein Material war die Forellenart Salvelinus tontinalis M. und 
Gadus morrhua L. Er fand im ganzen: 

8alvelinus 4950 = 2749 R + 2201 L; R = 55,6% 
Gadu8 1052 = 621 R + 431 L; R = 59,0%* 

Diese Zahlen setzen sich aus den Nachkommen von Zucht
pärchen und aus einem Wildfang (Co)** zusammen. Einzelheiten 
gibt die folgende Tabelle. Es resultiert kein Anhalt für mendelnde 
Vererbung, vielmehr sind die Nachkommenschaften entweder 
R schwach > L oder etwa R = L, anscheinend unbeeinflußt 
durch den Genotypus der Eltern. Nur von den 3 LL-Pärchen 
(Zeile 15) hatte eines 7 R- und 21 L-Nachkomllien, also im Ver
hältnis 1 : 3, die beiden anderen zeigten 1 : 1. Bei Gadus ergab 
sich ein stärkeres Überwiegen von Rechts (vgl. auch das obige 
Resultat PARKERS), jedoch wiederum anscheinend unabhängig 
vom Genotypus der Eltern. Daß trotzdem das Durchschnitts
verhältnis 56 R : 44 L bei Salvelinus (- und entsprechendes gilt 
für Gadus -) irgendwie erblich konstant ist, beweisen die Tat
sachen, daß 1. der Durchschnittswert durch die Zuchtpaare 

* Die Originaltabellen enthalten Additions- oder Druckfehler. 
** = eine Probe der Nachkommen derjenigen Wildtipre, eHe nicht in 

Einzelzuchten angesetzt wurden. 
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'? c! Zahl R L R R n 
% % 

1 R R 1 346 188 158 54,3 45,7 
2 R R 1 105 59 46 56,0 44,0 
3 R R 1 420 212 208 50,2 49,8 
4 R R 1 100 48 52 48,0 52,0 
5 R L 1 792 471 321 59,4 40,6 
6 R L 1 122 62 60 50,8 49,2 
7 R L 1 212 103 109 48,6 51,4 
8 R L 1 168 91 77 54,1 45,9 
9 R L 1 225 126 99 56,0 44,0 

10 ? L 1 346 188 158 54,3 45,7 
11 ? R 1 677 380 297 56,1 43,9 
12 I 11 3965 2219 1746 55,9 44,1 
13 Co 650 365 285 56,1 43,9 
14 R R 6 251 129 122 51,0 49,0 
15 L L 3 84 36 48 43,0 57,0 
16 R R 1* 241 159 82 66,0 34,0 
17 R L 1* 168 113 55 67,3 32,7 
18 L R 1* 150 82 68 54,7 45,3 
19 L L 1* 249 

I 

145 104 58,3 41,7 
20 R R I 142 70 72 49,3 50,7 
21 R L I 102 52 50 50,9 49,1 

Zeile 1-15 betrifft Salvelinus, Zeile 16-21 Gadu8. 
Spalte n gibt die Zahl der Nachkommenschaften an, die in der betreffen

den Zeile zusammengefaßt wurden. 
Zeile 12 gibt die Summe der Zeilen 1-11 wieder, Zeile 13 enthält den 

Kontrollwert (s. Text). Zeilen 14 und 15 9 Paare der F 2-Generation. 

(Zeile 12) von 55,9% mit dem Kontrollwert (Zeile 13) von 56,1 % 
übereinstimmt, daß 2. die auf Grund eines R-Wertes von 56% 
berechnete rein zufallsmäßige Verteilung von Rund Lauf Doppel
tiere gut mit den tatsächlichen Befunden übereinstimmt: 

beobachtet 
in Prozent 
berechnet 

R+R 

55 
32,2% 
31,4% 

L+L 

25 
14,6% 
19,4% 

R+L 

91 
53,2% 
49,2% 

Zur Erklärung dieses eigentümlichen - und (§ 46c) keineswegs 
isolierten - Verteilungsmodus muß man annehmen, daß das 
ursprünglich und grundsätzlich razemische, nur auf 
dem Zufall allein beruhende Verteilungsverhältnis bei 

* Diese 4 Parehen sind durch wechRE'lseitige Paarung je E'ines L <3', L~, 
R <3', R,? gebildet. 
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gewissen Arten durch einen oder mehrere bisher un
bekannte Faktoren schwach zugunsten einer Seite 
verscho ben wird und daß sich diese Verschiebung bei allen 
Nachkommenschaften findet, die unter dem Einflusse dieser 
(inneren oder äußeren) Faktoren stehen. Als Analogon hierzu sei 
an das Geschlechtsverhältnis des Menschen erinnert. In welcher 
Weise diese Verschiebung verstanden werden kann, wird in § 47 
diskutiert werden. 

Chiasma der Plattfische s. nächster Absatz. 

f) Plattfische. 

Die Plattfische (Heterosomata) zerfallen in 2 Gruppen, 
Pleuronectiformes und Soleiformes, die zwar beide von 
ungefähr den gleichen Vorfahren abstammen, aber auf ver
schiedenen Wegen aus ihnen hervorgegangen sind. Als sekundäre 
Grundbewohner haben sie die Gewohnheit angenommen, sich 
auf eine Seite zu legen - sie schwimmen auch in dieser Stellung -
und die Lagegewohnheit hat zu vielen körperlichen Asymmetrien 
geführt (Skelett vgl. § 2), von denen die schwächere Pigmen
tierung der "Unterseite" und die Verschiebung eines Auges auf 
die gegenüberliegende Seite die auffallendsten sind. Die "obere", 
morphologisch linke oder rechte Seite trägt also zwei, die "untere" 
keine Augen. Nach derjenigen Seite, die die Augen trägt, unter
scheidet man Rechts- und Linksäuger. 

Soviel bekannt, machen alle Plattfische ein pelagisches, noch 
völlig symmetrisches Jugendstadium durch, für das spätere Um
kippen des Körpers nach links oder rechts werden neuerdings 
Gleichgewichtsstörungen während der weiteren Entwicklung ver
antwortlich gemacht: die stets links sich anlegenden Darm
windungen bewirken ein Umkippen des Körpers nach links, 
wenn eine Schwimmblase fehlt; wird eine solche angelegt, so 
überkompensiert sie das Gewicht der Schlingen und der Körper 
neigt sich nach rechts324, 328. Doch ist dies nicht so zu verstehen, 
als ob in jedem Einzelfalle diese beiden Tendenzen miteinander 
konkurrierten, vielmehr wurde das Resultat dieses einstmaligen 
Wettstreites schon bald in ein erbliches verwandelt. - Ab und 
zu werden erwachsene Plattfische beobachtet, die symmetrisch 
geblieben sind322. Häufiger als diese seltenen Anomalien sind 
beiderseits gleich stark pigmentierte Tiere. 
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Die Verteilung von rechts und links ist verzweigt, die Familien 
sind monostroph, rechtsäugige Arten weitaus in der über
zahl. Die folgende Tabelle gibt eine Übersicht (System modifi
ziert nach KVLE323): 

Pleuronectiformes: 

{ HippogloSSidae . rechts* 
Pleuroneetidae . . rechts (selten amphidrom) 

{ Rkombidae . . • links 
Botkidae . . • . links 

Soleiformes: 
Soleidae rechts 
Cynoglossidae . . links 

* Außer der Paralicktkysgruppe (diese links, selten amphidrom). 

Die Arten sind, mit drei Ausnahmen, monostroph, inverse 
Exemplare sind selten: so wird für die Scholle (Pl. plate88a) 
0,01 %, für die Seezunge 0,03% angegeben10 ; von Hippoglo88U8 
hippoglo88u8 führt PARKER325a 12 R- und 1 L-Tier auf. Die drei 
Ausnahmen sind ParalichthY8 calitornicu8 (AVRES), bei dem PLATE14 
razemische Verteilung anmerkt (PARKER 11 L: 15 R), die vermut
lich gleichfalls razemische "starry flounder" PlatichthY8 8tellatu8 
(Pall.) (PARKER 50: 50) und als deren nahe Verwandte unsere 
heimische Flunder (Pleuronecte8 fleBU8). Hier fand: 

DUNCKER381 in der westlichen Ostsee unter jungen Tieren 35,0% L 
DUNCKER381 in der westlichen Ostsee unter erwachsenen 

Tieren . . . . . . . . . . . . . . . 25,0 % L 
GIARD32Ilb bei Boulogne . . . . . . . . . 35,5% L 
DUNCKER' bei Plymouth. . . . . . . . . 5,4% L 
MOHR0818 in einem Fang in Rumänien . . 1,0% L 
und allgemein gibt man den Prozentsatz zu 1/3' d. s. 33,0% L an. 

Beim Versuche, diese Befunde zu deuten, hilft die Betrachtung 
des Chiasma opticum weiter. PARKER fand: 

Monostrophe Arten. 

Soleiformes. (1) Soleidae 
(2) Cynoglossidae 

Pleuronectiformes. (3) Hippoglossidae* 
(4) Pleuroneetidae 
(5) Rkombidae 
(6) Botkidae 
(7) Paralicktkys

Gruppe 

Äugigkeit 

rechts 
links 
rechts 

" 
links } 

Chiasma 

24L.25R 
13 L, 5 R 
36 L, -

173 L, -

132 R 

29 R 

* Ausgenommen die (linksäugige) Paralicktkys-Gruppe (s. Zeile 7). 
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Amphidrome Arten. 

Paralichthys californicus (ad 7) 
Platichthys stellatus (ad 4) 
Hippoglossus hippoglos8US (ad 3) 

LInksllugig 

-, 11 R 
50 L, 

1 L, -

Rechtsllugig 

-, 15 R 
50 L, 
12 L, -

Man erkennt zunächst, daß die Soleiformes, trotz der Mono· 
strophie ihrer Seitenlage, bezüglich des Chiasmas amphidrom 
bzw. (die Soleidae wohl sicher) razemisch sind. Dies repräsentiert 
ohne Zweifel den ursprünglichen Typus, zumal eine weitere Reihe 
von Beispielen (§ 48) zeigt, daß häufig im Laufe der Phylogenie 
eine ursprünglich razemische Asymmetrie (hier das Chiasma) an 
eine andere, monostrophe (hier die Seitenlage) gekoppelt und 
dadurch gleichfalls monostroph wird. (Es sei nur erinnert an den 
Deckel der Röhrenwürmer, ein razemisches Merkmal, das allein 
bei Spirorbis durch Koppelung an die Seitenlage monostroph 
wird.) Bei den monostrophen Arten der Pleuronectiformes ist 
Linksäugigkeit mit Rechtschiasma gekoppelt, und umgekehrt; 
die wenigen nichtmonostrophen Arten, sowie vermutlich die 
seltenen inversen Exemplare der monostrophen Arten aber sind 
lediglich bezüglich der Seitenlage (Äugigkeit) invers, behalten 
aber den ihren Gruppen zukommenden Chiasma typ bei. Daraus 
geht hervor, daß diese Arten sekundär amphidrom bzw. razemisch 
geworden sind. 

Über die Phylogenese der Plattfische ließe sich nach 
alledem auf Grund der RL-Befunde folgendes Schema aufstellen: 

Aus den Ur-Soleiformes (rechtsäugig, raz. Chiasma) entstanden: 
1. die rezenten Soleiformes und als inverse Untergruppe 

derselben die linksäugigen Cynoglos8iden; 
2. als Seitenzweig die gleichfalls rechtsäugigen Ur-Pleuro

nectiformes, hier wurde Chiasma und Äugigkeit gekoppelt. Aus 
ihnen entwickelten sich divergierend die Hippoglo88iden und 
Pleuronectiden und - durch Inversion - die Rhombiden und 
Bothiden. 

Ob außer dieser einmaligen Inversion in jeder der beiden 
Hauptgruppen noch andere vorgekommen sind, die zu isolierten 
inversen Gattungen oder Gattungskomplexen geführt haben, 
ist fraglich. Die ParalichthY8-Arten könnten eine solche selbständig 
invers gewordene Gruppe darstellen, wenn man sie zu den Hil)PO-
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glossiden stellt, doch gehören sie vielleicht zu den Rhombiden; 
KYLE 323 ordnet sie mit einigen anderen zweifelhaften Formen 
der provisorischen Familie Hippoglosso-Rhombidae ein. 

Die wenigen nicht-monostrophen Arten sind (s.o.) sekundär 
amphidrom oder razemisch geworden. Bei der Flunder könnte 
man daran denken, daß (vgl. gewisse Schnecken) die Anlage der 
Äugigkeit zu mendeln begann; in den einzelnen Schwärmen mit 
verschiedener Linkserhäufigkeit wäre dann das Genotypen
verhältnis ein verschiedenes. Wahrscheinlicher aber ist, daß 
- eine gewisse Labilität des Lagerungssinns vorausgesetzt - be
stimmte Faktoren innerer oder auch äußerer Art in einem jeweils 
konstanten Ausmaße einen Bruchteil der Tiere invertieren. In 
welcher Weise dieser Vorgang und auch der sekundäre Übergang 
monostroph - razemisch bei Paralichthys californicus und Plat
ichthys stellatus verstanden werden kann, wird in §§ 47 und 48 
diskutiert werden. 

g) Andere Asymmetrien. 

Kleine Asymmetrien des Gehirns (Ganglia habenulae vgl. § 26; 
Hinterhirn der Rochen 319a). - Paarungsstellungen (§ 39). 

§ 28. Amphibien und Reptilien. 
a) Arciferie der Urodelen und Kröten. 

Bei den Urodelen und einer Anurengruppe (Arcifera, z. B. 
Bufo, Hyla, Pelobates) sind die Schultergürtel beider Seiten 
ventralmedian nicht miteinander verwachsen, sondern es schieben 
sich die freien Enden der Coracoide ein Stück übereinander. Diese 
Überkreuzung der Urodelen ist der der Anuren nicht homolog. 
Über die Frage, welches Coracoid in der Regel ventral liegt, 
lautet bei Anuren nach FUCHS331a die Antwort: in der Regel 
das rechte*, und auch bei den Urodelen scheint es in der Mehr
zahl das rechte zu sein: 

Salamandrinen: 20 rechts ventral, 10 links ventral331 

Triton cristatus: 52 
" " 36 " ** 

* BRAUS 330 fand bei Bombinator pachy'fYU8 5 mal R ventral, 2mal 
L ventral und vermutet als Ursache die Lage der Leber. 

** Die 30 Salamandrinen bestanden aus: S. atra 8 R ve : 4 L ve, S. 
maculosa 4 : 4, Triton alpestris 8 : 2. - Das T. cristatu8·Material entstammt 
dem Zool. Institut Halle a. d. S. 
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Der Versuch, dieses Verhältnis bei den Salamandrinen durch die 
gegenseitige Pressung der Embryonen im Uterus zu erklären331, 

wird· durch die Befunde an den oviparen Tritonen hinfällig. Wahr
scheinlich wird durch irgendwelche innere Asymmetrien das 
grundsätzlich razemische Verhältnis schwach zugunsten einer 
Seite verschoben (§ 46c). 

b) Asymmetrien der Anurenlarven. 

Die äußeren Kiemen bilden sich bei vielen Formen (Rana, 
Buto, Hyla, Pelobates) erst rechts, dann links zurück, als Eingang 
zur Höhle der inneren Kiemen persistiert bei diesen Formen ein 
Loch auf der linken Körperseite. Die übrigen Formen (z. B. 
Alytes, Bombinator) haben es in streng medianer Lage. 

Die Kaulquappen sind durch einen langen Darm ausgezeichnet, 
der in Form einer rücklaufenden Doppelspirale gelagert ist; 
bei der Metamorphose bildet sich diese unter Verkürzung zurück. 
Windungssinn entgegengesetzt wie Abb. 93 (rechtsgewunden). -
Situs inversus beobachtet 107, das Kiemenloch befindet sich dann 
in der Regel auf der rechten Seite statt links. 

c) Asymmetrien infolge schlangenähnlicher Gestalt. 

Bei sehr langgestrecktem Körper (Gymnophionen, einige 
Urodelen; Schlangen, einige Saurierfamilien) tritt nicht selten der 
Fall ein, daß die heiden Organe eines Paares statt symmetrisch 
nebeneinander sich hintereinander lagern (Nieren, Gonaden), 
oder daß das Organ der einen Seite mehr und mehr der Reduktion 
verfällt, oft bis zum völligen Schwunde (Lunge, Gonaden), bei 
gleichzeitiger Vergrößerung des Organs der Gegenseite. Die 
folgende Tabelle gibt eine Übersicht. 

Lungen: Asymmetrien bereits bei Proteus. Reduktion links 
bei der Mehrzahl der Gymnophionen (Rest hat zwei mehr oder 
weniger gleichlange Lungen), Schlangen* und schlangenahnlichen 
Echsen, außer Amphisbaenen und 8cincus; hier soll die rechte 
Lunge rückgebildet sein**. 

Nieren: Bei Gymnophionen symmetrisch; Schlangen R vor L. 
Bisweilen Gräßenunterschiede (Anguis). 

* Die Boiden besitzen noch eine ziemlich große linke Lunge. 
** Viele Widersprüche in der Literatur. 



Aves (Vögel). Genitalorgane. 239 

Gonaden: Bei Gymnophionen symmetrisch, bei Schlangen 
und schlangenähnlichen Echsen R vor L, Ovarien auch R > L. 
Geringe Asymmetrien der Ovarien bereits bei Urodelen (Proteus). 

d) Andere Asymmetrien. 
Asymmetrie der Aortenbogen der Reptilien (rechts stärker als 

links). Asymmetrische Wirbel bei einigen Dinosauriern (z. B. 
Diplodocus) 341. Spiralfalte im Darm der Stegocephalen und 
Ichthyosaurier. Schraubiger (bistropher) Verlauf der Samen
rinnen auf dem (zweiteiligen) Penis gewisser Echsen 0679. -

Paarungsstellungen (§ 39). 

§ 29. Aves (Vögel)339. 
a) Genitalorgane. 

Von den Anlagen der beiden Hoden ist in der Regel die rechte 
größer als die linke. Im Laufe der Entwicklung kehrt sieh dieses 
Verhältnis um, so daß der linke Brunsthoden den rechten an 
Größe übertrifft und nur selten (Sterna; Tauben, hier auch Form
asymmetrie) ist es umgekehrt; den Sporenkuckucken (Centropus) 
fehlt der linke Hoden überhaupt. Bisweilen Unterschiede in der 
Pigmentierung beider Hoden 339a. 

Im weiblichen Geschlecht bleiben rechtes Ovar und rechter 
Ovidukt rudimentär, meist sind sie ganz verschwunden; bleiben 
Reste erhalten, so liegt häufig das rechte Ovar kaudal vom linken. 
Als Ursache der Reduktion nimmt man Raummangel im Körper 
des embryonalen Vogels an und führt im besonderen das Ver
schwinden des rechten Ovars auf die Anwesenheit der rechts
gelegenen Leber zurück339 • Doch sind auch andere Asymmetrien 
dafür verantwortlich gemacht worden (Übersicht338a vgl. a. § 39). 

Wo im männlichen Geschlecht Kopulationsorgane V0r
kommen (Apteryx und Tinamus; Rhea, Dromaeus, Casuarius; 
Anseres, Crax und Penelope), sind sie schraubig links gedreht. 
Dieses hat, wo Schwellkörper vorhanden sind, in der stärkeren 
Entwicklung des linken seinen Grund. Die übereinstimmende 
Linkswindung bringt man mit der Reduktion des rechten Ovidukts 
in Zusammenhang. Man vermutet, daß sich - vielleicht über 
den Weg konstant-asymmetrischer Paarungsstellungen - nur 
die dem linken Ovidukt korrespondierende Hälfte des Reptilien
penis erhalten hat, von dem ja je nach der Seite der Annäherung 
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des er an das ~ nur die eine oder andere Hälfte die Begattung 
vollzieht. Der Vogel penis wäre dann vielleicht nur die eine 
(rechte1) Hälfte eines bistrophen Gebildes. 

b) Schnabel. 

Asymmetrie zeigt der Schnabel des Strandläufers Anarhynchus 
frontalis, dessen distales Drittel in einem Winkel von 45 0 nach 
rechts abbiegt, und eine ähnliche Abweichung von der Geraden 
ist bei einigen verwandten Formen angedeutet. 

Bei den Kreuzschnäbeln (Loxia und Verwandte) über
kreuzen sich Ober- und Unterschnabel; man unterscheidet die 
Individuen als "Rechts-" und "Linksschläger" nach der Richtung 
des Unterschnabels, doch herrscht bezüglich dieser Terminologie 
keine völlige Übereinstimmung. Die in der Literatur oft wieder
kehrende Ansicht*, daß Linksschnäbler in der Mehrzahl seien, 
hält einer Nachprüfung nicht stand, sie mag vielleicht auf 
DUERsT335 zurückgehen, der zufällig unter 33 Tieren nur zehn 
Rechtsschläger fand. Mein bisheriges Material**, das sich größten
teils auf den Fichtenkreuzschnabel (L. curvirostra L.) erstreckt, 
umfaßt 146 Links- und 140 Rechtsschläger, was um so mehr auf 
razemische Verteilung hindeutet, als DUERsTs Zahlen mit 
einbezogen sind. Wenn man in manchen Gegenden Deutschlands, 
wo im Volksglauben der Kreuzschnabel zu Heilzwecken verwendet 
wird (§ 50), bald den Rechts-, bald den Linksschlägern den Vorzug 
gibt, so handelt es sich schon deshalb nicht um einen Hinweis auf 
größere Seltenheit der einen oder anderen Varietät, weil die Be
zeichnungen Rechts- und Linksschläger durcheinandergehen. -
Der aus dem Ei schlüpfende Vogel besitzt einen noch symme
trischen Schnabel - als seltene Anomalie ist dies noch bei er
wachsenen anzutreffen0335 -, erst mit dem Gebrauch des Schna
bels stellt sich Über kreuzung ein und führt im Laufe der Zeit 
zu beträchtlichen Asymmetrien auch des Schädels und der 
Schädelmuskeln. BÖKER333 nimmt an, daß zwar die Tendenz zur 
Überkreuzung erblich festgelegt ist, über die Richtung, nach der 
der Oberschnabel sich wendet, der erstmalige Gebrauch des 
Schnabels, also irgendeine Zufälligkeit, entscheidet. 

* Z. B. HARTERT, Vogel, pa!. Fauna I, 116. 
** Material aus Berlin. Halle, Hamburg, Leipzig; Material von Du ERST, 

BREHM, HEIIIERY. 
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c) Darmtraktus. 

Speise. und Luftröhre machen im allgemeinen die S-förmige 
Biegung der Halswirbelsäule nicht mit, sondern ziehen rechts 
von ihr geradlinig nach hinten (Abb. BI). Daher liegt der Kropf, 
wo ein solcher entwickelt ist, rechts, auch rechts von der Trachea, 
und kann sich in gefülltem Zustande bis auf 
die Dorsalseite verschieben (z. B. Finken). Das 
Gegenteil, Linkslage der Halseingeweide, wurde 
neuerdings334 bei einigen brasilianischen Vögeln 
(Kuckucke, Tauben) beobachtet; es handelt 
sich hier nicht um artliche Konstanz, sondern 
um Ausnahmefälle, und diese sind nicht als 
Situs inversus, d. h. als von vornherein inverse 
Anlagen, sondern als durch anormale Verschie
bungen während der späteren Embryonalzeit 
verursacht zu deuten. 

Die Duodenalschlinge kann sich zu einer 
Doppelspirale aufrollen (Störche u. a.). Die 
Blinddärme besitzen bei Struthio, Chauna und 
einigen Grues in ihrem Inneren Spiralfalten ; bei 

Abb. 111. Verlauf der 
Halseingeweide (Luft
und Speiseröhre rechts 
neben der Halswlrlwl· 
saule) bel einem }'in· 
ken. (Nach BÖKER.) 

Struthio sind in jedem der bei den Blinddärme etwa 20 sich links
windende* Umgänge vorhanden (also nicht bistroph)336. Werden 
die Blinddärme funktionslos, so wird nicht selten einer von beiden 
reduziert (Ardeidae, Mergus, Porcellaria). 

Die Lagerung des Darmes ist meist außerordentlich ver
wickelt336. 

d) Blutgefäßsystem. Trachea. Syrinx339. 

Nur der rechtsgelegene Aortenbogen persistiert. Andere be
merkenswerte Asymmetrien treten im Bereich der Karotiden auf, 
wahrscheinlich als Folge der Asymmetrie der Halseingeweide 
(vgI. c): von den beiden dorsalen (tiefliegenden) Karotiden ver
schwindet oft eine Wurzel (meist die rechte, nur bei Eupodotis 
die linke), oft verschwinden beide und werden durch oberflächliche 
Gefaße (ventrale Karotiden) ersetzt; in anderen Fällen bleibt die 
rechte tiefe erhalten und links tritt die oberflächliche in Funktion, 

* Da GADOWS Arbeit aus dem Jahre 1879 stammt und eine entsprechende 
Abbildung fehlt, kann es sich bei seiner Bezeichnung "linksgewunden" 
möglicherweise um rechtsgewunden unserer Terminologie handeln. 

T.wh\ i~. Re('Iit,,·I.ink,.;·]', ,,1011"". I G 
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und bei Orthonyx 8pinicauda (Passeres) schließlich ist allein diese 
letztere vorhanden. 

Insbesondere bei den <3, häufig auch in beiden Geschlechtern, 
treten im Verlauf der Trachea (Windungen) oder des Syrinx 
Asymmetrien auf, die mit der Erzielung einer hohen Tonstärke 
in Verbindung stehen. Über die Rechtslage der Trachea vgl. c. 

e) Die Beinigkeit der Papageien. 

Wie verschiedene Autoren (E. H. WEBERo428, OGLE 448, NAE
GELlo460, JACKSON432, ENGELAND 495)* übereinstimmend berichten 
und wovon man sich jederzeit überzeugen kann, benutzt jeder 
Papagei stets das gleiche Bein, entweder das linke oder das rechte, 
um sich die Nahrung zum Schnabel zu führen (Greifbein), 
während der Körper auf dem anderen Beine ruht (Standbein). 
Beim Schlafen steht das Tier auf dem Standbein; daß es sich 
gelegentlich umgekehrt verhält, wie E. H. WEBER (1830) von 
einem Papagei berichtet, erscheint unwahrscheinlich. Angemerkt 
zu werden verdient, daß eine Umgewöhnung durch Zwang möglich 
ist, denn bei allen mit einem Bein durch eine Kette angehängten 
Tieren wird das freie Bein als Greifbein verwendet. - Mit Wahr
scheinlichkeit ist anzunehmen, daß die Hälfte der Tiere das 
linke, die Hälfte das rechte Bein zum Greifen benutzt, daß die 
Beinigkeit hier also zwar individuell konstant, artlich aber raze
misch ist. Zahlenmäßig liegen folgende Angaben vor: 

(E. K. WEBER) Greifbein 4 R 1 L 
(OGLE) • • . 23R 63L 
(NAEGELI). • R bevorzugt 
(ENGELAND) . etwa 1: 1. 

Vgl. auch § 34, c. 

f) Andere Asymmetrien. 

Ohr und Schädel der Eule Strix tengmalmi (COLLET 334a). 

Spiralig aufgerollte Schmuckfedern. Asymmetrische Federn des 
Fasanhuhns Gennaeu8 lineatu80 12• Ultimobranchialer Körper 
(§ 26). Kreisschwimmen der Löffelenten (Dafila)0339. Schraubige 
Spermatozoen. 

* Die Angaben OSAWAS 041 ° erwiesen sich zum größten Teil als 
falsch. 
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§ 30. Mammalia (Säugetiere). 

a) Geweihe und Gehörne. 

Geweihe und Gehörne beanspruchen in zweierlei Hinsicht 
Interesse: entweder sind linke und rechte Hälfte gestaltlich oder 
an Größe verschieden, oder jede Hälfte ist schraubig gewunden 
(Bistrophie). Ersteres trifft vorzugsweise für die Geweihe, letzteres 
für die Gehörne zu. 

Die Geweihe der Cerviden (Hirsche) sind in der Regel in 
geringem Grade asymmetrisch, sei es hinsichtlich der Gestalt 
(Verlauf der Sprossen), der Größe (Gewicht) oder weil die eine 
Hälfte eine Zacke mehr besitzt als die andere. Für die einheimi
schen Hirsche kann als Regel gelten, daß die linke Geweihhälfte 
die stärkere ist348, sie besitzt daher meist die überzählige Zacke, 
wenn eine solche vorhanden ist. Hiermit in Übereinstimmung 
ist die konstante Asymmetrie des Rentiergeweihes350, der rechte 
Augensproß ist stets klein und horizontal gestellt, der linke 
ist wesentlich größer, schaufelartig verbreitert und steht verti
kal *. Diese Bevorzugung von links hat auch eine bio
logische Parallele, indem die Kämpfe streitender Ö' vorzugsweise 
mit der linken Geweihhälfte ausgefochten werden, so daß links
seitige Geweihbrüche und entsprechende Verletzungen des Geg
ners viel häufiger sind. Für diese eigentümliche Gewohnheit 
ergibt sich ein neuer Beweis durch die Beobachtungen an Schädeln 
(männlicher) hinterindischer Wildochsen, an den Spuren von 
Stoßverletzungen infolge gegenseitiger Kämpfe sich stets ein
seitig, auf dem rechten Frontale, finden. Die Tiere stoßen, wie 
beobachtet wurde, vorzugsweise mit den linken Hörnern auf
einander ein351. Ob hier ein zweckmäßiges Verhalten vorliegt, 
indem bei der asymmetrischen Lage des Darmtraktus Verletzungen 
der einen Körperhälfte weniger gefährlich wären, bleibe dahin
gestellt, ebenso, ob man aus diesem Befunde zusammen mit 
anderen (S. 246) auf eine allgemeine Bevorzugung der linken 
Körperseite bei Säugetieren schließen darf. 

Von den Gehörnen358 sind morphologische Unterschiede 
zwischen beiden Seiten nicht bekannt, doch sind sie häufig (Anti
lopen, Ziegen, Schafe) schraubig gedreht. Die Antilopen und 

* In JACOBIS Monographie (1931)3470 fehlen Angaben über diese Seiten
konstanz völlig. 

16* 
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Wildziegen haben mehr oder weniger gerade nach oben oder 
seitwärts (Schraubenziege) gerichtet.e Gehörne, die entweder 
untordiert oder korkzieherartig und dann stets ungleichsinnig 
(li re - re li, "heteronym") eingedreht sind (Abb. 114). Un
gleichsinnig sind weiter die Gehörne der Halbschafe (Pseudois 

Abb. 112. Merinoschaf. 
(In Anlehnung an BREBM. ) 

Abb. 113. Zackelschaf. (In Anlehnung an BREBM.) 

= Nahur) und der Hemitragusgruppe, bei den echten Schafen, 
den Hausziegen und Rindern (hier geringgradig) aber verhält 
es sich umgekehrt, die Hörner sind hier gleichsinnig ("homo
nym") gewunden, sie liegen mehr oder weniger zu den Seiten 
des Kopfes, sind um eine horizontale Achse aufgerollt und haben 

~~ 
............ ~. '... ', ' . .' -.--

. ~- . ... 
kaum mehr als einen Umgang 
(Abb. 112). Selten kommen 
aufgerichtete oder abstehende 
Gehörne vor, die dann zu 
denen der Antilopen ein Gegen
stück darstellen (Abb. 113). 
- Die abnormen Korkzieher-Abb. 114. Hirschziegenantilope. (In An

lehnung an BREBM.) 
geweihe353, wie sie bei den 

Hirschen auftreten, sind von Fall zu Fall verschieden gewunden, 
bald gleich-, bald ungleichsinnig, bald wechselt die Windungsrich
tung innerhalb des Geweihes, doch herrscht stets Symmetrie zwi
schen linker und rechter Hälfte. - Für die gegensätzlich gewun
denen Gehörne der Schafe und Antilopen muß angenommen 
werden, daß beide aus einem planspiralen Anfangsstadium, das 
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nur einen Bruchteil eines Umganges umfaßte, hervorgegangen 
sind. Bei den Schafen mit seitwärts vom Kopf gelegenem Gehörn 
kam es dann zu einer Aufrollung nach außen, bei den Antilopen 
trat das Gegenteil ein. Vielleicht sind auch hier äußere Faktoren 
(Schwerkraft) mit im Spiele; Literatur über diese Fragen fehlt. 
Daß durch Inversion aus heteronymen homonyme Gehörne ent
stehen, wie KocH347b für den Fall Schraubenziege - Hausziege 
andeutet, ist unmöglich, da bei bistrophen Merkmalen keine In
versionen eintreten können (§ 45). 

b) Skelet. 

Der Schädel der Zahnwale, in viel schwächerem Grade 
auch der der Bartenwale, ist asymmetrisch, insofern die Knochen 
der rechten Seite breiter sind und nach links herüberdrängen, 
während die der linken dicker sind 349. Da sich diese Asymmetrie 
auf die Dorsalpartie des Schädels beschränkt, während die Basis 
noch symmetrisch ist, bildet die Sagittalachse der Kieferpartie 
mit der des Hirnschädels einen spitzen, nach links weisenden 
Winkel. Diese Ungleichseitigkeit nimmt mit aufsteigender Ent
wicklung zu, die ältesten (fossilen) Zahnwale besitzen noch völlig 
symmetrische Schädel; bei den hochstehenden Platanista und 
Inia aber z. B. ist sogar der Vorderteil der Schnauze schraubig 
nach links gewunden. Das Spritzloch liegt median oder schwach 
links, Unterschiede in der Augengröße sind zumindest bei Zahn
walen vorhanden (li < re)*. Beim Narwal-Q' ist der eine (meist 
linke) Stoßzahn (Eckzahn 1) außerordentlich lang und schraubig 
linksgewunden (entspricht gleichsinniger Bistrophie). - Die 
Bartenwale zeigen nur geringe Asymmetrien des Schädelskelets, 
doch sind Ungleichheiten in der Färbung der Kopfhaut und der 
Barten vorhanden. 

Zur Erklärung dieser Asymmetrien hat ABEL340/ 1 darauf hin
gewiesen, daß die Ungleichheit beider Seiten bei den Gattungen 
am größten ist, deren Nasenlöcher am weitesten nach oben 
verschoben sind. Bei dieser Verlagerung bilden sich die Nasalia 
auf beiden Seiten ungleich zurück, was die übrigen Asymmetrien 
zur Folge hatte. KÜKENTHAL349 indessen will in der schiefen 
Stellung der etwas asymmetrischen (re> li) Schwanzflosse in 

• Bei vielen Walfischfängem bestand die Gewohnheit, den Pottwal von 
links anzugreifen, in der Meinung, daß er dort blind sei. 
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der Ruhe wie beim Schwimmen die Ursache der 
Schädelasymmetrie erblicken. 

Ungleichheiten des Schädels sind weiter be
kannt von Pinnipediern und Sirenen341 (bald 
nach links, bald nach rechts verzogen), bei 
den halbhängeohrigen Kaninchen (DARWIN0341), 

Lagothrix361, sowie gelegentlich bei verschie
denen Säugetieren infolge einseitiger Kautä";e; 
keit (Zahnerkrankungen) 356. 

Über die Asymmetrien der Extremi
tätenlänge liegen wenig Untersuchungen vor. 
Bei kleinen Säugetieren lassen sich Unterschiede 
der Beinlänge nicht finden 344; bei größeren sind 
zwar welche vorhanden345, beim Pferde sogar 
beträchtliche34?, eine Konstanz zugunsten einer 
bestimmten Körperseite ergab sich jedoch nir
gends, weder bei Paarhufern35? noch bei Un

~ paarhufern 34?, weder bei wilden noch bei 
~ domestizierten Formen*. Nur in der Vorder

extremität der wild lebenden Kaniden scheint 
eine deutliche Bevorzugung der linken Seite 
(links länger) vorhanden zu sein 354 (Tabelle). 
Wenn FREuDENBERG 343 ohne Angaben von 
Maßzahlen oder Quellen ein gleiches auch für 
die Paarhufer behauptet und weiter schließt, 
daß bei den Säugetieren die rechte Seite die 
progressivere wäre, indem bei einer Tendenz zur 
Verkürzung der Vorderextremität die rechte der 
linken Seite vorauseilt, so erscheint dieser Schluß 
sehr gewagt, ebenso, wenn man diese Längen
verschiedenheiten mit der stärkeren Entwick
lung der linken Geweihhälfte in Beziehung 
bringen wollte 348 ; denn einmal betreffen diese 
Asymmetrien verschiedene Zweige der Säuge
tiere, dann aber handelt es sich offenbar beim 

* Gegenüber diesen Untersuchungen an reich
haltigem Material (42 Paar-, 163 Unpaarhuferskelete) 
büßen die älteren Angaben DE LUCAS 349b (Prävalenz 
rechts) ihre Beweiskraft ein. 
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Geweih um ein Plus an Zuwachs auf der linken, beim Kaniden
bein um ein Plus an Reduktion auf der rechten Seite, falls nicht 
überhaupt die Zahlen über Hunde einen Zufallswert darstellen. 
- Für die Richtung, in der bei der Zirkularbewegung (§ 34) die 
Tiere ihre kreisförmigen Bahnen beschreiben, ist die indi vid ueUe 
Asymmetrie der Beinlänge von maßgebender Bedeutung. Ob sie 
jedoch auch auf den asymmetrischen Gang (z. B. Galopp, vgl. d) 
von Einfluß sind, darüber fehlt jeder Anhaltspunkt. 

Extremitäten der Primaten vgl. § 32. Einseitig akzessorische 
Rippeno15• 

c) Andere morphologische Asymmetrien. 
Bei wasserlebenden Formen (Lutra) verschmelzen zur Festi

gung der Trachea gegenüber dem Wasserdruck einige Tracheal
ringe zu einem schraubigen Knorpelband, das die Trachea mehr
mals umzieht. Rechte Lunge meist drei-, linke zweilappig. Herz 
liegt meist median, nur selten mehr oder weniger links (Primaten, 
Maulwurf). Rechter Aortenbogen reduziert. Hinter der Teilung 
der Trachea liegt der Ösophagus schwach links. Blinddarm von 
Lepus mi"t rechtsgewundener Spiralfalte (20-30 Umgänge)352. 
Exkremente des Iltis (Putorius putorius) schraubig gedreht. 
Milz meist links gelegen. Bei den Monotremen sind die Eier 
des linken Ovars nicht befruchtungsfähig, dieses sowie der linke 
Ovidukt also funktionslos geworden. Ovardifferenzen der höheren 
Säuger s. § 32. 

Schraubige Kräuselung der Haare. Obere Eckzähne des Hirsch
ebers (Babirussa) schwach schraubig gebogen (li li - re re), 
untere des Ebers ungleich sinnig (li re - re li). 
Andeutung schraubiger Windung bei den Stoß
zähnen der Elefanten und von Machairodus, 
Stoßzahn des Narwal s. b. Helicoider Typus des 
Schwanzes (beim Hund in der Mehrzahl "links
geschlagen" [Abb. 115J, d. h. rechtsschraubig 

Abb. 115. Ringelung 
geringelt*; bei Schweinen zumindest innerhalb des Hundeschwanzes. 

von Familien monostroph). Haarwirbel658 • 

Auch die männlichen Begattungsorgane der Säugetiere 
sind oft asymmetrisch 0679. Die primitivsten Formen (Mono-

* L1NNE stellte (unrichtigerweise) dieses "Linksschlagen" sogar als Art· 
merkmal des Hundes auf. 
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tremen, viele Beutler) besitzen einen gespaltenen Penis, bei 
manchen Beuteltieren (Känguruh, Phalangista) aber bildet sich 
die eine (welche1) Gabelhälfte zurück und der gleiche Vorgang 
wiederholt sich bei den Sciuriden unter den Nagetieren, wo das 
Glied von Haplodon noch gabelig-symmetrische Gestalt besitzt. 
Einen anderen Asymmetrietypus repräsentiert der in eine links
gewundene Schraube auslaufende Penis der Schweine; diese 

a 

Schraubung verstärkt sich noch bei den wieder
käuenden Paarhufern (5 Windungen bei Traguliden; 
anscheinend stets Links-Windung) und nur bei 
den Hirschen geht sie sekundär verloren. 

Windungen der Schnecke des Ohres (1 1/ 2-5) 
gleichsinnig (li li - re re). Auge der Zahnwale vgl. b. 

Unilateraler Kryptorchismus des Hun
des weit häufiger rechts359• Sperma-

LV tozoen. 
RV 

b 

d) Asymmetrische 
Gewohnheiten. 

Vor allem kommen die Asym
metrien des Ganges in Frage, die 
in den Fährten ihren morpho

fL logischen Ausdruck finden, indessen 

Abb. 116. a Trabender Wolf. (Nach 
KRUMBIEGEL.) b Schema des 
Schrankens (3 ]'ahrtenlinien; a 
= Richtung der KorperUmgsachse.) 

fehlt es auch hier an eingehenden 
Untersuchungen. Man versteht unter 
" Schränken "* die Gewohnheit vieler 
Tiere, beim Laufe die Körperachse 
schräg zur Fortbewegungsachse ein

zustellen (Abb. 116a). Von den Beinen werden stets diejenigen 
einer Diagonale ungefähr gleichzeitig auf den Boden aufgesetzt, 
dabei liegt (Abb. 116b) der Abdruck des Hinterbeines nicht 
genau hinter dem des Vorderbeines der gleichen Seite, sondern 
etwas seitlich, so daß eine schwach bis stärker asymmetrische 
Fährte entsteht. Das Schränken ist eine Eigentümlichkeit aller 
domestizierten Hunde, es kommt ferner gelegentlich auch bei 
den größeren Haussäugern und den Hirschen vor. Die wilden 
Kaniden, Fuchs, Wolf und Schakal, "schnüren" in der Regel, 

* Im Gegensatz zu anderen in der Jagdliteratur öfter gegebenen De
finitionen. 
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d. h. die Abdrücke aller 4 Beine liegen in einer Geraden hinter
einander. Doch stellen Schnüren und Schränken nicht zwei 
absolute Gegensätze dar, denn gerade beim Wolf z. B. ist die zur 
Bewegungsrichtung schiefe Körperhaltung auffällig, andererseits 
sind die Fährten des Fuchses außerordentlich variabel und nicht 
selten asymmetrisch. 

Am besten untersucht ist der Galopp des Pferdes342• Wie 
aus dem folgenden Schema hervorgeht, ist der Galopp eine drei
phasige Bewegung*: 

LvlRV *4 
LHRH 31 

Schritt 

~ 
2fl 

Trab 

~ 
2aTl 
~ 
~ 

Linksgalopp Rechtsgalopp 

Beim Rechtsgalopp z. B. kommt nach einem Sprunge zunächst 
LH auf den Boden, dann nahezu gleichzeitig RH und LV und 
schließlich RV, und in derselben Reihenfolge heben sich die 
Beine wieder vom Boden, das Pferd springt also beim Rechts
galopp letzten Endes mit dem rechten, beim Linksgalopp mit 
dem linken Beine ab (Abb. 117) und kommt mit den Hinterbeinen 
zuerst wieder auf den Boden. Die Asymmetrie der Beintätigkeit 
bringt es mit sich, daß beim Linksgalopp der Kopf des Pferdes 
etwas nach links, beim Rechtsgalopp nach rechts gerichtet ist. 

Es wird behauptet, daß jedes Pferd, wenn es von selbst zu 
galoppieren beginnt, stets in die gleiche Galoppart verfällt, daß 
weiter jedes zugerittene Pferd zwar leicht in die eine, nicht aber 
in die inverse Galoppart zu bringen ist; oft gelingt dieses letztere 
überhaupt nicht. Eine Umfrage bei mehreren Reitschulen ergab, 
daß unter den zugerittenen Pferden die Mehrzahl den Rechts
galopp bevorzugen. Junge, nicht zugerittene Pferde aber sollen 
lieber links galoppieren, und das gleiche wird übereinstimmend 355 

von "wilden" Pferden berichtet, z. B. solchen, die frei in der 
Pußta aufwachsen. So klingt die Vermutung nicht unwahrschein
lich, daß der in der Regel (§ 34) rechtsbeinige Reiter jedes Pferd 
auf Rechtsgalopp dressiert bzw. umdressiert. Unter die selteneren, 
von Natur aus rechts galoppierenden und dann später auch rechts 
dressierten Pferde könnten dann die gehören, die nicht in Links
galopp zu bringen sind. Daß weiter die Sitzhaltung beim Reiten 

* Die Ziffern bedeuten die Reihenfolge des Auf treffens auf den Boden. 
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(rechte Schulter und rechtes Bein vorgeschoben) ebenso asymme
trisch ist wie beim Gehen (vgl. Abb. 128a) und eine asymmetrische 
Belastung des Pferdes bedingt und daß man durch Wechsel der 
Sitzhaltung (Ruck nach links) Pferde zum Übergang in Links

I 
13 

12 

11 

10 

9 

8 
a. 

7 

I 
b 

6 

5 

'I 

J 

2 

l 

Abb.117. Schema des 
Pferdegalopps (Links
galopp). Ordinate = 
Zeit, zwischen a und b 
schwebt das Pferd in 
der Luft (Sprung). Die 
Striche bedeuten die 
Zelten, wahrend derer 
das betr. Beln den Bo
den berilhrt (von links 
naeh rechts: LH, LV; 
RV, RH). Absprung 
mit LV durch einen 

Punkt markiert. 

galopp bewegen kann, weist gleichfalls in 
diese Richtung. 

per "Galopp" der übrigen Tiere ist teils 
dem des Pferdes ähnlich (z. B. große Hunde), 
teils eine ganz andere Fortbewegungsart, inso
fern die Vorderbeine zuerst 
den Boden berühren. 

Unter den Bewegungs-
arten anderer Tiere seien nur 
die des Hasen erwähnt; sie 
setzt sich aus Sprüngen von 
den Hinter- auf die Vorder-
beine zusammen, dabei wer-
den die Hinterfüße ungefähr 
neben-, die Vorderfüße hinter-
einander auf den Boden ge-
setzt (Abb. 118). Auch hier 
wäre also ein Rechts- und 
ein Linkstypus zu unter
scheiden, doch hat, außer 
beim Pferdegalopp, noch nie
mand diese Fragen berück
sichtigt. 

Ob die Wendigkeit der 

I I 
• 
• 

• I 
• 
• 

• • 

• 
• • 

• 
• 
• Abb. 118. Spuren 

des Hasen. a "hop
pelnd", b flüchtig. 
Große Abdrücke = 
die der Hlnter-, klei
ne = die der Vorder
beine. (Nach KRUM-

BIEGEL.) 

Pferde (§ 34) mit der Art des Galoppierens, 
oder ob beide mit körperlichen Asymmetrien 
in Beziehung stehen, ist eine offene Frage, 

ebenso ob zwischen der Asymmetrie der KanideI?-beine und der 
Bewegungsweise ein Wechselverhältnis besteht. Auch über die 
Bevorzugung eines Beines bei der Gewohnheit vieler Hunde, 
zeitweise auf drei Beinen zu laufen (ein Hinterbein gehoben), 
wie über das Heben eines Beines beim Entleeren des Harnes 
existieren keine Angaben. 

Die Mahlbewegung des Unterkiefers beim Wiederkäuen ist 
kreisförmig, individuellkonstant, artlich monostroph, vermutlich 
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gruppenkonstant. Es verschiebt sich der Unterkiefer nach links 
und wieder in die Mediane zurück. 

"Rechtshändigkeit" usw. der Primaten vgl. § 33, der übrigen 
Säuger § 34. Zirkularbewegung § 34. RL.Läufigkeit § 34. 

§ 31. Zusammenfassung über Wirbeltiere. 
Asymmetrien der Körpergestalt. Plattfische: In der 

Jugend symmetrisch; fehlt eine Schwimmblase, so klappt der 
Körper infolge der links sich anlegenden Darmschlingen nach 
links, andernfalls nach rechts um. Verteilung gruppenverzweigt, 
rechtsäugige Arten in der Überzahl; Arten monostroph (Inver
sionen bekannt), nur Paralichthys calitornicus und Pla,tichthys 
stella,tus sekundär razemisch und die Flunder sekundär amphidrom 
bis monostroph (35% -1 % L). Chiasma opticum bei den Solei
formes razemisch, bei den Pleuronectiformes monostroph, li oder re, 
mit der Seitenlage gekoppelt. Bei den inversen Exemplaren 
monostropher Arten und den sekundär nichtmonostrophen Arten 
bleibt das Chiasma regulär. 

Asymmetrien von Körperteilen. Vogelschnabel (An
arhynchus monostroph; Kreuzschnäbel razemisch, Entscheidung 
über rechts oder links erst postembryonal). Schädel asymme
trisch bei Eulen, Walen, Robben, Sirenen, Lagothrix, gelegentlich 
auch bei anderen Säugern; in der Regel monostroph. Linker 
Stoßzahn des Narwals (linksschraubig, entspricht gleichsinniger 
Bistrophie). Geweihe (Cerviden links stärker, beim Rentier 
formasymmetrisch mit Plus linkerseits). Gehörne (bistroph; 
gleichsinnig bei echten Schafen, Rindern und Hausziegen, un
gleichsinnig bei Antilopen, Wildziegen und der Hemitragus-Gruppe 
unter den Schafen). Korkziehergeweihe als Anomalie. Extremi
tätenlänge (keine seitenkonstanten Differenzen; rechte Vor· 
derextremität kürzer als die linke bei wildlebenden Kaniden [1]; 
Primaten s. § 32). Helicoider Typus des Sch wanzes (Hund 
in der Mehrzahl rechtsschraubig ; sonst 1). 

Skeletasymmetrien. Schädel und Extremitäten s. o. 
Arciferie der Amphibien (rechtes Coracoid öfter ventral; bei 
Anuren monostroph [n Inversionen bekannt; bei Urodelen 
amphidrom etwa 2 : 1). 

Verdauungssystem. Grundsätzlich einheitlich asymme
trischer Darmsitus der Wirbeltiere (eine linksschraubige Windung, 
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nur bei einigen Selachiern möglicherweise Rechtswindung), selten 
mit rücklaufender Doppelspirale (Fische, Kaulquappen). Spiral. 
falte im Mitteldarm (rechtsgewunden: Cyclostomen, Selachier, 
Ganoiden und Dipnoer; Rudimente bei Teleostiern), in Blind· 
därmen (Hase rechtsgewunden ; Rtruthio linksgewunden ; einige 
andere Vögel). Reduktion eines Blinddarmes (ursprünglich 
paarig) bei verschiedenen Vögeln. Schlundzähne der Cypriniden 
(irreziprok; monostroph, Inversionen bekannt). Zähne des 
Hirschebers bistroph (gleichsinnig), des Ebers bistroph (ungleich. 
sinnig), Stoßzahn des Narwals s. o. Kropf der Vögel rechts ge· 
legen (Ausnahmen bekannt). 

Atmungssystem. Supraperikardialkörper paarig oder 
nur linksseitig. Kiemenhaut.Gang der Myxiniden nur links
seitig. Schwimmblase und Lunge: Vielleicht paarig und 
lateral angelegt; dann wäre eine unpaare Lunge oder SchwImm
blase teils ein Verschmelzungsprodukt, teils durch Reduktion 
der linken, teils der rechten Hälfte entstanden. Größenunterschied 
beider Hälften bei Polypterus (re> li), Proteus, Säugetieren 
(re > li); Reduktion einer Hälfte bei Formen mit schlangen
ähnlicher Gestalt (Amphisbaenen und Scincus rechts reduziert, 
übrige schlangenähnliche Echsen, Schlangen und Gymnophionen 
links). Mündung oft seitlich verschoben (nach rechts bei Geratodus, 
rechts oder links bei Lepido8iren, links bei zwei Knochenfischen), 
oder seitlich angelegt und sekundär durch Torsion des Darmes 
in die Mediane verlagert (Teleostier, Amia). Sekundäre Kommuni
kationen der Schwimmblase mit der Außenwelt (links Hering 
rechts Garanx). - Linksseitiges Atemloch vieler Anurenlarven. 
Rechtslage der Trachea bei Vögeln, Asymmetrien der "Auf
windung" und Gestalt (Syrinx) der zuführenden Luftwege bei 
Vögeln. Schraubige Tracheaversteüungen bei Lutra. 

Blutgefäßsystem. Herz (s. § 32). Asymmetrie der Aorten
bogen (Reptilia: re > li, Vögel: nur re, Säugetiere: nur li). Viele 
Asymmetrien im Halsbereich der Vögel. Rechte Dottervene 
meist reduziert. Nabelvenen s. § 32. 

Nervensystem. Geringe Asymmetrien bei einigen Fischen. 
Fissura Sylvii beim Schimpansen links meist länger. Chiasma 
opticum (Fische links über rechts, oder umgekehrt; razemisch 
oder re/li etwas häufiger als li/re, jedoch keine mendelnde Ver
erbung; Plattfische s.o.). 
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Sinnesorgane. Cochlea des Ohres (gleichsinnig bistroph). 
Rudimentäres Parietalaugenpaar : 

Links "Parietalorgan" Rechts .,Plnealorgan" 
(meist vorn) (meist hmten) 

Petromyzon stark reduziert rudimentäres Auge 
Myxine verschwunden verschwunden 
Fische verschwunden außer bei 

I 
distaler Rest als stark 

Amia reduziertes Augenbläs-
chen, basaler Stumpf als 

Amphibien verschwunden Epiphyse. Bei Torpedo 
fehlend. 

Reptilien Bei Sphenodon und eini-
Basaler Rest als Epi-gen Sauriern als Parietal-

auge, sonst verschwunden physe (endokrine Drüse) 

Vögel Letzte Reste embryonal 
erhalten. Bei Krokodilen 

verschwunden. 
Säuger verschwunden 

Genitalsystem. Reduktion der Gonade einer Seite: Myxine 
(links), viele Selachier (1), Vogel-~ (rechts), Sporenkuckuck-o- (li); 
linkes Ovar der Monotremen nicht funktionsfähig. Größen
unterschiede (Vogelhoden embryonal re> li, Brunsthoden 
li > re, Ausnahmen bekannt; Säugerovar s. § 32). Asymmetrie 
des Kopulationsapparates der Cyprinodonten: Paarungs
stellung und entsprechende Drehung des Gonopodiums individuell 
razemisch, individuell und artlich amphidrom li oder re, individuell
konstant und monostroph (Jenynsia re), individuell konstant und 
razemisch (Anableps, hier auch morphologische Asymmetrien 
der ~). Penis der Echsen bistroph, der Vögel linksschraubig 
(= Hälfte des Reptilienpenis in Anpassung an 1 Eileit,er1), bei 
Säugetieren oft asymmetrisch (viele Huftiere linksschraubig). 

Folgen schlangenähnlicher Gestalt: Reduktion ein
zelner Organe (s. Lungen), Hintereinanderlagerung bilateraler 
Organe (stets rechts vor links; Nieren der Schlangen, Gonaden 
der Schlangen und schlangenähnlichen Echsen; bei Gymno
phionen keine Verlagerung). 

Asymmetrische Gewohnheiten: Beinigkeit der Papageien 
(razemisch); Linkskämpfen der Hirsche und Wildochsen. Gang 
(Schränken) und Fährten. Galopp des Pferdes (von Natur meist 
H, infolge Zureitens durch Rechtsbeiner später meist re [1]). 
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Wiederkäuen (monostroph). Paarungsgewohnheiten (s. Genital
syst.em und § 39). Weiteres in § 34, d. 

Mikroskopische Asymmetrien s. § 40. 

§ 32 •. Die körperlichen Asymmetrien des Menschen 
und der Primaten. 

a) Grundsätzliches und Historisches. 

Der menschliche Körper ist, wie der der Wirbeltiere überhaupt, 
grundsätzlich bilateral-symmetrisch gebaut. Alle Asymmetrien, 
die sich an ihm finden, sind sekundären Charakters und die 
wesentlichen von ihnen, die die inneren Organe betreffen, vor
nehmlich dadurch bedingt, daß das primär geradlinig zu denkende 
Darmrohr mit Größerwerden des Körpers seine Oberfläche un
verhältnismäßig mehr vergrößern, sich also stark in die Länge 
ziehen mußte, was zu asymmetrischer Lagerung führte. Und 
diese ersten Asymmetrien, die das Darmsystem und seine An
hangsorgane betreffen, brachten im Laufe der Phylogenie solche 
anderer Organsysteme (Zirkulations-, Nervensysteme usw.) mit 
sich. Eine zweite Ursache für das Auftreten von Asymmetrien 
am menschlichen Körper ist in jenem einheitlichen Erscheinungs
komplex begründet, den man durch die Gesamtheit der Aus
drücke Händigkeit, Beinigkeit, Äugigkeit und Hirnigkeit, oder 
kurz als Seitigkeit bezeichnet, und der, wie die weiteren Aus
führungen ergeben werden, eine Erwerbung der höchsten Säuger
gruppe bzw. zum Teil des Menschen allein darstellt. Schließlich 
gibt es am Menschen und den ihm am nächsten stehenden Tieren 
noch eine Reihe von Dissymmetrien (d. h. sekundären kleinen 
Abweichungen von der ursprünglichen Symmetrie), die zum Teil 
als letzte Auswirkungen der asymmetrischen Lagerung der inneren 
Organe, zum Teil als Folge des Händigkeitskomplexes angesehen 
werden müssen, während für den Rest die Einsicht in die be
wirkenden Ursachen noch fehlt. Alle diese Dissymmetrien, d. h. 
also überhaupt alle Asymmetrien am Menschen, außer des inversen 
Situs der Eingeweide und der Seitigkeit, stellen Kollektiv
asymmetrien im Sinne des ersten Paragraphen dar. Sie ver
danken ihre genaue Erforschung neben der bevorzugten Rolle, 
die seit allen Zeiten der Mensch als Untersuchungsobjekt gespielt 
hat., vor allem dem Bestreben, alle Auswirkungen des Händigkeits-
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komplexes auf den anatomischen Bau des menschlichen Körpers 
klarzulegen. 

Die Kenntnisse über die Asymmetrien des Menschen reichen 
weit zurück. Die Rechtshändigkeit ist offenbar bereits dem 
Menschen der prähistorischen Zeit bekannt gewesen; in PLATONS 
und ARISTOTELES' Werken sind bereits Erörterungen über sie 
enthalten, und die Kenntnis der asymmetrischen Lagerung der 
Eingeweide ist vermutlich so alt wie die Sektionen überhaupt. 
Auf die einseitige Lateralkrümmung der Wirbelsäule machte 
schon 1777 SABATIER in seinem "Traite complet d'Anatomie" 
aufmerksam, 3 Jahre später erschien in Leyden die Dissertation 
M. S. DU PUys: "De homine dextro et sinistro"*. Grundlegend 
erscheint in diesem Zusammenhang auch der Aufsatz J. F. 
MECKELS (1822): "Über die seitliche Asymmetrie am tierischen 
Körper"**, und schließlich seien an dieser Stelle nur zwei Beispiele 
alter Literatur über Händigkeit angeführt: Sir TH. BRoWN (1672), 
Pseudodoxia Epidemica 4, Chap. 5 "Of the right and left hand", 
und R. J. CAMERARIUS, Syllogus Memorabilium Medicinae et 
Memorabilium Naturae Arcanorum Centuriae XX, S.136-141 
(Tübingen 1683): Mulier non fit ambidextra, cud Sinistrae 
manus promtitudo, dextra alacritati nihH cedens, vel et etiam 
illam superans, unde1 Infantes cur proclivius feruntur, ad motum 
manus sinistrae, quam dextra 1 Dextra manus prontior et agilior 
sinistra, cur 1 

b) Die Massenunterschiede der beiden Körperhälften. 

Bereits 1862 vermutete BucHANAN, wenn auch auf Grund 
falscher Voraussetzungen, daß der Schwerpunkt des mensch
lichen Körpers auf der rechten Seite liege und daß dies als Ursache 
für die Rechtshändigkeit zu gelten habe; ein Jahr später wies 
STRUTHERS40 1 nach, daß dies, hauptsächlich infolge Rechts
lagerung der Leber, tatsächlich zutrifft - entgegen der bisherigen 
Annahme, Leber einer- und Magen + Milz + linke Herzpartie 
andererseits hielten sich ungefähr die Waage -, und MOORHEAD388 

konnte schließlich zeigen, daß diese Ungleichheit der Körper
hälften bereits im 6. Fötalmonat besteht. Aus den folgenden 
Ausführungen über das Skelett ist zu vermuten, daß dessen rechte 

* Über das einseitige Auftreten gewisser Erkrankungen. 
** In MECKELS Anat.-physiol. Beob. u. Unters. Halle, 1822, S.147. 
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Hälfte in der Majorität der Fälle schwerer als die linke ist, und 
für die Muskulatur stellte E. WEBER'01 (an 4 Leichen) ein Ver
hältnis R : L = 1 : 0,953, also ein Plus der rechten Seite von 
etwa 5% fest, an dem allerdings die beiden Extremitäten wesentlich 
mitbeteiligt sind: 

Muskulatur von Kopf und Rumpf . . R : L = 1: 0,992 
" der unteren Extremitäten R : L = 1: 0,936 
" der oberen Extremitäten . R : L = 1: 0,929. 

Bei Linksbeinigkeit könnte möglicherweise das Übergewicht 
der rechten Hälfte weniger als 5% betragen, abgesehen davon, 
daß WEBER offenbar 4 Rechtshänder vorlagen. 

c) Asymmetrien des Schädels und Kopfes (Gesicht). 
Der Schäde1361.369 als Ganzes sowie die meisten seiner 

Knochen und Höhlen zeigen Kollektivasymmetrie von zum Teil 
hohem Index. Pfeil- und Stirnbeinnaht verlaufen selten in der 
Mittellinie, das linke Stirnbein ist gewölbter, sein Höcker größer, 
ebenso ist am Hinterhauptbein die linke Seite größer als die rechte, 
umgekehrt ist bei den Scheitelbeinen das linke das kleinere*. 
Auch die linke Schläfenbeinschuppe ist, als letzte Folge des meist 
linksgelegenen Sprachzentrums, in der Regel mehr vorgebuchtet 
als die rechte, so daß v. BARDELEBEN416/ 8 behauptete, in den 
meisten Fällen durch Betasten von außen die Lage des Sprach
zentrums und so Rechts- bzw. Linkshändigkeit auf direktem Wege 
feststellen zu können. Diese Asymmetrie des Schläfenbeines trägt 
wesentlich zu der des Kopfumrisses bei, die, wie eine Umfrage 
VAN BIERVLIETS421 beweist, den meisten Hutmachern seit langem 
bekannt ist, weshalb viele den Hut nach dem Kopf des Kunden 
formen und andererseits Hüte um so weniger passen, je unnach
giebiger sie sind. Auch das linke Jochbein tritt mehr hervor, 
der Oberkiefer ist links mehr gerundet, rechts mehr längsgezogen, 
der Unterkiefer links starker gewölbt**. Überraschend viel Unter
suchungen liegen über die nichtmediane Lage des Nasenseptums 

* W00 409a nahm neuerdings (1931; 80 Schädel) 25 Maße und fand von 
ihnen 14 stark, 7 maßig und 4 schwach asymmetrisch. 16 von diesen 25 
waren rechts größer, im besonderen alle, die auf Stirn· und Scheitelbein 
Bezug hatten. 

** Nach YAMAZAKI (1931) uberwiegen beim Fotus wie beim Erwachsenen 
die linksseitigen Maße des Unterkiefers im Durchschnitt über die rechts
seitigen 409 b. 



Asymmetrien des Schädels und Kopfes (Gesicht). 257 

und die hierdurch bedingte verschiedene (li > re) Größe der beiden 
Nasenhöhlen vor, wofür die verschiedensten Erklärungen ge
geben wurden*. Die Augenhöhlen sind verschieden geformt, 
die linke besitzt mehr viereckigen, die tieferstehende rechte mehr 
kreisförmigen Eingang, zugleich liegt der linke Augapfel meist 
etwa 1 mm weiter vorn als der rechte. Ungleich groß sind die 
sulci transversi am Hinterhauptbein (in 70% re, in 10% li er
heblich weiter, 20% Gleichheit). 

Viel untersucht ist auch, vorwiegend im Hinblick auf die Frage 
nach der morphologischen Ausprägung der Linkshirnigkeit, die 
Kapazität der beiden Schädelhälfteno361, und es ergaben 
sich eine Reihe von Indizien, die darauf hin zu deuten scheinen, 
daß die linke Schädelhälfte die größere sei. So teilt ein durch 
die Verwachsungslinie der Nasenbeine und Oberkiefer gelegter 
Schnitt Gesicht und Schädelbasis in eine linke größere und rechte 
kleinere Hälfte, in der Stirngegend übertrifft die linke die rechte 
um 1/2 bis 1 cm an Breite und um 3 mm an Höhe, und überhaupt 
tritt die linke Schädelhälfte mehr hervor, sie erscheint gewisser
maßen von hinten nach vorn, die rechte umgekehrt verschoben. 
Indessen darf man aus solchen Äußerlichkeiten, auch nicht (wegen 
der verschiedenen Knochendicke) aus äußeren Schädelmaßen 
überhaupt, Schlüsse auf die Kapazität der Schiidelhemisphären 
ziehen380• Heute weiß man (§ 36, c), daß die beiden Hirnhälften 
gleichschwer und - rein volummäßig betrachtet - auch gleich
groß sind oder höchstens nur ganz geringe Asymmetrien zugunsten 
einer Seite zeigen, wohl aber sind sie ungleich geformt, und dies 
kommt vor allem in der dritten Stirnwindung (motorisches 
Sprachzentrum) und im Occipitallappen (Sehsphäre) zum Aus
druck. An diesen Hirnteilen der Schädelwand wurden denn auch 
bei der Mehrzahl der Schädel linkerseits tiefere Eindrücke gefunden 
(§ 36, c), trotzdem besitzt die rech te Hälfte der Schädelhöhle 
in der Mehrzahl einen etwas größeren Längsdurchmesser 
(§36, c) und daher vielleicht auch einen größeren Raum
inhalt als die linke 380• Die neuen Befunde Woos (s. o. Fuß
note) scheinen diese Prävalenz von rechts zu bekräftigen. 

Zum genauen Studium der Asymmetrie des Gesichtes 
gab merkwürdigerweise ein Aufsatz des Tübinger Anatomen 
HENKEo369 Anlaß, der darauf hinwies, daß das Gesicht der Venus 

• z. B. Schneuzen mit der rechten Hand. 

J.udwig, Rechts·Llnks-Problem. 17 
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von Melos (ebenso das anderer Statuen) asymmetrisch sei und 
darum nicht die ihr entgegengebrachte hohe Bewunderung ver
diene. Hierdurch angeregt photographierte HASSE3?6 die Ge
sichter der Venus und lebender Menschen hinter einem quadra
tischen Raster, erkannte die Asymmetrie des Gesichts als allge
meine Erscheinung und erklärte demzufolge die Asymmetrie der 
Venus als vermutlich "unbewußt" und darum besonderer Be
wunderung würdig. In der Folge ging man dazu über3?4, die 
Photographien menschlicher Gesichter in der Mittellinie zu zer
schneiden und jede Hälfte mit ihrem Spiegelbild zu einem neuen, 
symmetrischen ("linken" bzw. "rechten") Gesicht zusammen
zusetzen. Solche Bilder bieten einen ungewohnten, maskenhaften 
und der Originalperson bisweilen sehr unähnlichen Anblick. Von 
unbefangenen Beschauern wurden in der Mehrzahl der Fälle die 
"rechten" Gesichter als belebter und zugleich ähnlicher er
klärt0460, und man hat namentlich das erstere mit der Links
hirnigkeit in Beziehung gebracht (§ 36, b). Unabhängig von 
früheren Autoren verarbeitete LIEBREICH3 82 ein großes Material 
rezenter, historischer und prähistorischer Schädel (u. a. von 
400 ägyptischen Mumien) und erhielt in 97% aller Fälle den 
gleichen, von ihm eingehend beschriebenen Typus von Asymmetrie, 
nur "sehr selten" den genau inversen Typ, und "äußerst selten" 
eine unregelmäßige Asymmetrie. Seiner Erklärung, die Asym
metrie auf Erblichkeit und die Lage des Kindes im Uterus zu
rückzuführen stehen Bedenken entgegen. 

Der Haarwirbel des Menschen ist in der Regel rechts
gedreht. Die Häufigkeit der Linksdrehung wird mit 18,6% an
gegeben404. Genaueres zeigt folgende Tabelle (nach LAUTER
BACH und KNIGHT 381a): 

I 
EmfacherWirbel Doppelwirbel >2 Zahl 

+ I - +- -+ ++ -- Wirbel 

1 Normale. 1006 768 185 37 4 8 - 4 
2 Idioten 233 159 45 17 7 2 1 2 
3 Schwachsinnige . 278 212 51 8 3 -3 - 1 
4 Blödsinnige 340 255 70 10 2 3 - -

5 Zeile 1 in % . 100 76,6 18,5 3,7 0,4 0,8 - 0,4 
6 Zeile 1 in %. 

1 

100 95,1 4,9 0,4 
7 Zeile 2 in %. 100 68,21 19,21 11,6 0,9 
8 Zeile 3 u. 4 in %. 100 75,5 19,6 4,7 0,4 
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Andere Befunde362a stimmen hiermit überein : 
117 Frauen 75% + 19,9% - 5,1% Doppelwirbel 

2502 Knaben 74,2% + 18,9% - 6,9% " 
Man erkennt, daß in 3/, der Fälle der Wirbel rechtsgedreht ist, 

in 18-20% links, der Rest (5-7%) besitzt Doppel- oder ganz 
selten (1/2%) mehr als 2 Wirbel. Unterschiede nach den Ge
schlechtern ergeben sich nicht, auch ist die Wirbeldrehung von 
der Händigkeit unabhängig 3S1a• Unter den Doppelwirbeln über
wiegt die +--Form weitaus, ---Wirbel kommen kaum vor. 
Diese Befunde entsprechen durchaus denen über den Situs der 
Eingeweide: bei Doppelindividuen besitzt stets der linke Partner 
regulären, der rechte in der Regel inversen Situs, man wird also 
hier wie dort eine einheitliche Ursache vermuten (s. § 46, g). -
Der Vererbungsmodus des Windungssinns ist noch nicht sicher 
gestellt. Ein Genpaar mit R dominant ist von vornherein wegen 
des Verhältnisses +: - = 3 : 1 am wahrscheinlichsten, ver
schiedene Statistiken (BERNSTEIN 362a, SCHWARZBURG398a, SNY
DER400a) weisen auch in diese Richtung, doch wird offenbar, wie 
im Falle der Seitigkeit (vgl. §§ 36 u. 46) dieser Erbgang äußerlich 
durch viele phänotypische Inversionen durchbrochen. Die Gene 
für Händigkeit (Seitigkeit), Augenfarbe und Blutgruppen sind 
von dem der Wirbeldrehung unabhängig 400a• Anlage zu Doppel
wirbeln scheint in gewissen Fällen erblich zu sein0658• Eineüge 
Zwillinge besitzen häufig gegensätzlich gewundene Wirbel 661a. 667, 

was nicht, gegen, sondern für Erblichkeit spricht (§ 46, g). 
Auffällig ist die starke Erhöhung der Zahl der Doppelwirbel bei 
Idioten (s. obige Tabelle). 

d) Asymmetrien der Wirbelsäule369 

Außer einer durch die Aorta bewirkten asymmetrischen Im
pression und der asymmetrischen Stellung der Dornfortsätze, die 
gewöhnlich (keinesfalls aber immer) als Folge der stärkeren In
anspruchnahme der rechtsseitigen Muskeln nach rechts abweichen, 
kommen hier vor allem Seitwärtskrümmungen der Wirbel
säule in Betracht. Hierüber gibt es eine beinahe ungeheure 
Literatur - deshalb, weil die häufigen pathologischen Rückgrats
verkrümmungen (Skoliosen) schon frühzeitig zum Studium der 
normalen Verhältnisse anregten. Da die letzten 20 Jahre über 
das Verhalten der gesunden Wirbelsäule wenig neues brachten395, 

17* 
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kann man im allgemeinen der Darstellung folgen, die GAUpp369 

über diese Frage gegeben hat. Schon SABATIER (1777) fiel es 
auf, daß bei vielen Menschen der Brustteil der Wirbelsäule nach 
rechts ausgebogen ist, und alle späteren Autoren bestätigten 
diesen Befund. HASSE und DEHNER378 fanden bei ihren 5000 Sol
daten in 68% eine nachweisbare Seitenkrümmung (52% nach 
rechts, 16% nach links), doch dürfte dieser Wert möglicherweise 
noch zu niedrig sein, da Zahlen bis 93% (PEJRE an 100 Leichen) 

links rechts 
Abb.119. Schema der Wlrbelsäulen
krilmmung des Menschen. (Nach 

HASSE und DEHNER.) 

gefunden wurden 392. Im übrigen 
kann heute als feststehend gelten, 
daß jede normale Skoliose des Er
wachsenen eine kombinierte ist, be
stehend in der Mehrzahl der Fälle 
aus einer Linksausbiegung im 
Lumbal- und einer Rechtsaus
biegung im ThorakalteiI, even
tuell mit einer weiteren Linksaus
buchtung in der Halswirbelsäule 
(Abb. 119), beim Rest verhält es 
sich spiegelbildlich, bei einem 
Häufigkeitsverhältnis beider von 
3 (oder mehr) : 1. Dabei ist wahr
scheinlich die Lumbalskoliose das 
Primäre, da die Lendenwirbelsäule 
als beweglicher Stiel des Oberkörpers 
den auf die Wirbelsäule wirkenden 
Einflüssen leichter unterworfen ist 

als die starre des Brustkorbes. Andererseits erscheint es nach 
GAUPP verständlich, "daß die mit hohen Zwischenwirbelscheiben 
ausgestattete Lendenwirbelsäule irgendwelche Verkrümmungen 
leichter ausgleichen wird als die Brustwirbelsäule", bei der die 
Zwischenscheiben niedriger sind und verkrümmende Einflüsse sich 
daher viel leichter auf die Knochen auswirken, so daß nicht selten 
die Ausbiegung der Lendenwirbelsäule, wiewohl das primäre, un
bedeutender ist als die der Thorakalregion. Fest steht schließlich, 
daß alle Lateralskoliosen sich erst vom 6. Lebensjahr, also vom 
Beginn des Schulbesuches ab, herausbilden. 

Die Beziehungen zwischen Thorakalskoliose und 
verschiedener Beinlänge sind noch reichlich unklar, da man 
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theoretisch bei kürzerem rechten Bein eine Lumbalbiegung nach 
rechts und eine kompensatorische Thorakalbiegung nach links 
erwarten müßte, während alle Soldaten HASSE und DEHNERS 
mit rechtskonvexer Thorakalskoliose auch ein kürzeres rechtes 
Bein hatten (Abb. 119), und andere Autoren, wenn auch nicht 
alle, ähnliche Befunde verzeichnen. Indessen kommt ROMIcn395 

neuerdings zu dem Ergebnis, daß die relativen Beinlängen keines
wegs während des ganzen Lebens die gleichen zu sein brauchen, 
daß vielmehr namentlich um die Pubertätszeit Schwankungen 
eintreten können, die dazu führen, daß das bisher kürzere linke 
Bein zum längeren wird, oder umgekehrt. Er fand keine konstanten 
Beziehungen zwischen Beinlänge und Wirbelsäulenbiegung, viel
mehr innerhalb jeder der beiden Hauptgruppen - lumbale 
Links- und thorakale Rechtsskoliose (78%), und umgekehrt 
(22%) - verschiedene Untergruppen, je nach Stellung und 
Drehung des Beckens und der Länge der Beine. 

Von den möglichen Ursachen der Skoliosen, angeborene 
asymmetrische Wachstumstendenz der Wirbelsäule oder asym
metrische Einflüsse im postembryonalen Leben, kommen nach 
alledem entweder beide oder wahrscheinlicher nur die zweite in 
Betracht. Es schalten aus die Beinlänge, wie die Gewohnheit des 
"Standbeines", ebenso die Schlaflage (da der Schlaf ja kaum 
1/3 des Lebens ausmacht und die asymmetrische Belastung während 
eines Drittels gegenüber der stark einseitigen Inanspruchnahme 
während der übrigen Zeit zurücktritt), die Aorten- (Linkslagerung 
der Aorta) und die Schwerpunkttheorie (Körperschwerpunkt 
rechts), gegen die man auch - ein nicht ganz stichhaltiges Argu
ment - angeführt hat, daß bei Situs inversU8 viscerum Links
und Rechtsskoliose etwa gleich oft beobachtet wurde (50 Fälle)392. 
Am wahrscheinlichsten kommt immer noch die Rechtshändig
keit, wenn auch nur als mittelbare Ursache, in Betracht, wobei 
sich zwischen sie und die Skoliose asymmetrische Gewohnheiten, 
vor allem die Sitzhaltung des Kindes beim Schreiben, als ver
mittelnde Glieder einschieben. Möglich ist auch, daß von vorn
herein vorhandene asymmetrische Wachstumstendenzen (bald 
nach links, bald nach rechts) meistens durch Einflüsse der Händig
keit entweder verstärkt oder überkorrigiert werden. 

Bei Linkshändigkeit hat man häufig Linksskoliose gefunden, 
doch ist die Korrelation zwischen beiden nicht sehr stark. 
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e) Asymmetrien der oberen Extremitäten. 

"Daß der rechte Arm gewöhnlich dicker ist als der linke", 
sagt GAUPp869, "die rechte Hand länger und kräftiger als ihre 
Partnerin, ist eine alte Weisheit, deren zahlenmäßige Bestätigung 
durch ausgedehnte Untersuchungen der neueren Zeit in vollem 
Umfange erbracht wurde." Zwar findet man bei einem Vergleich 
der verschiedenen Zahlangaben nicht unwesentliche Schwan
kungen, die auf mannigfache Ursachen zurückgeführt werden 
müssen: Zufällige Werte infolge des meist geringen Materials, 
Messung am Lebenden und am Skelet, Verschiedenheiten des 
Materials, wechselnder Prozentsatz Linkshänder innerhalb des
selben und vor allem die individuelle Meßtechnik des Unter
suchers, die in der größeren oder geringeren Neigung, Glieder 
oder Knochen als gleich bzw. ungleich zu bezeichnen, zum Aus
druck kommt. Sieht man von den Angaben über sehr geringes 
Material (DEBIERREo361, HARTING375, RAYMONDAUD0861) und 
anderen weniger genauen (MosER390*) oder bloßen Schätzungs
angaben ab, so ergibt sich (Tabelle), daß im Mittel in ungefähr 
75% der Fälle der rechte Arm länger als der linke ist, 
während in 25% Gleichheit herrscht (dies häufiger) 
oder der linke Arm prävaliert (ARNOLD, HASSE u. DEHNER, 
MATIEGl\A, GULDBERG, WEVILL), und auch RosDEsTVENSKIJ396 
(161 Leichen, 75 Skelete) fand neuerdings ein hiermit überein
stimmendes Resultat, wobei in allen Fällen die durchschnittliche 
Differenz etwa 1 cm, maximal etwa 3 cm, beträgt. Neuere 
Autoren (BARTELMEZ u. EVANs, SCHULTZ) haben weiter gezeigt, 
daß im Gegensatz zu früheren Meinungen diese Verschieden
heiten bereits auf embryonalem Stadium bestehen, wenn 
auch der Prozentsatz symmetrischer Fälle hier vielleicht etwas 
höher ist** und so die Möglichkeit offenbleibt, daß infolge Mehr
gebrauch eines Armes im postembryonalen Leben die Verschieden
heiten sich verstärken bzw. bei ursprünglich gleicher Länge sich 

* Messung an 216 Lebenden; ganzer Arm 40% R > L, 55% R = L, 
5% R < L. 

** Zwar ha tte bereits DEBIERRE 0361 ein geringes übergewicht der rechten 
Extremitäten festgestellt, doch liegen bei ihm und den anderen früheren 
Autoren die Differenzen stets im Bereich der Fehlerbreiten (BISCHOFF03 69, 
THEILE, MooRHEAD, GAUPP). - MATIEGKA fand an den Skeleten jugend
licher Personen öfter Symmetrie der Arme als an denen Erwachsener. 
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neu herausbilden. Weiter hat sich ergeben, daß meist nicht 
Ober- und Unterarm gleichmäßig an der Prävalenz eines Armes 
beteiligt sind, daß vielmehr oft ein längerer Ober- mit einem 
kürzeren Unterarm gekoppelt ist, und daß darum der Prozent
satz rechts längerer Ober- bzw. Unterarmknochen unter 75% 
liegt (Tabelle). 

Daß mit der im Mittel größeren Länge des rechten Armes 
auch größere Stärke (Umfang)0361 und größeres Gewicht der 
Knochen verbunden ist (BISCHOFl!0369, HARTING0369, THEILE402, 
JOBERT381, RosDESTVENSKIJ396), wird niemand wundernehmen, 
auch ist beim Lebenden Armumfang (HARTING, STIER*), das 
Gewicht der ihm ansitzenden Muskelmasse (E. WEBER, THEILE, 
FROHSE366 u. FRÄNKEL) und die Kraft des Armes (GULDBERG373, 
JACKSON432, STmR460) meist rechts größer als links. Indes sind 
von diesen Maßen: Länge und Gewicht der Knochen, Muskelmasse 
und -kraft, wenn sie auch physiologisch zusammengehören, im 
Einzelfalle doch nicht immer alle auf derselben Seite größer, auf 
der anderen kleiner, was allerdings zum Teil auch in Ungenauig
keiten der Meßtechnik begründet sein mag. 

Während andererseits bis in die neueste Zeit in vielen Unter
suchungen Personen mit links längerem bzw. stärkerem Arm 
schlechtweg als Linkshänder angesprochen werden, hat STIER 
erstmalig mit Nachdruck darauf hingewiesen, daß bei Zugrunde
legung des üblichen Begriffs der Händigkeit (§ 33) eine solche 
unbedingte Korrelation nicht besteht. Wohl haben die meisten 
Rech tshändef rechts längere Arme, doch gilt in etwa 10% für den 
Ober- und Unterarm und in 41/ 2% für beide das Umgekehrte 
(Tabelle), und in etwa 20% aller Rechtshänder ist der ganze 
linke Arm länger als der rechte. Wollte man hier vermuten, daß 
alle diese Personen ursprünglich Linkser und erst durch die Er
ziehung zu Rechtsern bzw. Ambidextern umgestimmt wurden, 
so widersprechen dem die STIERSchen Befunde an Linkshändern 
(Tabelle), die ohne Zweifel Linkshänder gewesen sind und bei 
denen etwa 1/4 sowohl einen längeren Ober- wie Unterarm besaß. 
Ähnliches gilt für den Umfang der Arme*, und Dynamometer-

* STIER unter 239 Linkshandern (R länger: Gleichheit: L langer): 
Oberarm 34,7: 31,8: 33,5; Unterarm 44,3: 37,7: 18,0; Ober- und Unter
arm 24% L> R; bei 66 Rechtshändern: Oberarm 63: 29: 9, Unterarm 
46: 44: 11, Ober- und Unterarm 4,5% L > R. 
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versuche zeigten, daß 1/3 der Links- und 1/4 der Rechtshänder auf 
dem inversen Arm die stärkere Kraft besitzt*. Auch lieferten 
Schätzwerte über den unterschiedlichen Druck beider Hände das 
Ergebnis, daß der Prozentsatz der rechts kräftigeren Linkshänder 
größer als der der links kräftigeren Rechtshänder ist. 

Autor Personen Zahl R>L R=L R<L 

G. GULDBERG 344 Mediziner 21 80,0 10,0 10,0 Dynamometer 
G. GULDBERG Rekruten 190 72,0 8,4 18,4 " STIER460 Rechtshänder 66 64,7 9,5 22,4 

" JACKSON 432 
" 312 78,3 8,0 13,7 

" STIER 
" 

6224 78,4 19,7 1,8 Händedruck 

STIER Linkshänder 200 34,0 9,5 56,5 Dynamometer 
JACKSON " 40 17,5 30,0 52,5 

" STIER " 
10292 11,6 25,9 62,5 

" 
Über Naturvölker und über Skelete aus historischer und prä

historischer Zeit liegen außerordentlich spärliche Angaben vor, doch 
läßt sich aus ihnen entnehmen, daß auch früher schon der rechte Arm an 
Länge und Stärke in der bedeutenden Mehrzahl den linken übertraf. An 
8 Australierskeleten387 betrugen die Humeruslängen** 6: 2: 0, die Radius
längen 4: 1: 1, an 8 Weddasskeleten453 die Humeruslängen 5: 2: 1; 
W ARREN0453 fand bei 33 männlichen altägyptischen Skeleten 6mal (18,2%) 
einen längeren linken Arm, bei den weiblichen Skeleten war der Prozent
satz noch geringer (5,8 %). Auch für die ersten Ansiedler des bajuvarischen 
Stammes wird als Durchschnittswert*** größere Länge und Dicke von 
Radius und Ulna auf der rechten Seite angegeben0369. 

Daß sich diese Asymmetrie auch auf die Phalangen der Hände er
streckt, beweisen die bereits in § 2 aufgeführten Zahlen über die Längen 
der proximalen Glieder von Zeige- bis kleinem Finger (55I,?): etwa 45% 
besaßen pro Finger die entsprechenden Glieder gleich groß, bei etwa eben
soviel war das Glied der rechten Seite größer, und nur in etwa 91/ 2 % der 
Fälle kleiner. Führt man den hohen Prozentsatz "symmetrischer" Finger 
auf die schwierige Meßtechnik dieser kleinen Objekte zurück, so erscheinen 
diese Werte in voller Übereinstimmung mit denen über die Armlänge. -
Am Lebenden konnten Unterschiede der Fingerlänge zwischen links und 
rechts nicht gefunden werden371. 

Die zahlenmäßigen Beziehungen zwischen Händigkeit und 
größerer Armlänge sind deswegen noch nicht hinreichend geklärt, 
weil alle Messungen am Lebenden mit großen Schwankungen 
behaftet sind, andererseits bei den Ausmessungen an Skeleten 

* Gemessen an den Höchstleistungen der Hände, nicht am Durch
schnitt, was zu Fehlern führen würde 460. 

** R länger: Gleichheit: L länger. *** Einzelwerte nicht angegeben. 
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und Leichen über Händigkeit in der Regel nichts bekannt war. 
Indessen kann man bei vorsichtiger Abwägung aller Befunde 
folgendes Endergebnis aufstellen: Bei je 3/4 aller Menschen 
ist der rechte Arm länger, größer an Umfang oder 
stärker an Kraft, in der Regel ist alles drei gleich
zeitig der Fall. Rechts- bzw. Linkshändigkeit und 
größere Länge bzw. Kraft des gleichseitigen Armes ist 
nicht stets gekoppelt, vielmehr gilt etwa das folgende, 
allerdings mit gewissen Schwankungen behaftete 
Schema: 

Rechtshänder 
Linkshänder. 

Gleichseitiger Arm 
größer 

75-80% 
50-60% 

Gleichheit 

10% 
10% 

Ungleichseitiger Arm 
großer 

10-15% 
30--40% 

Für gleiche Armlänge in früherer Zeit liegen keine 
Anhaltspunkte vor. 

f) Asymmetrien der unteren Extremitäten. 

Untersuchungen über Asymmetrien der unteren Extremitäten 
(Länge, Skelet, Muskelmasse, Kraft) sind weitaus seltener als 
solche über Asymmetrien der Arme, wohl deshalb, weil diese 
Frage das Problem der Rechtshändigkeit nicht unmittelbar be
rührt. Abgesehen von ROLLET393, der (89 Skelete) in fast launen
hafter Weise bald das linke, bald das rechte Bein länger fand, 
stimmen die übrigen Autoren (ARNoLD36o, GARSON367, MATIEG
KA384, G. GULDBERG344, HASSE und DEHNER378, GODIN 370, 
SCHULTZ397, ROSDESTVENSKIJ396) darin überein*, daß sowohl 
beim Skelet wie am lebenden Menschen in etwas mehr als 
der Hälfte der Fälle das linke Bein das längere ist, 
während der Rest sich auf Gleichheit und größere 
Länge des rechten Beines verteilt, dies in einer Weise, 
die offenbar mit der größeren oder geringeren Neigung des Unter
suchers, bei geringsten Differenzen Gleichheit oder Ungleichheit 
zu buchen, zusammenhängt. HASSE und DEHNER, deren Material 
das größte ist, fanden bei ihren 5000 Soldaten: 

R> L in 16%, R = L in 32%, R < L in 52% 

* Und damit stehen auch die Umfragen bei Schneidern421 und die An
gaben in Lehrbüchern der Zuschneidekunst 0460 in Einklang. 
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und in allen diesen Fällen war die Differenz beider Beine ziemlich 
klein, etwa 1 cm im Mittel und 2 cm im Maximum. Diese Un
gleichheiten können durch Unterschiede der Tibiae oder Femora 
allein bedingt sein oder beide Knochen in variierenden Anteilen 
betreffen. 

Daß diese Asymmetrien sich in gleichem Sinne auch auf die 
Füße erstrecken, daß also in der Mehrzahl der linke Fuß größer 
oder mindestens gleichgroß wie der rechte ist, wird oft behauptet 
(MATIEGKA, FRöHLICH0369), SCHULTZ führt auch Messungen an: 

500 Erwachsene: 

R> L in 31 %, R = L in 16%, R< L in 53%; 
mittlere Differenz 1,1 %, 

doch ist es nicht unwahrscheinlich, daß der rechte Fuß zwar 
häufig kürzer, aber in der Regel (90%) stärker ist als 
der linke Fußo361, und damit wäre zugleich verschiedenen An
gaben· Rechnung getragen, die ganz indifferent vom rechten 
Fuße als dem "größeren" reden. 

Messungen über Unterschiede an Gewicht und Umfang der 
unteren Extremitäten wurden bisher nur an so geringem Mate
rial vorgenommen, daß Schlüsse daraus nicht gezogen werden 
könneno369, die Muskelmasse aber scheint (1) in der Mehrzahl der 
Fälle links etwas größer als rechts zu sein (1 THEILE, GODIN, 
ROMICH); Versuche, dynamometrisch Kraftunterschiede zwischen 
beiden Beinen zu ermitteln, haben wegen der Unvollkommenheit 
der Methoden Resultate von bleibendem Wert nicht erzielt373. 

Über die Beziehungen der Händigkeit zur Längenasymmetrie 
der Beine sind Untersuchungen nicht angestellt, wohl aber geht 
bereits aus der Tatsache, daß in mehr als 50% dem linken Bein 
und in 75% dem rechten Arm größere Länge zukommt, hervor, 
daß in gewissem Prozentsatz gekreuzte Asymmetrie statt
haben muß, und die Angaben der meisten Autoren (FAURE365, 
GAUPp368, HASSE u. DEHNER, ROSDESTVENSKIJ) gehen dahin, 
daß dies sogar die Regel ist. Man wird also bei längerem rechten 
Arm mit Wahrscheinlichkeit ein längeres linkes Bein erwarten 
können, und umgekehrt, und da der Rechtshänder im allgemeinen 
einen längeren rechten Arm besitzt, hat man ihm im Normalfall 
ein längeres linkes Bein zugeschrieben. Doch dürfte dieser Normal
typus nur vielleicht in der Hälfte der Fälle zu erwarten sein. 
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Ebenso wie bezüglich der Arme lauten auch hier die Angaben 
der älteren Autoren360,388 dahin, daß diese Dilferenzen den 
Neugeborenen noch fehlen und sich erst im Laufe des Wachstums 
herausbilden. Demgegenüber wurden neuerdings362,897 auch bei 
Föten Asymmetrien gefunden, die gleichsinnig zu denen der 
Erwachsenen waren, wenn auch hier der Prozentsatz symmetri
scher Individuen (zum Teil als Folge der schwierigeren Meß
technik) etwas höher sein mag. 

Daß mit rechtsseitiger Thorakalskoliose entgegen dem, was 
man erwarten sollte, das linke Bein das längere ist, wurde bereits 
unter d erwähnt, ebenso, daß im Laufe des Wachstums, namentlich 
um die Pubertätszeit, Änderungen der Beinlänge eintreten können, 
so daß sich sogar das Größenverhältnis beider Seiten vertauschen 
kann. - Angeführt sei schließlich, daß nach HASSE und DEHNER 
die Mehrzahl der "schön gebauten Leute" (Husaren, Kürassiere) 
zur Minorität der Linksskoliotiker mit längerem rechten Bein 
gehören. 

g) Asymmetrien des übrigen Skelets361,369. 

Die rechte Hälfte des Brustkor bes ist meist größer als die linke, das 
Volumverhältnis R: L beträgt ebenso wie das der Lungen in der Regel 
(70%) etwa 10:9. Die Rippen sind rechts länger, auch das Brustbein 
liegt schwach asymmetrisch. 

Von den beiden Schul te rn steht meist die rechte tiefer, die Differenzen 
betragen 1-2 cm. Inwieweit physiologische Skoliosen hieran mit Schuld 
t.ragen, ist noch reichlich unklar. Es wird behauptet, daß die rechte Schulter 
um so tiefer steht, je intensiver der rechte Arm gebraucht wird. 

Asymmetrien in der Stellung der Schlüsselbeine hängen teilweise mit 
der verschiedenen Schulterhöhe zusammen. Langendifferenzen sollen zu 
50% gleichsinnig zu denen der Rumeri sein409• 

Vom Becken377 überwiegt die rechte Ralf te an Masse und Ausdehnung, 
außerdem haben Asymmetrien der Wirbelsäule und Beinlängen auf seine 
Gestalt Einfluß. Daß bei Frauen in der Regel die rechte Hüfte stärker 
ist, ist den Schneidern seit langem bekannt. 

h) Innere Asymmetrien und Asymmetrien 
der Körperoberfläche. 

Die rechte Lunge ist in der Regel (> 70%) etwas größer all:> 
die linke (Volumverhältnis R : L = 10 : 9), erscheint außerdem 
infolge eines horizontalen Einschnittes, der links fehlt, stets 
dreilappig. Dip rechte Niere liegt etwas tiefer als die linke, 
woran wohl der starke rechte Leberlappen Schuld trägt. - Von 
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den beiden Venae spermaticae internae, die beim Manne vom 
Hoden kommen, pflegt die rechte direkt in die V. cava, die linke 
in die V. renalis sinistra einzumünden. Da hierdurch der Blut
strom links zweimal eine rechtwinklige Knickung erleidet, herrscht 
auf dieser Seite eine stärkere Disposition zu venösen Stauungen, 
die sich namentlich in dem den Samenstrang umgebenden venösen 
Geflecht äußern. Hiermit steht in Verbindung, daß der linke 
Hoden in der Regel (31 %) tiefer steht, doch kommt in 14% das 
Gegenteil vor 404a, beim Rest ist kein Unterschied zu erkennen. 

Über die Ovarien sind neuerdings Untersuchungen bekannt 
geworden. Gewichtsmäßig scheint zunächst das linke Ovar zu 
überwiegen, doch ist die frühzeitig einsetzende senile Degeneration 
links stärker als rechts, so daß vom 30. Lebensjahr ab das rechte 
Ovar das linke an Größe übertrifft. Der Cholesteringehalt ist 
links dauernd höher als rechts. Funktionsmäßig scheinen insofern 
Differenzen zu bestehen, als das rechte Ovar mehr reife Eier 
liefert als das linke, gemessen an der Zahl der gelben Körper, 
doch scheint vom 35. Lebensjahr ab das linke Ovar aktiver zu 
werden. Weiter sollen die aus dem rechten Ovar stammenden 
Föten ein größeres Gewicht besitzen399• 

26-30 Jahre 
31-40 Jahre 

Frau 

:> 41 bei erhaltener Menstrua-
tion .. . 

Menopause ........ . 

Kuh 
Kaninchen. 
Frau ... 

Ovargewicht'" 
R L 

6,2 7,1 
5,2 4,1 

4,4 3,9 
2,8 1,8 

CholesterIngehalt'" in Pro%. 
R L 

4,5 2,7 
3,5 3,3 

3,7 3,1 
4,9 4,7 

Zahl der corpora lutea .. • 
R L 

128 107 
678 655 
500 432 

Angaben, daß sich bei gewissen Tierarten die Mehrzahl der 
Embryonen im linken oder rechten Uterushorn befände, sind von 
allzu zweifelhaftem Werte. 

Die beiden Ohrmuscheln sind häufig verschieden geformt, die rechte 
steht, als Folge der Schädelasymmetrie, weiter nach hinten. Auch die 
Brustwarzen stehen nicht genau symmetrisch, die rechte Mamma soll 
bei der Frau in der Regel größer sein0361• 
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Daß der Haarwuchs am Kopf geringgradig asymmetrisch ist, ist seit 
langem bekannt. Auch die Nägel der Finger und Zehen wachsen rechts 
etwas schneller und stärker, auch bei einer Person, die Linkshänder war408• 

Die Zähne der linken Seite sollen eher und mehr verderben; zur Er
klärung hat man angeführt, daß infolge der bevorzugten Rechtslage beim 
Schlafen die rechten mehr vom desinfizierenden Speichel umflossen werden. 
Die Milchzähne brechen, sofern überhaupt Unterschiede bestehen, beim 
Rechtshänder rechts, beim Linkshänder links eher durch (BERETTA 0689). 

Der Darm405 beschreibt vom Duodenumende bis zum After 
nahezu genau eine linksgewundene Schraubentour (Abb.109, 
135j6a) und diese Torsion wird zum Teil durch Rückdrehung des 

Abb. lllU a. Anlage des Säugetierherzens. 
(Normaler Situs.) (Nach LEWIS.) 

Abb. 120b. Aortenbogen des Menschen. 
(Nach STIER.) 

Darmes in sich, zum Teil dadurch ausgeglichen, daß das Duode
num einen Teil einer Rechtsschraubenwindung beschreibt. Der 
Dünndarm stellt lediglich ein in viele alternierende Falten gelegtes 
Stück der vom Darmrohr beschriebenen linksgewundenen Schleife 
dar (Abb.109). - Asymmetrie der Darmanhänge. 

Die Lymphgefäße der ganzen kaudalen und der linken 
kranialen Körperhälfte sammeln sich zu dem links in den linken 
Angulus venosus mündenden Ductus thoracicus, nur die Gefäße 
der rechten kranialen Körperhälfte werden zu dem kurzen Ductus 
lymphaticus dexter vereinigt, der sich in den rechten Venen
winkel ergießt. 

Aus der Entwicklung des Herzens sei erwähnt, daß das ur
sprünglich gerade Endothelrohr , das die Herzanlage darstellt, 
sich frühzeitig zu krümmen beginnt, so daß es zunächst eine 
S-Form und dann die Gestalt eines linksgewundenen Schrauben
umganges annimmt, wie dies Abb. 120a in schematischer Weise 
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wiedergibt. Von diesem Stadium ab setzen die inneren Differen
zierungsprozesse ein. 

Das Gehirn zeigt keine wesentlichen Gewichts- oder Größen-, 
wohl aber Formunterschiede beider Hemisphären, die zum Problem 
der Seitigkeit des Menschen in enger Beziehung stehen und weiter 
unten (§ 36, c) diskutiert werden. Über das vegetati ve N erven
system sei aus einem später interessierenden Grunde angeführt, 
daß der rechte Vagus etwas stärker und weiter ausgedehnt ist 
als der linke und auch Bauchorgane der linken Körperhälfte mit 
versorgt, während die Nervengeflechte des Sympathikus, vom 
Grenzstrang abgesehen, vorwiegend links liegen56o• Über ver
schiedenen Pigmentreichtum bei der Seiten des Zentralnerven
systems vgl. § 36, c. 

Auch in der Stellung der Augäpfel0361 und der Lage der 
Bogengänge391 sind kleine konstante Asymmetrien vorhanden. 

Von den Nabelvenen verkümmert die rechte frühzeitig und 
auch die Verschmelzung der Dottervenen kommt durch Re
duktion eines Stückes der rechten zustande, doch kommt es gar 
nicht so selten vor, daß die Rückbildung die linke Nabel- bzw. 
Dottervene betrifft°636• 

Papillarlinienmuster und Augenheterochromie vgl. § 46, k. 
Mikroskopische Asymmetrien s. § 40, Spermatozoen § 40. 

i) Asymmetrien der Primaten. 

Untersuchungen über Längendifferenzen der Extremi
täten der Affen sind nur in beschränktem Umfange angestellt 
worden, die erhaltenen Unterschiede waren absolut und gegenüber 
denen beim Menschen auch relativ klein, sie betrugen 2 mm bzw. 
3/4 % im Mittel. Bei den niederen Affen hat man niemals eine 
Bevorzugung einer Seite gefunden (RoLLET393, MOLLISON387), 

über Anthropoiden liegen außer gelegentlichen Femurmessungen 
und den älteren im Original nicht erhältlichen Befunden ROLLETS* 
nur die Angaben MOLLIsoNs und v. BARDELEBENS361 vor (s. Tabelle 
S.272). 

Man erkennt zunächst, daß bezüglich der unteren Extremi
täten höchstens beim Orang von einer größeren Länge rechts 

* Untersuchungen an 42 Anthropoiden (13 Gorillas, 20rangs, 27 Schim
pansen); der Humerus war 5mal rechts, 27 mal links länger, lOmal herrschte 
Gleichheit. 
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11 11 11 11 gH 

gesprochen werden kann. Was die 
Differenzen der Armlängen betrifft, 
so bezeichnet MOLLIsoN kurzerhand 
Hylobates und Orang als Rechtser, 
Schimpanse und Gorilla als Linkser. 
Indessen kann diese Behauptung zu
nächst für den Schimpansen wohl 
kaum aufrechterhalten werden (Ta
belle). Beim Gorilla hatte eines von 
BARDELEBENs Tieren einen wesent
lich (1,7 mm) längeren linken Radius; 
zieht man diesen Wert in die Be
rechnung mit ein, so reduziert sich 
die von diesem Autor erhaltene Diffe
renz auf Null, und damit scheidet 
auch die Aussage über den Gorilla vor
läufig aus und bestehen bleibt allein 
die Möglichkeit, daß Orang und 
Hylobates morphologische Rechtser 
sind. Umgekehrt sprechen ROLLETS* 
Zahlen, die sich fast nur auf Schim
panse und Gorilla beziehen, für eine 
Präponderanz des linken Armes, und 
es könnte so sein, daß von den Men
schenaffen die beiden Hangler (Orang 
und Gibbon) schwache morphologische 
Rechtser, die Kletterer (Schimpanse 
und Gorilla) schwache Linkser wären, 
dochläßtdieKleinhei t des bisheri
gen, sich überdies auf 3 Untersucher 
verteilenden Materials in Verbin
dung mit den meist winzigenDif
ferenzen zwischen bei den Sei
ten irgendwie sichere Schlüsse 
noch in keiner Weise zu. 

Vom Schädel der Anthro
poiden werden nur gelegentlich 

* Vgl. die Fußnote auf der vorigen 
Seite. 



Zusammenfassung. 273 

Asymmetrien berichtet, wobei stets die Möglichkeit sekundärer 
Verzerrungen infolge einseitiger Kautätigkeit in Betracht gezogen 
werden muß. Dem Gehirn der Affen fehlen entweder grundsatz
liche Verschiedenheiten beider Seiten überhaupt408 oder die oft be
tracht lichen Asymmetrien (Orang und Schimpanse) sind inkon
stant und nur der Ausdruck einer größeren Variabilität als beim 
Menschen386. Nur die Fissura lateralis (Sylvii), die beim Menschen 
in der Regel (nur beim Rechtshänder 1) links etwa 1 cm größer 
als rechts ist, wurde auch beim Schimpansen in der Mehrzahl der 
Fälle links größer gefunden (12mal deutlich li > re, 8mal eben 
li > re oder Gleichheit, 4malre > li)36s a • Beim Schädel des fossilen 
Menschen "Brno III" war die linke Hemisphäre um 1 mm kürzer 
als die rechte 38S, was auch beim rezenten Menschen die Regel dar
stellt380. Pithecanthropus erectus besaß, nach dem Schädelabdruck 
zu schließen, bereits ähnliche Formasymmetrien des Gehirns wie 
der Mensch (Überwiegen der linken Hemisphäre im Gebiete des 
Stirnlappens403) und es ist nicht unwahrscheinlich, daß diese 
Asymmetrien eine Eigentümlichkeit des ganzen zum Menschen 
führenden Primatenzweiges sind 400. Am Gorilla lassen verschiedene 
Indizien auf beginnende Linkshirnigkeit schließen (vgl. § 36, c). 

k) Zusammenfassung. 

Rein deskriptive Betrachtungen über die Morpho
logie des Menschen ergeben ein morphologisches Über
gewicht der rechten Körperhälfte. Es drückt sich 
summarisch in der Rechtslage des Schwerpunktes und 
im größeren Gewicht von rechter Skelethälfte und 
Muskelmasse aus und tritt in den Teilen des Skeletes 
(Wirbel, Rippen, Brustkorb, Becken, Arme, Schädel
hälften [1]), einzelnen inneren Organen (Lunge) und 
selbst in Kleinigkeiten (Ovar, Nägel) wieder auf. Da
gegen spricht, von sekundären Einzelheiten abgesehen, allein die 
größere Beinlänge links bei knapp über 50% der Menschen, doch 
läßt sich gerade hier vermuten, daß in Anbetracht der verschie
denen Zwecke von Arm und Bein bei diesem größere Kürze in 
Verbindung mit größerer Kraft eine Bevorzugung darstellt. -
Die Hauptmasse der inneren Organe nimmt infolge ihrer grund
sätzlich anderen Symmetrieverhältnisse an dieser Prävalenz der 
rechten Seite keinen Anteil. 

Ludwlg, R~cht"·Links·Problem. 18 
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Alle diese Asymmetrien, vielleicht ausgenommen 
die Schädelform, sind Kollektivasymmetrien, Prä
valenz rechts herrscht in 70-90%, beim Rest Gleich
heit oder Prävalenz links. Mit der Händigkeitsanlage 
ist nur die Asymmetrie der Arme gekoppelt (§ 36). 

Die Frage, ob zwischen der Seitigkeit des Menschen und dieser 
morphologischen Rechtsbevorzugung ein Zusammenhang besteht, 
kann erst, weitel' unten (§ 36) diskutiert werden. 

Hodentiefstand vgl. S. 269, Haarwirbel S. 258/9. 
Übrige Primaten: Geringgradig größere Armlänge rechts 

bei den Hanglern Orang und Gibbon, links bei den Kletterern 
Schimpanse und Gorilla liegt im Bereiche der Möglichkeit. 

§ 33. Die Händigkeit des Menschen und der Primaten. 
a) Definition der Händigkeit. 

Unter Rechts- bzw. Linkshändigkeit beim Menschen ist, in 
teilweiser Anlehnung an STIER460, eine angeborene Disposition 
zu verstehen, feinste koordinierte Bewegungen leichter, schneller 
und besser mit der rechten bzw. linken Hand auszuführen, eine 
Disposition, welche zur Folge hat, daß im täglichen Leben die 
bevorzugte Hand intensiver als die andere benutzt wird und bei 
allen natürlichen Handlungen, die das Zusammenwirken beider 
Hände erfordern, den schwierigeren Part übernimmt. 

Rechtshändigkeit erweist sich im allgemeinen als weitaus 
häufiger als Linkshändigkeit und darum gilt Rechtshändigkeit 
als Regel, Linkshändigkeit als Ausnahme, und in dem Sinne, daß 
- soweit wir aus historischer Zeit Berichte haben - dieses Über
wiegen der Rechtshändigkeit sich überall konstatieren läßt, ist 
diese Disposition als eine erbliche zu bezeichnen. 

b) Sind bei allen Menschenrassen die Rechtshändigen 
in der Überzahl? 

Für die Menschen der Jetztzeit ist diese Frage mit ja zu be
antworten. Hier und da treten zwar Berichte über Ambidextrie, 
d. h. Beidhändigkeit, bei Naturvölkern auf, sie beruhen indes 
meist nur auf gelegentlichen Beobachtungen von Reisenden und 
sind daher im allgemeinen mit Vorsicht aufzunehmen 463. Dabei 
soll die Möglichkeit, daß bei anderen Völkern (Japaner, Natur
völker) die linke Hand im täglichen Leben aus irgendwelchen 



Händigkeit beim heutigen und beim geschichtlichen Menschen. 275 

Gründen viel intensiver als etwa bei den Europäern gebraucht 
wird*, oder daß bei Naturvölkern die Linkshändigkeit prozentual 
häufiger auftritt, vorerst durchaus nicht in Abrede gestellt werden. 
Ein Bericht JOHNSTON S0443, daß die Bewohner des Pendschab zu 
70% Linkshänder wären, muß als Beobachtungs- oder Schreib
fehler gewertet werden453, und so verbliebe als einzige ernstzu
nehmende Angabe, die gegen eine allgemeine Verbreitung der 
Rechtshändigkeit auf der Erde spricht, die vielzitierte Stelle aus 
dem Reisewerk454 der beiden Naturforscher und Weltreisenden 
F. und P. SARASIN, welche besagt, daß die Mehrzahl der Bewohner 
der Landschaft Gorontalo auf Celebes Linkser seien und auch das 
Haumesser beim Holzschlagen mit der Linken führten. Indessen 
mißt P. SARASIN neuerdings453 seiner damaligen Behauptung 
keinen allzu großen Wert mehr bei, mit dem Hinweis, daß er und 
sein Bruder dazumal von der Tragweite der Beobachtung über 
das bevorzugte Arbeiten mit der linken Hand bei den Eingeborenen 
keine Vorstellung hatten, hält aber berechtigterweise die Tatsache 
für nachprüfenswert. Andererseits muß ein lokal gehäuftes Auf
treten von Linkshändigkeit mit Rücksicht auf die erwiesene Ver
erbbarkeit dieser Eigenschaft als durchaus möglich angesehen 
werden und würde der allgemeinen Dominanz der Rechtshändig
keit nicht im geringsten widersprechen. Feststellung: Zur 
Tatsache, daß heute allerorts auf der Erde die Rechts
händigen in der Überzahl sind, ist mit Sicherheit 
nichts Gegenteiliges bekannt. Dahingestellt bleibt vorerst 
die Frage, ob bei gewissen Völkern die Häufigkeit der Links
händigkeit eine größere ist. 

c) Die Existenz von Rechts- und Linkshändigkeit beim 
geschichtlichen und beim prähistorischen Menschen. 

Als Beweis, daß auch beim Menschen der geschichtlichen 
Periode Rechtshändigkeit vorherrschend war, wird meist vor 
allem eine Angabe der Bibel (Buch der Richter, XX, 16) heran
gezogen, wo erzählt wird, daß aus dem Stamm Benjamin eine 
Schar von 700 Mann auserwählt wurde, "die Linkser waren'!!* 
und mit der Schleuder ein Haar treffen konnten, daß sie nicht 

* Was gelegentlich431i zu der lalschlichen Behauptung führte, die Ja
paner seien ein durchaus beidhändiges Vt>lk. 

** Wörtlich: "die an ihrer rechten Hand gehemmt waren". 

lR* 
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fehlten". Diese Angabe beweist, daß für die Juden der damaligen 
Zeit Linkshändigkeit etwas Besonderes war und gestattet zugleich 
eine Schätzung des Prozentsatzes der Linkser. Da der Stamm 
Benjamin 26700 Mann zählte, stellten die 700 Linkshänder 
2,62% dar, doch entspricht diese Zahl ohne Zweifel nicht dem 
wirklichen Prozentsatz, da sicherlich nur die offenkundigsten 
permanenten LinkseI' (vgl. d) ausgewählt wurden. ·Weiter aber 
folgt aus dieser und anderen ähnlichen Stellen428 der Bibel *, 
daß aus einem Schriftverlauf von rechts nach links (Hebräer, 
Türken, Malayen, Perser u. a.) nicht auf vorwiegende Links
händigkeit geschlossen werden darf, und dies erscheint nach 
WILSON463 deshalb begreiflich, weil in diesen Schriften die ein
zelnen Zeichen unverbunden nebeneinander gemalt werden. -
Auch in der griechischen Literatur gibt es viele Anhalts
punkte, wo Links- oder Beidhändigkeit als etwas Besonderes 
hingestellt wurde. So wird Ilias 21, 162ff. erzahlt, daß der 
beidhändige (Jlcel(5i~LO~) ** Asteropa.ios durch eine mit der 
Linken geschleuderte Lanze den (rechtshändigen) AchilIes am 
rechten Ellenbogen verwundete, und bei PLATON und ARISTO
TELES finden sich längere Erörterungen über Rechts- und Beid
händigkeit. Schließlich sind auch auf Plastiken und Skulp
turen, die bis ins 3. Jahrtausend v. ChI'. zurückreichen, die 
Menschen meist rechtshändig handelnd oder arbeitend dar
gestellt 436. 

Neben diesen bis ins graue Altertum zurückreichenden An
gaben gibt es viele Indizien, die dafür sprechen, daß bereits in 
früher vorgeschichtlicher Zeit Rechtshändigkeit vorherr
schend war. Der wichtigste Beweis hierfur liegt in der Spraehe 
selbst. So bedeuten die beiden eben genannten grieehischen 
Ausdrücke für beidhändig in wörtlicher Übersetzung "beiderseits 
rechts". Der Stamm für fünf ist nach WILSON 463 in vielen Sprachen 
der gleiche ·wie für links, ebenso der gleiche für rechts und zehn, 
so z. B. auch im Griechi~chell (M ~lIi;, Mxa) lind LateiniRchen 

* Anhangsweise sei erwahnt, daß nach DCHM (8., Die 12 Propheten. 
Tilbingen 1910) unter den 120000 Bewohnern von Ninive, .. die mcht 
zwischen rechts und links zu unterscheiden" wußten (Bibt'l, Buch Jona) 
die kleinen Kinder zu verstehpn sind. 

** An Stelle des spatpr ubliehpn J.,I/IpIM~/O.;, das hier alleh nicht in den 
Hexameh'r passPIl wurdt'. 



Handigkeit beim geschichtlicheu Menschen. 277 

(dexter, decem)*, was darauf beruht, daß die primitiven Völker 
zum Zählen bis fünf die linke Hand (d. h. sie zählten mit der 
Rechten an den Fingern der Linken ab), von 6 bis 10 die rechte 
benutzten; dies aber setzt Rechtshändigkeit voraus. Zwar folgt 
daraus nicht, wie gelegentlichO~28 vermutet wurde, daß die 
Rechtshändigkeit älter als die Sprache ist, sondern nur, daß 
Rechtshändigkeit bereits vorhanden war, als man bis fünf (bzw. 
zehn) zu zählen begann und zum Abzählen solch "hoher" Zahlen 
die Finger zu Hilfe nehmen mußte. Daß dieser Zeitpunkt nicht 
allzu früh in der Phylogenie des Menschen angesetzt werden 
darf, folgt neben der Tatsache, daß zehn für primitive Völker 
bereits einen hohen Zahlwert darstellt, daraus, daß z. B. das 
griechische Wort für Zählen, Jlqma!;ftv, wörtlich "fünfern", 
bedeutet, so daß also offenbar noch an den Fingern gezählt wurde, 
nachdem sich die griechische Sprache bereits herausdifferenziert 
hatte453 . - Weiter weist auf ein hohes Alter der Rechtshändigkeit 
hin, daß bei vielen Völkern, in vielen Sprachen und Religionen 
die linke Hand als linkisch und unbeholfen, und in weiterer Über
tragung diese Hand und die linke Seite als verächtlich und un
ehrenhaft galt, während die rechte Hand die stärkere, reine und 
redliche war und ihr und der rechten Seite der Charakter des 
Ehrenhaften zugeschrieben wurde (vgl. § 50). Wie im Deutschen 
rechts und recht, links und linkisch unmittelbar stammverwandt 
sind, bedeutet ()i$to~ und dexter zugleich rechts und heilvoll, 
).atO~, axator: und scaevus, sinister zugleich links und unheilvoll. 
Auch die häufigen, bis in die graue Vorzeit zurückführenden 
Homologisierungen rechts - männlich, links - weiblich (§ 50) 
haben Rechtshändigkeit zur Voraussetzung. 

Ein letztes Indizium schließlich für ein Überwiegen der 
Rechtshändigkeit in der Vorzeit liefern die Werkzeuge prä
historischer Menschen, die uns erhalten sind. Auf diesen 
Tatsachenkomplex muß weiter unten bei Erörterung der wichtigen 
Frage, ob die Rechtshändigkeit sich erst innerhalb der Gattung 
Homo herausgebildet hat oder bereits bei seinen affenartigen 
Vorfahren vorhanden war, genauer eingegangen werden; darum 
genügt hier der Hinweis, daß zumindest die aus der jüngsten 

* DiE'ser EtymologiE' steht man allE'rdings von gewisser Seite noch 
skeptisch gE'genüber. 



278 Die Händigkeit des Menschen und der Primaten. 

prähistorischen Periode, der Metallzeit, stammenden Geräte 
eine deutliche Bevorzugung der rechten Hand erkennen lassen 
(vgl. h). 

Feststellung: Rechtshändigkeit prävalierte bereits 
beim historischen und beim prähistorischen Menschen 
der Metallzeit. Ununtersucht bleibt vorerst: a) ob in früherer 
Zeit die Linkshändigkeit prozentual häufiger war als heute, 
b) ob die Rechtshändigkeit sich in noch frühere Epochen als die 
Metallzeit zurückverfolgen läßt. 

d) Die verschiedenen Arten von Linksern und 
Rechtsern und die Möglichkeit echter Ambidexter. 

Wiewohl die eingangs gegebene Definition der Linkshändigkeit 
- mag sie auch mehr phänomenologisch sein und nur vorläufigen 
Charakter besitzen - eindeutig ist, genügt sie nicht, in jedem 
Einzelfalle sicher zu entscheiden, ob Links- oder Rechtshändigkeit 
vorliegt. Denn viele äußere Umstände, vor allem Erziehung 
in Familie und Schule, Selbsterziehung und Nachahmung, Ein
fluß des Militärs und der Gebrauch vieler für den Rechtshänder 
bestimmter Werkzeuge im gewöhnlichen Leben und bei der 
beruflichen Arbeit, verschieben äußerlich das Verhältnis 
zugunsten der Rechtshänder hin. So wird man gezwungen, 
zur sicheren Erkennung der Linkshändigkeit Handlungen und 
Verrichtungen zu verwenden, von denen zu vermuten ist, daß 
sie möglichst wenig durch einen der genannten Einflüsse beein
trächtigt sind. In Verfolg dieser Überlegung erhält man das 
folgende System von Linkshändigen*: 

Zwangslinkser 
A. Funktionslinkser( Permanente 

Echte (geborene) Linkser 
Linkser( 

Umgestimmte Pseudorechtser 
Linkser( 

Pseudo-
amphidexter 

B. Morphologische Linkser, 

wobei vice versa ein gleiches System auch für die Rechtser gilt, 
nur daß in diesem die meisten Kategorien außerordentlich selten 
vertreten sind. 

* Die folgenden Termini Rind größtenteils neu. 
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Unter Funktionslinksern * versteht man solche, deren 
Händigkeit sich in einem bevorzugten Gebrauch der linken Hand 
äußert, wie solches der ursprünglichen Definition zugrunde gelegt 
wurde. 

Morphologische Linkser sind solche, bei denen die linke 
Vorderextremität die rechte an Länge oder Gewicht der Arm
knochen oder an Umfang, Gewicht und Kraft der Armmuskulatur 
übertrifft (Skelet- und Kraftlinkser). 

Von den FunktionsIinksern sind die Zwangslinkser solche, 
die infolge Verlust, Lähmung oder anderweitiger dauernder (oder 
zumindest lang anhaltender) Schädigung des rechten Armes oder 
der rechten Hand zur vorzugsweisen bzw. alleinigen Benutzung 
des linken gezwungen sind. Die Erfahrung hat gelehrt, daß durch 
Zusammenwirken von Zwang und Selbsterziehung wohl jeder 
Mensch imstande ist, in der bisher vernachlässigten Hand alle 
Fähigkeiten der bevorzugten auszubilden, wobei bei Zwangs
linksern höchstens insofern eine gewisse Unbeholfenheit zurück
bleibt, als sie durch Benutzung der für Rechtser konstruierten 
Werkzeuge, durch die Rechtsläufigkeit unserer Schrift usw. 
bedingt sind. Ursprüngliche Rechtser, deren rechter Arm wesent
lich geschädigt wurde, erweisen sich in allen Indizien, die man zur 
Feststellung von Linksern verwendet, als typisch links, und daß 
eine Umstellung auf die linke Hand unter Zwang auch bei solchen 
Rechtsern möglich ist, deren rechte Hand kaum geschädigt ist, 
beweisen einige nach dem Kriege bekannt gewordene Fälle, wo 
Konzertgeiger nach Verlust eines einzigen Fingergliedes der 
linken Hand zum Linksgeigen (Bogenführung mit der Linken) 
übergingen und innerhalb nicht allzulanger Zeit ihre frühere 
Fertigkeit wiedererlangt hatten (wobei anzumerken ist, daß 
beim Violinspiel die Bogentechnik weitaus schwieriger als die 
Greif technik ist). 

Auf die echten Linkser, deren Veranlagung bereits in 
frühester Jugend zutage tritt, wirken bald die obengenannten 
Einflüsse der Umwelt (Erziehung, Schrift, Werkzeuggebrauch) 
umstimmend zugunsten einer Bevorzugung der rechten Hand ein. 
Bei einem Teil von ihnen haben aus gewissen Gründen diese 
Einflüsse wenig Erfolg, diese Menschen können Zeit ihres Lebens 
die angeborene Linkshändigkeit nicht verleugnen, sie werden zu 

• Vice versa gilt das Entsprechende für Rechtser. 
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permanenten Linksern, deren Linkshändigkeit stets leicht 
erkennbar bleibt. Beim Rest aber übertönen die Fremdeinflüsse 
die ursprüngliche Veranlagung, diese Menschen werden zu Pseudo
ambidextern, wenn sie alle wichtigen Handlungen mit beiden 
Händen gleich gut verrichten, mit der einen laut Veranlagung, 
mit der anderen auf Grund zwangsweisen Erlernens, oder zu 
Pseudorechtsern, wenn die Fremdeinflüsse die ursprüngliche 
Anlage fast völlig unterdrücken und nur in einzelnen, neben
sächlichen und fast unbewußten Handlungen Anzeichen von ihr 
zurückbleiben. Diese umgestimmten Linkser, und unter ihnen 
vor allem die Pseudorechtser, sind schwer und oft nur mit einem 
gewissen Grad von Unsicherheit als solche zu erkennen, auf 
ihrer Existenz beruhen die großen Schwankungen, mit denen die 
Statistiken über Linkshändigkeit behaftet sind. 

Die umgekehrte Möglichkeit, eine Umstimmung echter 
Rechtser in Ambidexter oder Pseudolinkser, im gleichen Maße 
wie es bei den Linksern der Fall ist, dürfte kaum vorkommen, 
wenn man die Zwangslinkser ausgeschaltet hat. Als Fremd
einfluß käme allein die berufliche Arbeit in Frage, und sie wird 
höchstens zu gleichzeitig überraschend guter Geschicklichkeit 
der linken Hand (Pianisten) oder bei einigen seltenen Berufen 
(Glasarbeiter, Kellner) zu größerer Kraftentfaltung der linken 
Vorderextremität führen. 

Diesen Überlegungen lag die allgemein verbreitete Anschauung 
zugrunde, daß unter der heutigen Menschheit jeder entweder als 
Rechtser oder als Linkser geboren wird, und daß also scheinbar 
beidhändige Menschen nur durch sekundäre Einflüsse, und zwar 
vorzugsweise aus Linksern entstehen. Daneben besteht noch 
eine andere Möglichkeit, die neuerdings erstmalig von BETHE42 0 

vertreten wurde, daß nämlich zwischen den beiden Extremen 
der geborenen Links- und Rechtshänder ein Übergangsbereich 
indifferent Veranlagter existiert, die erst durch äußere Einflüsse, 
vornehmlich der Schule, in das Lager der Rechtser hinüber
gezogen werden und sich spater als echte Rechtser fühlen. Dieser 
Zwischenbereich müßte sich bei Fehlen äußerer Einflüsse zu echten 
Ambidextern entwickeln. Ein direkter Beweis dieser Möglichkeit 
könnte höchstens durch Untersuchung ganz junger Kinder ge
wonnen werden, gleichzeitig müßte unter den habituellen Recht
sern einem Teil, den geborenen Rechtsern, eine weitaus größere 
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Unbeholfenheit der linken Hand eigentümlich sein, ihm müßte 
auch gegebenenfalls das Sichumgewöhnen zu Zwangslinksern 
viel schwerer fallen als den übrigen indifferent Veranlagten. 
Dieser .Fragekomplex kann erst weiter unten (k) genauer erörtert 
werden, fürs erste ist es nur nötig, sich !Stets zu vergegenwärtigen, 
daß unter den summarisch als RechtseI' bezeichneten Menschen 
möglicherweise nur ein Teil rechts veranlagt, der Rest aber erst 
durch äußere Einflüsse zu Rechtsern geworden ist. 

Feststellung: Zwangslinkser scheiden bei allen Un
tersuch ungen aus. Geborene Linkser laufen Gefahr, 
durch Fremdeinflüsse (Familien- und Selbsterziehung, 
Schule, Schrift, Militar, Werkzeuggebrauch) zu Pseu
doam bidextern oder Pseudorechtsern umgestimmt zu 
werden. Die Möglichkeit der Existenz Rechts-, Indifferent- und 
Linksveranlagter bleibt vorerst dahingestellt. 

e) Äußerungen der Linkshändigkeit in Form einhän
diger Verrichtungen des täglichen Lebens, zugleich als 
Mittel zur Erkennung angeborener Linkshändigkeit. 

Die Vermutung, daß alle Verrichtungen, zu denen nur eine 
Hand notwendig ist, beim Rechtser vorzugsweise mit der rechten, 
beim LinkseI' mit der linken Hand ausgeführt würden, bewahr
heitet sich nicht. Beim Schneuzen, Zum-Munde-Führen gehenkelter 
Gläser, Überreichen von Blumen, Stützen des Kopfes, Zuknöpfen 
des Rockes, Halten der Zigarette, Anziehen mit Ärmeln versehener 
Kleidungsstücke usf. wird sich zwar bei kollektivstatistischer 
Betrachtung (über die Gesamtheit von Rechtsern und Linksern) 
ein Plus zugunsten von Rechts ergeben, im Einzelfall und bei 
einzelnen Individuen jedoch ist die Wahl der Hand von Zu
fälligkeit (Körperstellung), Gewohnheiten usw. weitaus abhängig. 
Wieder andere gewohnheitsmäßige Handlungen, z. B. das Halten 
der Zügel sowohl beim Anfänger wie beim geübten Reiter, das 
Tragen der Aktenmappe unter und das Tragen der Kinder auf 
dem Arm, das Servieren der Speisen usw. geschehen meistens 
links, doch offenbar deshalb, um die Rechte für gegebenenfalls 
wichtigere Handlungen frei zu haben (um sich am Sattel festzu
halten bE'im ungeübten, aus Tradition - um mit der Rechten die 
Waffe zu führen - beim geübten R,eiter; bE'im Tragen der Mappe 
USW., tllll mit der Rechten zu grüßen oder die Tiir ZlI öffnen). 
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KAMM434 hat neueramgs (1930) eine Gruppe von 90 Studenten 
nach der Art der Ausführung einseitig verrichtbarer Handlungen 
befragt. Darunter befanden sich neben solchen, die auf Händigkeit 
Bezug hatten (6, 9-11, 14-30) auch andere, die Beinigkeit 
betrafen (7, 8, 12, 13), mit Händigkeit usw. überhaupt nichts 
zu tun haben (2, 3, 5) oder sich ganz allgemein auf Seitigkeit 
beziehen (1, 4). Die folgende Tabelle zeigt einen kontinuier
lichen Übergang zwischen Handlungen, die gleich oft 
rechts wie links ausgeführt wurden, zu solchen stärk
ster einseitiger Bevorzugung . 

• nuz rechts. • rechts und links. Unschmfffert: nuz links. 

Es ist selbstverständlich, daß angeborene Veranlagung, hiervon 
unabhängige Gewohnheitsbildung und beeinflussende Erziehung 
in einem im einzelnen nicht erkennbaren Grade an der Bevor
zugung von links oder rechts bei der Verrichtung dieser Hand
lungen bzw. bei der Herausbildung dieser Gewohnheiten mit
beteiligt sind. Solche Verrichtungen aber, die deshalb als Aus
druck angeborener Linkshändigkeit gelten können, weil die 
meisten offensichtlichen Linkshänder, oder solche Personen, die 
es in der Jugend gewesen waren, sie links verrichten, hat erstmalig 
STIER460 zusammengestellt. Die nebenstehende Tabelle gibt im 
Anschluß an STIER eine Übersicht über derartige Verrichtungen, 
die im weiteren kurz als STIERSche Indizien für Linkshändig
kei t zitiert werden sollen. 

Indessen verrichten nicht alle Linkshänder alle diese Tätig
keiten links, und die folgenden, den statistischen Angaben STIERS 
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entnommenen Werte zeigen, daß der Prozentsatz an Linksern, 
die irgendeine der STIERBchen Verrichtungen mit der Rechten 
ausführen, zwischen 10 und 25% variiert und beim Essen mit 
Messer oder Löffel reicht dieser Wert. nahe an 1")0% heran434 

YOIl Lillkkhmulern ~N'richh'n fI'cht. VOll Re!'htshitnuern V('I'-
(ill Proz.) richtcll rc!'hts (m Proz.) 

Ersatz- Jlkhr- Eill- Er •• tz- llehr-
P('fSOIll'1l Garde- Sol<la- r"km- jahrig- jnluig- Sol<la- rckrn- jnhrig-

korp~ tell tell }'rei- ~'rei- tell tell Frei-
willige willigc willige 

Anzahl 10292 8;;64 1491 2()() 6224 

Schuhe putzen - 9,8 8,9 14,1 8,0 99,8 - -
Brot schneiden 8,1 12,9 12,0 17,7 10,0 99,8 99,8 99,6 
Einfädeln - 14,2 14,0 17,7 13,5 99,7 - -
Nahen 12,9 15,3 14,3 19,1 15.5 99,8 - -
Stein werfen 23,6 15,6 15,4 19,5 16,0 99,6 99,6 99,4 
Peitschen knallen 14,3 16,0 15,5 20,6 17,0 99,7 99,7 99,5 
Karten mischen . 18,7 16,4 15,9 22,9 18,5 99,3 - -
Karten ausspielen - 24,5 21,3 28,9 25,0 99,1 - -

- bedeutet: nicht untersucht. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß einerseits alle 
Personen, die sich irgendwie als geborene Linkshänder dokumen
tieren, mit Wahrscheinlichkeit die meisten dieser Handlungen 
links ausführen, und KAMM hat tatsächlich an 190 Linkshändern 
gezeigt, daß unter ihnen mehr als 95 % mehr als die Hälfte von 
sieben einhändigen Handlungen links verrichten*; andererseit.s 
ist darum auch eine Person, die die meisten dieser Tätigkeiten 
links verrichtet, mit hoher Wahrscheinlichkeit als geborener 
Linkshänder anzusprechen. 

Keinesw3gs soll gesagt sein, daß die oben gegebene Liste STIERseher 
Indizien vollzahlig wärf'. ENGELo44o hat z. B. mit Nachdruck auf das 
Bleistiftspitzen hingewiesen als eine einhandige Verrichtung, die von 
fast jedem Linkshänder besser links ausgpfuhrt werden und vor allem der 
Simulation nicht unterworfen sein soll. Umgekehrt ist es gewiß (und 
darüber wird weiter unten ausführlich gesprochen werden), daß durch der
artige Indizien keinesfalls a IIp geborenen Linkshandf'r ermittelt werden 
können. So habe ich selbst z. B. bei einem Material von bisher 600 Per
sonen** festgestellt, daß - mit einer einzigen Ausnahme - alle, die sich 
eindeutig als Linkshänder dokumentierten, so applaudieren, daß sie mit 

* Tabelle 3, wenn man die einfußigen Tatigkeitcn (5, 6) und die um
gf'wöhnten (Esspn mit Mf'SRPf und Löffpl) weglaßt. 

** Daruntt'f moglichst VIele Linkshände\'; unpnblizl('\'t. 
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der linken Hand sehrag von oben auf die rechte schlagen; unter den Rechts
händern aber gab es einen gewissen Prozentsatz, der gleichfalls links applau
dierte. Dieses Händeklatschen konnte vor allem deshalb als ausgezeichnetes 
Kriterium fur Linkshandigkeit angesehen werden, weil es von jeder Er
ziehung unbeeinflußt und stets eindeutig* ist; fast keine PerRon ist sich 
bewußt, daß es überhaupt zwei spiegelbildliche Möglichkeiten des Applau
dierens gibt. Es bildet sich ferner bereits im fruhesten Kindesalter als 
feste Gewohnheit hpraus, und hier entsteht durchaus der Eindruck, als ob 
das Kmd sieh bemühe, mit der pinen Hand auf die andere zu schlagen, 
so daß bei Linkshandigkeit die bevorzugte Linke als von oben her schlagend 
in Aktion treten müßte. So stellt das Applaudieren gewissermaßen ein 
Relikt jugendlicher Handlungen dar, und darum ist die fast ausnahmslos 
linksseitige Ausführung beim Linkshander begreifhch. 

Andererseits hat man keine Berechtigung, Personen lediglich auf Grund 
des Linksapplaudierens als Linkshander anzusprechen. Wie die obigen 
Zahlen STIERS (Tabelle> für rechtshändige Menschen erkennen lassen, 
macht etwa 1/3% aller offenbaren Rechtshänder die eine oder andere -
immer aber nur eine oder höchstens sehr wenige - der einhandigen Ver
richtungen lieber, Mter oder besser links. In einzelnen Fallen zwar mag 
es sich hier um stark umgestir.llllte, ursprüngliche Linkser handeln, denn 
nach KAMM fuhrten etwa 3% der von ihm untersuchten 190 LinkRer (die 
sich selbst als solche bezeichneten) fast alle der gpprüften VerrIChtungen 
rechtsseitig aus, in der Majoritat der Falle jedoch ist aus der isolierten Links
ausfuhrung einer einhändigen Handlung der Rtickschluß auf ursprüngliche 
Linkshändigkeit nicht erlaubt. Daß z. B. eine (von mir untersuchte, nicht 
sehr intelligente) Frau allein das von ihr ziemlich spät erlernte Karten
mischen links ausfuhrte, ist vermutlich darauf zurückzuführen, daß sie es, 
vielleicht infolge spiegelbildlicher Nachahmung, irrtümlich links erlernte, 
und ahnlieh läßt sich in manchen anderen Fällen eine spezielle Ursache 
der inversen Handlungsweise eruieren. - Eine andere Gewohnheit, deren 
Ausftihrungsmodus gleichfalls völlig unbeachtet bleibt, ist das gegenseitige 
Rei ben der Hände (aus Verlegenheit, bei Kalte usw.), wobei scheinbar 
abwechselnd eine Hand die andere reibt. Dabei wird jedoch bei den meisten 
Menschen stets nur der linke Daumen (von oben und unten her) gerieben 
und die reibende rechte Hand ist die aktivere; bei der Mehrzahl der Links
händer ist es umgekehrt, doch ist dieses Händereiben kein so ausnahmslos 
auf alle Linkshander zutreffendes Kriterium wie das Händeklatschen. 

Zusammenfassend läßt sich feststellen: Die Links
bzw. Rechtshändigkeit findet ihren Ausdruck in der 
links- (bz w. rech ts-) sei tig öfteren, besseren oder lie beren 
Ausführung der meisten einhändigen oder solchen 
zweihändigen Verrichtungen, bei denen die linke 
(rechte) Hand die führende, die andere die assistierende 
ist. Dabei kommen vorzugsweise solche Verrichtungen 

* Klatschen horizontal gegeneinander kommt fast nicht vor. 
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in Betracht, die möglichst wenig Fremdeinflüssen (vor 
allem Erziehung) unterworfen sind. 

Vom Linkshänder werden im Durchschnitt die meisten, aber 
nicht alle diese Verrichtungen linksseitig ausgeführt, für jede 
Verrichtung ist der Prozentsatz der sie rechtsseitig ausführenden 
Linkser ein charakteristischer und schwankt je nach der Ver. 
richtung zwischen etwa I % (Applaudieren) bis 30 und mehr 
Prozent. Da auch offenbare Rechtshänder bisweilen einzelne 
dieser Verrichtungen links ausführen, ist mit Sicherheit als 
echter Linkshänder nur derjenige anzusprechen, der 
entweder die Mehrzahl dieser Handlungen linksseitig 
ausführt oder der zumindest einige links ausführt und 
gleichzeitig angibt, Linkshänder zu sein oder (in der 
Jugend) gewesen zu sein. Gleichzeitige Befragung nach 
linkshändiger Verwandtschaft vermag viele Feststellungen zu 
bekräftigen, doch ist in den seltenen Fällen eines Verdachtes auf 
Simulation von Linkshändigkeit (Versicherungsbetrug) diese 
Methodik unzureichend. Bei Versuchen, Linkshändigkeit 
festzustellen, empfiehlt es sich - unter gleichzeitiger 
Befragung nach Jugend und Verwandtschaft - mit 
dem Applaudieren zu beginnen, linksapplaudierende 
als der Linkshändigkeit verdächtig besonders genau 
zu prüfen und weiter "gefährliche" Handlungen (Blei. 
stiftspitzen, Brotschneiden) anzuschließen. 

f) Die Häufigkeit der Linkshändigkeit in der Jetztzeit. 
1. Grundsätzliches. Methodik und Fehlerquellen. Ursache 

der Verschiedenheit der Erge bnisse. Das Ziel jeder Statistik über 
Linkshändigkeit müßte sein, die Zahl aller echten (geborenen) Linkser zu 
ermitteln. Da aber nur bei einem Bruchteil von ihnen, den permanenten 
Linksern, die Linkshändigkeit so zutage tritt, daß sie immer leicht erkenn
bar bleibt - während der Rest sich unter der Schar der Rechtser verliert -, 
erscheint es geboten, sich solcher Methoden zu bedienen, die die kleinsten 
sicheren Reste angeborener Linkshändigkeit erkennen lassen; und die 
unseres Erachtens beste derartige Methode wurde am Ende des vorigen Ab
schnittes angeführt. 

Doch soll sogleich bemerkt werden, daß die Zahl der hiermit "ermittei· 
baren" Linkshänder keineswegs alle jene Personen umfaßt, die wir später 
als Linksseiter (Rechtshirner) bezeichnen werden. Man wird sich vielmehr 
zur Ansicht bekehren müssen, daß bei der Mehrzahl linksseitig Veranlagter 
von linksseitiger Händigkeit im nachkindlichen Leben keine Spur mehr 
bemerkbar ist. Nur einen Teil dieser Linksseiter (Rechtshirner), die alle 
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Linkshänder sein sollten, stellen also die "ermittelbaren Linkshänder" 
dar, um die es sich hier handelt, und so verbleibt der Inhalt des Begriffes 
Linkshä.nder sowohl im Einklang mit dem gewöhnlichen Sprachgebrauch 
wie mit der eingangs gegebenen Definition. 

Würde man, wie es oft geschehen ist, die von den verschiedenen Autoren 
erhaltenen Prozentzahlen kritiklos nebeneinander stellen, so erhielte man 
eine Reihe, die bei 1 % beginnt und bei 30% endet. Diese außerordentlichen 
Schwankungen sind durch verschiedene Ursachen bedingt. 

Anzahl un tersuch ter Personen: Offenbar kommt einer statistischen 
Untersuchung nur dann Wert zu, wenn sie sich über hinreichend großes 
Material erstreckt. So beruht z. B. die (vermutlich ohne Einsicht in die 
Originalarbeit) immer wieder zitierte Angabe VAN BIERVLIETS622 über 22% 
Linkshänder auf einem Material von 100 Personen·, und es bedarf keines 
Hinweises, daß solche Zahlenangaben nicht mit den Ergebnissen von Massen
untersuchungen in Parallele gestellt werden dürfen. 

Unterschiede verschiedener Populationen: Die Prozentsätze 
ermittelbarer Linkshänder sind, wie noch in diesem Paragraph gezeigt 
werden wird, verschieden in beiden Geschlechtern, in verschiedenen Lebens
altern und bei den Bewohnern verschiedener Gegenden, möglicherweise so
gar bei den Angehörigen verschiedener sozialer Klassen. 

Methodik: Wollte man versuchen, die Linkshänder eines bestimmten 
Personenkreises (z. B. Soldaten) dadurch zu ermitteln, daß man sie auf
fordert, sich zu melden, so wird man nur eine geringe Prozentzahl erwarten 
dürfen. Denn höchstens würden sich diejenigen permanenten Linkshänder 
melden, die sich ihrer Linkshändigkeit überhaupt bewußt sind, und auch 
von diesen werden infolge Nachlässigkeit und vor allem aus Furcht, sich 
als "linkisch" bloßzustellen, noch viele der Statistik entgehen. So verliert 
die auf solchem Wege gewonnene Zahlenangabe HASSE und DEHNERB378 

(1 %) ihren Wert. Die Methode SCHÄFERB466, an die Eltern von Schul
kindern Fragebogen zn versenden mit der Aufforderung, anzugeben, ob sie 
an ihren Kindern Anzeichen von Linkshändigkeit bemerkten oder in früheren 
Jahren bemerkt hätten, wird bereits der Wahrheit näherkommende Er
gebnisse zeitigen. Die von SCHÄFER erhaltenen Antworten waren in mehr 
als 99% eindeutig, also brauchbar, - im:merhin wird infolge Unachtsam
keit der Eltern oder wegen der eben genannten psychischen Bedenken die 
Zahl der ermittelten Linkshä.nder zu klein gewesen sein. Weiter schalten 
hier alle diejenigen Angaben aus, die sich auf morphologische Linkser be
ziehen oder diejenigen GRIESBACHSU9, der - überdies mittels einer nicht 
einwandfreien Methode - nicht die Zahl der Linkshänder, sondern die der 
Linksäuger bestimmte. Auch die meisten der immer wieder herbeigezogenen 
Angaben älterer Lehr- und anderer Bücher (z. B. HYRTLoU8, LIERBCH487 ), 

die aus einer Zeit stammen, in der fast iIberhaupt noch keine exakten Zäh
lungen vorgenommen wurden und alle Zahlwerte auf Schätzungen beruhten, 
besitzen heute keinen Wert mehr. Am zuverlässigsten sind ohne Zweifel 
diejenigen Resultate, die durch persönliche Untersuchung von seiten der 

• Es existiert von BIERVLIET noch eine zweite Angabe (Brief an v. BAR
DELEBEN381) über 22% "Sensibilitätslinkser" unter 300 Personen. 
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leitenden Personen erhalten wurden, und unter ihnen nehmen die Angaben 
STIERS den ersten Rang ein. STIER benutzte zur Feststellung der Links
händigkeit, unter gleichzeitiger Befragung nach Jugend und Verwandt
schaft, die nach ihm benannten Indizien, erhielt bei persönlicher Unter
suchung an 4784 Soldaten des Gardekorps 4,6%, bei den nach den gleichen 
Prinzipien unter seiner Leitung von den einzelnen Truppenärzten unter
suchten Militärpersonen des übrigen Heeres 3,87 und speziell beim gesamten 
Gardekorps (17143 Personen) nur 3,37 % Linkshänder und führte diese 
Diskrepanz bei der für das Gardekorps erhaltenen Werte auf die mit jeder 
Massenstatistik notwendig verbundene geringere Gründlichkeit der Unter
suchung zurück. 

Daß selbst die nach der einwandfreiesten Methode (persönliche Unter
suchung STIERS) gewonnenen Prozentsätze nur Minimalzahlen darstellen, 
wurde bereits im Eingang dieses Abschnittes erwähnt. Denn niemand ver
mag zu sagen, ob nicht durch Erziehung in frühester Kindheit oder durch 
~ndere Einflüsse die Linksveranlagung so weit unterdrückt wird, daß sie 
äußerlich unbemerkbar bleibt bzw. daß sie in Form irgendwelcher Bevor
zugung einer Hand überhaupt nie deutlich zur Ausprägung gelangt. 

2. Ist der Prozentsatz der Linkshändigen nach Ge
schlecht, Alter, Örtlichkeit usw. verschieden? Unter
schiede der Geschlechter: In den Berichten aller Autoren, 
die Personen beiderlei Geschlechts untersuchten, herrscht Überein
stimmung*, daß die (permanente) Linkshändigkeit im 
männlichen etwa doppelt so häufig wie im weiblichen 
Geschlecht ist. Aus der nachstehenden Tabelle, in der die 
einzelnen Angaben zusammengefaßt sind, geht zugleich hervor, 
daß dieses Verhältnis sowohl bei Erwachsenen wie bei schul
pflichtigen Kindern (SCHÄFER455, PARSON449 ) gefunden wurde. 
Diese Feststellung ist deshalb um so merkwürdiger, weil unter 
den so zahlreichen RL-Merkmalen im Tierreich nur eines bekannt 
ist**, das einen sicheren Häufigkeitsunterschied zwischen den 
Geschlechtern aufweist. Indessen muß betont werden, daß es 
sich bei allen Angaben der Tabelle ausschließlich um Fälle offen
kundiger permanenter Linkshändigkeit handelt*** (andere An
gaben über c;> liegen im Gegensatz zu den häufigen Untersuchungen 
an Ö' überhaupt nicht vor), und dies bekräftigt den Verdacht, daß 

* Wenn man von den zweideutigen Angaben LOMBROSOS 43 8 absieht, 
der zwar bei cl' weniger Linkshander, aber mehr Linkshänder + Ambidexter 
als bei 'i' fand. 

** Die nur einem Geschlecht zukommenden RL-Merkmale natürlich 
ausgenommen. 
*** STIER u. PARSON: Befragung. SCHAFER: "Fragebogen. üaLE: 1871. 
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nannten Zeitpunkt ab bildet sich allmählich die Bevorzugung einer 
Hand heraus, zugleich nimmt die Rechtshändigkeit prozentual mehr 
und mehr zu, setzt allerdings auch bereits der erziehende und 
umstimmende Einfluß der Eltern ein ("schönes Händchen geben"). 
Ein Bericht BETHEs420 über Beobachtungen an 42 Kindern 
(Handgeben, Essen, Zeigen mit dem Finger, Greifen nach sym
metrisch gelegten Bonbons, Aufheben von Gegenständen usf.) 
im Alter von 13/ 4-4 Jahren zeigt allerdings, wie die folgende 
Tabelle wiedergibt, daß nur ein gewisser Bruchteil von ihnen 
stets, ein weiterer vorzugsweise die eine Hand gebraucht, während 
etwa 20% noch beidhändig sind (und aus dem Umstande, daß 
die Verteilung zugunsten von links und rechts eine vollkommen 
symmetrische ist, kommt BETHE - wenn auch unter Rücksicht 
auf die geringe Fallzahl unter Vorbehalt - zu dem bereits kurz 
gestreiften Ergebnis, daß neben gleichviel Links- und Rechts
veranlagten ein großer Zwischenbereich indifferent Veranlagter 
existiere, der lediglich infolge der Erziehung sich unerkennbar 
mit den echten Rechtsern vermengt [so k]). 

Zwischen 4. und 6. Lebensjahr tritt jedoch auch nach BETHE 
(Tabelle) die Rechtshändigkeit deutlich in den Vordergrund 
(75% Rechtser), wobei die Gründe, wodurch dies zustande kommt, 
vorerst unerörtert bleiben mögen. Mit dem 6. Lebensjahr, also 
zu Beginn der Schulzeit, hat sich die Rechtshändigkeit deutlich 

Zahl Alter L L>R L=R R>L R 

42 13/4-4 16,7 23,8 21,4 21,4 16,7 
53 4-6 17,0 1,9 5,7 24,5 51,0 

- 13/4-4 40,5 21,4 38,1 
4-6 18,9 5,7 75,4 

als überwiegend manifestiert, und die sich anschließenden Unter
suchungen SCHÄFERS455 zeigen, daß von der untersten (8.) nach 
der obersten (1.) Klasse die Zahl der Linkser deutlich und all
mählich abnimmt, was SCHÄFER auf den Einfluß der Schule und 
der begleitenden Erziehung durch die Eltern zurückführt. 

So findet bis zum Ende der Schulzeit bzw. bis zur Pubertät eine 
stetige Abnahme der erkennbaren Linkshändigkeit statt: SCHÄFERS 
Mittelwert über Knaben (5,15%), durch Befragung der Eltern 
gewonnen und daher eher als zu klein zu erachten, liegt wesentlich 
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über dem durch die gründlich persönliche Untersuchung STIERS 
am Gardekorps ermittelten Werte von 4,6% bzw. über den Werten 
am übrigen Militär. Auch RAMALEy4S2 fand unter 610 Eltern 8,1, 
unter deren 1130 Kindern aber 15,7% Linkser. Ein gleiches be
richtet schließlich SIEMENS466: Erwachsene 4,6% (~ 6,5%), 
Knaben 13,4%, Mädchen 9,9% Linkshänder (zus. 1240 Per
sonen). 

Ob nach der erlangten Geschlechtsreife noch eine weitere 
Verschiebung des Verhältnisses RjL statthat, etwa in Form 
einer allmählichen Angleichung an einen Endzustand, ist schwer 
zu beantworten. Hier kann man einmal gewisse Befunde STIERS 
heranziehen, daß sich die Linkshänderzahlen von Ersatzrekruten, 
Ein- und Mehrjährig-Freiwilligen auffallend unterscheiden: 

Personen Zahl Davon InProz. Linkshänder 

Ersatzrekruten . 207762 8564 4,1 
Einj.-Freiwillige . 13407 200 1,5 
Mehrj.-Freiwillige 46117 1491 3,2 

Hierbei scheiden zunächst die Einjährig-Freiwilligen auf 
Grund ihrer höheren sozialen Stellung aus: bei ihnen mag die 
bessere Erziehung zur Unterdrückung der Linkshändigkeit viel 
beigetragen haben, zugleich dürften sie eher als die übrigen Sol
daten bestrebt gewesen sein, sich nicht als Linkshänder kenntlich 
zu machen. Zwischen Mehrjährig-Freiwilligen und Ersatz
rekruten aber besteht nach STIER nur der Unterschied, daß die 
ersteren im Mittel um 3 Jahre jünger als die letzteren sind, so 
daß man es mit einem neuerlichen Anstieg der Linkshändigkeit 
zu tun hätte. Parallel damit gehen die Befunde STIERS; daß mit 
dem Alterssprung um 3 Jahre viel weniger der ermittelten Links
händer die rechte Hand benutzen (Tabelle S.284), und daß ebenso 
der Prozentsatz der Linkshänder, die links die größere Kraft 
entfalten, von 57,3 auf 63,4 steigt. Umgekehrtes zeigt sich bei 
den Rechtshändern: hier sinkt die Zahl derer, die zu gewissen 
Handlungen die Linke gebrauchen (Tabelle), auch entwickelt 
sich allmählich bei den meisten im rechten Arm die größere 
Kraft (66,4 -+ 80,6%). So zeigt sich deutlich, daß nach der 
Pubertät eine Tendenz zur allmählich ausschließlichen Bevor
zugung einer Hand, der rechten beim Rechts- und der linken 

19* 
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beim Linkshänder, existiert, und daß sekundär der öfter ge
brauchte Arm auch der stärkere wird, eine Tendenz, die durchaus 
plausibel ist. Dabei dürfte beim Linkshänder der Wegfall von 
Schul- und anderer Erziehung es begünstigen, daß die von Natur 
aus bevorzugte Linke wieder mehr in Aktion tritt, und vielleicht 
ist der geringere Prozentsatz an Linkshändern bei den jüngeren 
Freiwilligen so zu erklären, daß viele von ihnen, als Nachwirkung 
von der Schule her, noch viele Tätigkeiten rechts verrichten und 
so bei der weniger gründlichen Massenstatistik fälschlich unter 
die Rechtshänder eingereiht wurden. Zusammenfassend 
könnte man sagen (Abb. 121): Beidhändig bis zum 7. Le
bensmonat; Entwicklung der Einhändigkeit, unter 

Nodl tier Schule 

16 18 20 Z2 Jahre 

Abb.121. 

Prävalenz von rechts, bis zum 4. bis 6. Lebensjahr; Maxi
mum der Linkshändigkeit (20% 1) vor Schulbeginn, stete 
Abnahme bis Schulende; nach der Pubertät neuerlicher 
Anstieg (Wegfall der Erzieh ung1), unter gleichzeitiger 
Tendenz zur immer ausschließlicheren Benutzung der 
rechten bzw. linken Hand beim Rechts- bzw. permanen
ten Linkshänder. 

Unterschiede nach Örtlichkeiten: Der Möglichkeit, daß es solche 
Unterschiede gibt, stünde selbst dann nichts im Wege, wenn es sich bei der 
Händigkeit um ein einfaches mendelndes Merkmal handeln würde. Denn 
nach dem Gesetz von der Klassenkonstanz müßte die Population einer 
Gegend, solange sie sich nicht mit fremden Elementen mischt, dauernd 
den gleichen Prozentsatz an Linkshändern beibehalten. 

Angaben über örtlich verschiedene Häufigkeit der Linkshänder sind 
äußerst spärlich. Die wichtigste stammt von STIER, der an seinen Soldaten 
fand, daß die Linkshändigkeit vom NO Deutschlands gegen S, SW und W 
ständig zunimmt, von etwa 2,3 bis zu 6,5%. Seine weitere Angabe über 
13% Linkshänder unter 216 elsässischen Soldaten besitzt vielleicht nur 
Zufallscharakter. - Von vornherein ist zu vermuten, daß Natur- oder nur 
wenig kultivierte Völker einen höheren Linkshänderprozentsatz aufweisen 
müßten, weil bei ihnen ja der größte Teil der Erziehung in Wegfall kommt, 
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doch fehlen Beobachtungen darüber fast völlig. Nur MATTAUSCHEKu2 fand 
bei der österreichischen Armee 1 % im Durchschnitt, bei den Soldaten aus 
Bosnien oder der Herzegowina aber 7%. Unter den Papuas und den Ur
einwohnern von Bolivia "soll" die Linkshändigkeit häufiger als bei uns 
sein0410, auch hatten unter 8 Australierskeletten 2 einen längeren linken 
Humerus387, doch fand man unter etwa 100 australischen Bumerangs nur 
3 für Linkser gearbeitete°423. Unter den Murray-Insulanern soll es "so 
wenig Linkshänder geben wie bei uns"0423, und dynamo metrisch wurden 
unter 30 Personen 24 Rechtser, 5 Gleichstarke und 1 Linkser festgestellt. 
So fehlen für die Annahme größerer Häufigkeit der Linkshänder 
bei Naturvölkern fast alle Beweise, und wenn man dieser Ver
mutung doch eine gewisse Wahrscheinlichkeit zuspricht, so 
liegt diese in der Analogie zu den Befunden am historischen 
Menschen begründet. 

3. Der Prozentsatz Linkshändiger beim rezenten Kultur
me n s c he n. Da über die Naturvölker nur ganz unzureichende Angaben vor
liegen, ist es notwendig, bei allgemeinen Aussagen über die Verbreitung der 
Linkshändigkeit sich auf den Kulturmenschen zu beschränken. Von den 
hierhergehörigenAngaben der Literatur scheiden die meisten deshalb aus, weil 
sie auf unzureichender Methode (z. B. Aufforderung an Linkshänder, sich 
zu melden) oder auf Schätzungen basieren, weil die Methode der Feststellung 
nicht oder unzureichend angegeben und zugleich der erhaltene Prozentsatz 
so niedrig ist (z. B. MATTAUSCHEK), daß er auf eine fehlerhafte Methode 
schließen läßt, weil das statistische Material zu gering ist oder der an
gegebene Wert durch Kompilation von Zitaten zustande kommt: MATTAU
SCHEKu8 (1908) 1 % (österreichisches Militär); HYRTLou8 (1871), DE
LAUNEy424 (1874/78), BALDWIN412 (1890f.), FLECHSIGoU3, LIERSCH487 

(1893) und BALLARDo449 (1911) zwischen 2 und 3 %; BRINTONu8 (1896) 
und PELMANo46o (1909) 2-4%; W. F. JONEsoU9 (1917/18) und PAULSENo436 

(Weltkrieg) ca. 4%; MARcusuO (1912) und GOULD0449 (1904f.) 5%; TE
DESCHI461 und RAVA (1900) 6,2% (unter 336 Erwachsenen); MARROU1 
(1887) 6,2%; MALGAIGNEom (1838) 8% und einige Ambidexter (unter 
182d'); BRANCALEONE-RmAuDo0460 (1894) 9%; ROTHSCHILD560 (1930) 
7,8% (261 Knaben) bzw. 9,1 % (240 Mädchen); SCHOTT682 (1930) 11,3% 
(867 Schüler); lRELANDoU9 (1880f.) 12%; VAN BIERVLIET6I8 (1897) 22% 
(unter l00d' bzw. 22% "Sensibilitätslinkser" unter 300 Personen laut brief
licher Mitteilung an v. BARDELEBEN) und einige andere Angaben desselben 
Autors (1899). 

Die Ergebnisse derjenigen Untersuchungen, denen - bei 
steter Berücksichtigung der dabei verwendeten Methode - zu
mindest deshalb ein bleibender Wert zukommt, weil die Zahl 
der Versuchspersonen eine hinreichende war, sind in der um
stehenden Tabelle zusammengefaßt. 

Diese Tabelle zeigt eine überraschende Übereinstimmung der 
Werte von LOMBROSO, OGLE, STIER, SCHÄFER und PARS ON, ebenso 
gelangte QUINAN (1921) zu einer Zahl gleicher Größenordnung. 
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Dabei ist in Rechnung zu ziehen, daß der einzige d'-Wert, der 
unter 4% liegt, sich bei STIERS Massenuntersuchung ergab 
und aus bereits genannten Gründen als zu niedrig erachtet werden 
muß. Sieht man weiter von v. BARDELEBENS416/S Werten vor
erst ab, so finden sich in der Tabelle noch die höheren Zahlen
werte RAMALEYS einer- und diejenigen MILLS' und HILLEMANNS 
andererseits. Erstere sind allein wegen des Verhältnisses zwischen 
Linkserhäufigkeit bei Eltern und ihren Kindern hier aufgeführt, 
die letzten beiden Autoren untersuchten vor allem die Äugigkeit, 
und da die Feststellung der Äugigkeit meist umständlicher als die 
der Händigkeit ist und Linksäuger häufiger als Linkshänder sind, 
besteht die Möglichkeit, daß diese Autoren ihr Material genauer, 
d. h. individueller, untersuchten, intensiver befragten und so in 
manchen Fällen noch Spuren ehemaliger Linkshändigkeit zutage 
förderten, die von weniger genau arbeitenden Untersuchern 
unbeachtet geblieben wären. 

Bezeichnet man die bei allen diesen Feststellungen verwen
deten Indizien (das Verrichten der Erziehung wenig unterliegender 
einhändiger oder asymmetrisch-beidhändiger Handlungen, das 
Befragen nach Verhalten in der Jugend und nach "Händigkeit" 
von Verwandten) kurz als "Händigkeitsindizien", so läßt sich 
aus allen diesen Angaben der Schluß ableiten, daß durch Hän
digkeitsindizien beim erwachsenen Kulturmenschen 
mit Sicherheit im Mittel 4-5% männliche und etwa halb 
soviel weibliche Linkshänder ermittelt werden können, 
möglicherweise gelegentlich jedoch auch mehr, und 
daß im Jugendalter (Mittelwert über schulpflichtige 
Kinder aller Altersstufen) sich diese Werte um ein 
geringes, mindestens vielleicht um je 1/5' erhöhen. 

Indes herrscht bei fast allen neueren Autoren darüber Klar
heit, daß allein durch Händigkeitsindizien, vor allem bei 
Erwachsenen, die Zahl der geborenen Linkser nicht ermittelt 
werden kann, daß deren Zahl vielmehr den Wert von 4-5% 
bedeutend übersteigt. Von solchen Überlegungen ging erstmalig 
v. BARDELEBEN416/S aus: zunächst ermittelte er an zwei höheren 
und zwei Volksschulen (zusammen etwa 3000 Kinder) durch 
Händigkeitsindizien (einschließlich Beobachtung beim Turnen) 
allein den überraschend hohen Wert von 10-12% Linkshändern; 
da sich aber herausstellte, daß oft in Parallelklassen, deren Kinder 
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(je etwa 50) sich nur durch die Anfangsbuchstaben des Namens 
unterschieden, Differenzen von bis 1 : 9 erhalten wurden, erschien 
ihm seine bisherige Methode unbefriedigend und ungenügend und 
er stellte weitere genauere Untersuchungen, vor allem Messungen, 
an (Umfang des Kopfes und seiner Hälften; Stellung der Nase; 
Lage des Sprachzentrums, dessen Lage nach v. B. entgegen 
mehrfach:m Einwänden in der Regel durch Betasten des Kopfes 
feststellbar sein soll; Händedruck, und vor allem Arm- und Bein
länge). Insbesondere auf die Armmaße und die Lage des Sprach
zentrums legte er großes Gewicht und ließ die Eltern aller auf 
diese Weise als Linkser ermittelten Kinder über Linkshändigkeit 
in der Verwandtschaft befragen, wobei er in 70-90% eine posi
tive Antwort erhielt. Auf solchem Wege gewann er aus einem 
Material, das auf Grund der Händigkeitsindizien 12 %, und zwar 
in beiden Geschlechtern etwa gleichviel Linkser, ergeben hatte, 
durch die zusätzliche Untersuchung 20% sichere Linkser und 
weitere 10% Ambidexter, insgesamt also 30% vermutlich ge
borene Linkser, wiederum ungefähr gleichviel bei Knaben und 
Mädchen. So ergibt sich der Hinweis, daß die durch Händig
keitsindizien er mittelbaren Linkser nur einen Bruch
teil aller Linksveranlagten darstellen und daß Links
veranlagung ("Linksseitigkeit" in einem später noch genauer 
zu definierenden Sinne) offen bar in beiden Geschlechtern 
gleich häufig ist. 

g) Die Frage nach der Händigkeit der Affen. 

Im Abschnitt c wurde gezeigt, daß zumindest beim Menschen 
der letzten prähistorischen Epochen die Rechtshändigkeit prä
valierte, und um zu entscheiden, ob die Händigkeit überhaupt 
erst eine Erwerbung der Gattung Homo darstellt oder bereits bei 
seinen Vorfahren vorhanden war, empfiehlt es sich, die Unter
suchung von "unten" her, also bei den Affen, zu beginnen. Denn 
daß sich bei allen niederen 'liergruppen keine Erscheinungen 
finden, die der Rechtshändigkeit des Menschen direkt vergleichbar, 
homolog wäre, sei vorweggenommen (§ 34). 

Zunächst ist es zweckmäßig, zu betonen, daß es sich hier, im 
Einklang mit allen bisherigen Darlegungen, darum handeln 
wird, die Bevorzugung einer Hand beim Affen zu untersuchen 
und dann die Frage nach der Händigkeit im eigentlichen Sinne 
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des Wortes zu stellen. Fällt die Antwort hierauf negativ aus 
(und dies ist der Fall), so besteht immer noch die Möglichkeit, 
daß aus anatomischen Untersuchungen an Gehirn oder Auge 
oder auf Grund psychophysischer Kriterien der Schluß auf 
Superiorität einer Hirnhälfte, also auf Hirnigkeit (Seitigkeit), 
erlaubt wäre, die in einer Händigkeit noch nicht zum Ausdruck 
käme. Dies zu untersuchen, wird eine spätere Aufgabe sein (§ 36). 

Für eine Mfenspezies existieren drei Möglichkeiten: ent
weder alle Tiere sind Ambidexter, oder sie sind einhändig und 
Rechts- und Linkshändigkeit sind gleichmäßig verteilt, oder die 
Rechts- bzw. Linkshändigkeit prävaliert innerhalb der ganzen Art. 

Zwar berichtet bereits OGLE448 (1871) über bevorzugte Rechts
händigkeit bei Affen (20 unter 23), doch darf man weder dieser 
noch den Angaben der übrigen Autoren* vor CUNNINGHAM423 

(1902), die im allgemeinen der Ansicht einer Ambidextrie zu
neigten, wesentlichen Wert beimessen, da damals systematische 
Untersuchungen überhaupt nicht angestellt wurden. Solche 
nahm erstmalig STIER460 vor und berichtet summarisch, er habe 
zwar bei sämtlichen untersuchten Mfen, einschließlich Oebus, 
Oercopithecus, und zum Teil sogar der Lemuren, beim Greifen 
und Abnehmen von Leckerbissen ein "deutlich feststellbares 
Verhältnis" von 3: 1 zwischen Rechts- und Linkshändigkeit 
wahrnehmen können, desgleichen sei die von ihm beobachtete 
Schimpansin rechtshändig dressiert gewesen, maß jedoch diesen 
für die Gefangenschaft charakteristischen Handlungen keine 
Bedeutung zu, weil sich insbesondere (wie praktische Versuche 
überzeugten) das Abnehmen von mit der Rechten gereichten 
Gegenständen durch die rechte Hand des Nehmenden leichter 
vollziehe. Bei unbeeinflußten Naturhandlungen (Werfen im 
Mfekt) hingegen benutzten die Mfen, wie er beobachtete und 
die Wärter bezeugten, beide Hände gleichmäßig; dasselbe gilt, 
wie man dauernd beobachten kann, für das sog. Absuchen des 
Ungeziefers. Auch SARASIN453 stellte Versuche an Oebus, Oerco-

* Immer wieder nachzitierte Autoren, die Rechtshändigkeit behaup
teten, sind: MARTIF'453 (1820!), DWIGHTo449 (1891, populär); die sie 
bestreiten: HOLLIS044D, BRINTONo453, HUMPHREy04eO, CUNNINGlIAMU8, 

KLIPPELo480, MORSELLlo4eo, SELIGlIIÜLLERo453. Die Ausführungen OSA
WAS0410, der u. a. Rechtshändigkeit bei Affen bejaht, sind in Gänze äußerst 
fragwürdig zu werten (vgl. § 34). 
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pitkecU8 und M acacus rke8U8 an und fand völlige Ambidextrie. 
und diesen Befunden schließen sich Beobachtungen KLÄlINs'88 
an Meerkatzen und Hundsaffen und solche des Verfassers an 
verschiedenen Affen einschließlich dreier Schimpansen durchaus 
an*. Da auch die morphologischen Untersuchungen sehr geringe 
und uneinheitliche Asymmetrien zutage förderten, aus denen 
vorläufig Rückschlüsse auf eine Händigkeit nicht gezogen werden 
können (§ 32), und bei der kletternden oder hangelnden Lebens
weise der rezenten Affen eine solche auch nicht wahrscheinlich ist, 
kann man, bei vorsichtiger Ausdrucksweise, die Ergebnisse dahin 
zusammenfassen: Unbeschadet der Möglichkeit, daß sich 
bei den Affen bereits eine Hirnigkeit (Seitigkeit) heraus
gebildet hat, die nur in dem Bevorzugen einer Hand 
noch nicht zum Ausdruck kommt - sind niedere wie 
höhere. Affen Ambidexter. Dabei kann sich für spe
zielle oft ausgeführte Handlungen bei einzelnen 
Tieren eine Einhändigkeit herausbilden. Stets ist zu 
bedenken, daß Nachahmung, Dressur und andere Umstände die 
Prüfung in Gefangenschaft lebender Tiere außerordentlich er
schweren. 

h) Die Häuiigkeit der Linkshändigkeit beim histo
rischen und prähistorischen Menschen und der Zeit

punkt der Entstehung der Händigkeit. 
Im Abschnitt c dieses Paragraphen wurde gezeigt, daß das 

Überwiegen der Rechtshändigkeit nicht eine Erwerbung des 
Kulturmenschen darstellt, sondern sich zumindest bis in die 
jüngsten prähistorischen Epochen zurückverfolgen läßt, und da 
andererseits der vorige Abschnitt ergeben hatte, daß beim Affen 
noch keinerlei Anzeichen für eine konstante Händigkeit vor
handen sind, so folgt, daß sowohl Händigkeit überhaupt wie 
insbesondere das Überwiegen der Rechtshändigkeit 
charakteristisch menschliche Eigenschaften darstellen, 
sofern man unter "Mensch" alle Vertreter desjenigen Stammbaum
astes versteht, der von den primatenartigen Vorfahren direkt zum 
heutigen Menschen führt. Im folgenden gilt es nun, herauszu
finden, an welchem Zeitpunkt in der stammesgeschichtlichen 
Entwicklung des Menschen erstmalig die Rechtshändigkeit deutlich 

* Einschließlich des individuell-konstanten Händeklatschens. 
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in Erscheinung trat, und ob in der zwischen diesem Punkt und der 
Jetztzeit liegenden Epoche die Linkshändigkeit vielleicht häufiger 
als heute war, so daß es sich bei ihr möglicherweise um eine all
mählich aussterbende Eigenschaft handelte. Doch ist stets zu 
bedenken, daß der Wegfall vieler erziehender Momente einen 
gewissen Anstieg des erkennbaren Linkshänderprozentsatzes wahr
scheinlich macht. 

Geologische Epochen: (Historische Zeit) 

Eisenzeit. } Metallzeit 
BronzezeIt 
Steinzeit: A. Neolithicum 

Tertiär. 

B. Palaeolithicum. 
Magdalenien 
Aurignacien 
Mousterien 
Acheuleen 
Chelloon 

Historische Zeit: Die weiter oben bereits angeführte Stelle der Bibel, 
nach der aus dem Stamme BENJAMIN 700, d. s. 2,62% Linkser, ausgewählt 
wurden, die besonders geschickt mit der Schleuder umzugehen wußten, 
besagt nicht, wie manchmal angegeben wird, daß der Prozentsatz Linkser 
damals geringer war, sondern läßt vielmehr vermuten, daß es in jener Zeit 
mehr typische Linkser gab als heute. Jene 700 Leute waren ohne Zweüel 
ganz extreme und überdies besonders geschickte Linkser, die Zahl derer, 
aus denen sie ausgewählt wurden, offenbar wesentlich größer als 700. 
(Zweüellos dürfte man heutzutage aus 26700 oft Billard spielenden Personen 
keine 700 tüchtigen Linksspieler eruieren.) Allerdings besteht die Möglich
keit, daß BENJAMIN selbst genotypischer Linkshänder war, worauf bereits 
STIER hinweist bzw. BENJAMINS Frau, und daß daher unter seinen Nach
kommen Linkshändigkeit unverhältnismäßig gehäuft auftrat. - Plastiken, 
Bilder usw. geben in ihrer Seltenheit kaum einen Anhaltspunkt, auch nicht 
die ägyptischen Hieroglyphen und Bilder (in denen die Profile bald nach 
links, bald nach rechts gerichtet sind*, oder die Personen Gegenstände 
bald mit der Linken, bald mit der Rechten halten), weil sie durch das Be
streben des Zeichners nach exakter Symmetrie zu stark beeinflußt sind'ss. 
Im Gegensatz zu assyrischen Bildern aus Ninive und den Palenquehiero
glyphen aus Zentralamerika, in denen fast nur Rechtshändigkeit zutage 
tritt, zeigen alte mexikanische Figuren'so oft auch ein Halten der Waffe 
mit der linken Hand, ohne daß hier ein Zwang zu Symmetrie vorläge. 
Daß aus dem Verlauf orientalischer Schriften** nicht auf vorherrschende 
Linkshändigkeit geschlossen werden darf, wurde bereits erwähnt, doch 

* Letzteres soll für Linkshändigkeit des Zeichners sprechen. 
** Auch im ältesten Griechisch wurde die eine Zeile nach links, die 

nächste nach rechts geschrieben. 
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bietet eine Verordnung des Talmud einen positiven Fingerzeig in unserer 
Frage, nach der die "hebräischen Inschriften der Gebetriemen (Tefillin) 
und der festen Schriften (Messassot) nur mit der rechten Hand ausgeführt 
werden dürfen" und daß die alten Kommentatoren sich dahin aussprechen, 
daß in Ermangelung anderer Gebetriemen auch mit der linken Hand ge
schriebene noch erlaubt seien428, - eine Angabe, die zumindest auf einen 
nicht zu seltenen Gebrauch der linken Hand beim Schreiben hinweist. 

Metallzeit. Bei Beurteilung des Verhältnisses zwischen Rechts- und 
Linkshändigkeit in der Prähistorie ist man fast ausschließlich auf Zeich
nungen und auf die Ausdeutung von Werkzeugen angewiesen. In der älteren 
Metallzeit (Bronzezeit) sind es vor allem die Sicheln, die an ihrem Hand
griff sehr deutlich erkennen lassen, ob sie für Rechtser oder Vnkser be
stimmt waren. Wenn auch gelegentlich Linkssicheln gefunden wurden, so 
besitzt doch die Mehrzahl einen der rechten Hand angepaßten Griff4fi3• 

Geräte aus der Steinzeit. In den Angaben über die Stein
zeit gehen die Ansichten der Forscher auseinander. DE MOR
TILLET445 kam 1883 zu dem Schluß, daß im OheIMen und AcheuMen 
fast alle Faustkeile für Rechtser bestimmt waren, nahm anderer
seits nach Untersuchung von 354 neolithischen Steingeräten 
anU6, damals wäre Linkshändigkeit doppelt so häufig als Rechts
händigkeit gewesen (lO5 R : 197 L : 52 1), und gelangte schließlich 
1898 zur Ansicht, es habe im Neolithicum gleichviel Rechtser und 
Linkser gegeben453• BRINTON422 nahm auf Grund des Studiums 
urgeschichtlicher Steinwerkzeuge, Pfeil- und Lanzenspitzen, ein 
Verhältnis 3 : 1 = R : L an, EVANso453 (Steingeräte des Palaeo
und Neolithicums) neigte der Ansicht zu, daß Rechtshändigkeit 
zwar überwog, Linkshändigkeit aber häufiger war als in der 
Jetztzeit. SARASIN453 bestritt die Möglichkeit, sich auf Grund 
der von all diesen Autoren untersuchten Geräte eine mehr als 
rein subjektive Meinung zu bilden, untersuchte selbst keilförmige 
Steinehen ("Sphenisken"), Spitzen und Schaber aus dem Mouste
rien von La Micoque, insgesamt 416 Stück, und kam nach mehr
maliger Prüfung zu dem Ergebnis, daß je 1/3 für Rechtshänder, 
Linkshänder und für den Gebrauch beider Hände bestimmt 
waren. Ungefähr das gleiche Resultat erhielt er bei asymme
trischen Sphenisken aus dem OheIMen und Acheuleen (geringes 
Material aus verschiedenen Gegenden), und weiter ergab sich bei 
neolithischen Geräten, nachdem zum Teil die symmetrischen aus
geschieden woden waren, ein Verhältnis 1 : 1. So kam SARASIN 
zu dem jetzt nicht mehr überraschenden Schluß, die Differen
zierung in Rechts- und Linkshändigkeit habe plötzlich mit der 
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Metallzeit begonnen. Diesem Resultat gegenüber weist KLÄHN438 

mit Recht darauf hin, daß SARASIN häufig zur Prüfung allein die 
asymmetrischen Sphenisken auswählte, daß er zwar die meist 
asymmetrischen Spitzen und Schaber, nicht aber die symme
trischen Disken und messerartigen Lamellen berücksichtigte. 
Weil außerdem bei jenem von SARASIN gefundenen Drittel, das 
keine Indizien zugunsten von rechts oder links abgab, ebensogut 
vermutet werden kann, daß es mit der rechten anstatt mit beiden 
Händen gebraucht wurde, weil dieses "beidhändige" Drittel 
sich überdies nach Einbeziehung der von SARASIN nicht geprüften 
symmetrischen Geräte noch vergrößern würde, so könnte man 
aus SARASINS Material ebensogut die Möglichkeit ableiten, daß 
auch damals die Rechts- die Linkshändigkeit bedeutend überwog. 
Außerdem wäre es436 ja unentschieden, ob ein "rechtshändiges" 
Gerät von einem oder für einen Rechtshänder hergestellt worden 
wäre, und der weitere Verfolg dieser Überlegung führt gleichfalls 
zur Unmöglichkeit, einigermaßen sichere Schlüsse auf Händigkeit 
zu ziehen. KLÄHN kommt so zu dem Ergebnis, es existierten 
überhaupt keine zuverlässigen Kennzeichen, ob ein 
Artefakt rechts oder links hergestellt oder gehandhabt 
wurde, und die widerspruchsvollen Angaben aller hier genannten 
Autoren legen es nahe, sich dieser Ansicht anzuschließen. 

Bilder aus der Steinzeit. Bei den primitiven Zeichnungen 
des prähistorischen Menschen gibt die Stellung eines Tieres, ob 
mit dem Kopf nach rechts oder links gerichtet, kaum mehr einen 
Hinweis auf die Händigkeit des Zeichners, und so bleiben für 
einen Entscheid der Frage nach der Händigkeit frühzeitlicher 
Menschen allein die Wandgemälde mit menschlichen Darstellungen 
übrig. Für das MagdaIenien, also für die jüngste Epoche der 
älteren Steinzeit, konnte KLÄHN nachweisen, daß alle von ihm 
zusammengestellten Bilder (meist Bogenschützen) auf Rechts
händigkeit hinweisen. Im Aurignacien aber erlischt auch diese 
Quelle und hier geht KLÄHN zu teils sehr vagen Analogie- und 
Wahrscheinlichkeitsschlüssen über: die aus dieser Zeit stammenden 
Skulpturen wären zum Teil so schwierig herzustellen gewesen, 
daß man eine Differenzierung beider Hände, also Händigkeit, 
annehmen müßte, und weil der Mensch des MagdaIenien Rechtser 
war, wäre gleiches auch für den des Aurignacien anzunehmen; 
weiter ständen gewisse heute lebende Volksstämme (Australier 
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u. a.) auf einer fast tertiären Kulturstufe und wären deutliche 
Rechtser, und aus alledem folge, daß die Rechtshändigkeit als 
etwas durchaus "Menschliches" bereits im Tertiär latent vor
handen gewesen sei und zu Beginn des Diluviums, als infolge der 
beginnenden Eiszeit der Mensch notwendigerweise von der 
Pflanzen- zur Tierkost übergehen mußte, sich deutlich mani
festiert habe. 

Diesen letzten Schlußfolgerungen KLXRNs wird man kaum 
ohne weiteres beipflichten können, und so muß man sich mit der 
folgenden zusammenfassenden Feststellung begnügen: Rechts
und Linkshändigkeit ist in der Vorgeschichte des 
Menschen erstmalig in der älteren Steinzeit nachweis
bar, möglicherweise trat sie bereits noch früher auf. 
Es gibt kein sicheres Anzeichen, daß die Linkshändig
keit in früherer Zeit wesentlich häufiger war als jetzt, 
ausgenommen ein geringes Plus, das bereits für die 
alte historische Zeit wahrscheinlich ist und das durch 
den Wegfall erziehender Umstimmung völlig erklärt 
wird. 

i) Händigkeit und Asymmetrie der oberen Gliedmaßen. 

Im vorhergehenden Paragraphen (32) wurde festgestellt, daß 
bei 3/. aller Rechtshänder der rechte, bei 50-60% der Links
händer der linke Arm stärker und kräftiger ist. Zur Erklärung 
dieses Verhaltens wird man in erster Linie anführen, daß die 
größere Länge oder Stärke des bevorzugten Armes eine Folge 
des häufigeren Gebrauches, also eine funktionelle Hypertrophie, 
darstelle. Daß dieser Umstand zumindest wesentlich mit im 
Spiele ist, kann durch verschiedene Argumente belegt werden. 
So besitzen Rechtshänder, die aus beruflichen Gründen mit dem 
linken Arm die größere Arbeit leisten, in der Regel einen längeren 
oder stärkeren linken Arm (Glasarbeiter, Kellner, ein Porzellan
maler428), und dasselbe gilt für alle extremen Linkser, die auch 
im späteren Leben vorwiegend den linken Arm gebrauchen 
(57 unter 58 bei den Soldaten HASSE und DEHNERS). Wenn 
andererseits von der Gesamtheit der ermittelbaren Linkser, deren 
Mehrzahl mehr oder weniger zum Gebrauch der rechten Hand 
umgestimmt ist, nur 50-60% den gleichseitigen Arm länger ent
wickelt haben gegenüber 75% bei den Rechtsern, so liegt dies 
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ohne Zweliel daran, daß sie entgegen ihrer Veranlagung den 
rechten Arm öfter gebrauchen als die Rechtser den linken und so 
möglicherweise bisweilen eine Dliferenz zugunsten des linken 
Armes im Laufe der Zeit überkompensieren. 

Indessen darf man schon aus dem Grunde die Asymmetrie 
der oberen Extremitäten nicht allein als postembryonale Er
werbung infolge Mehrgebrauchs des einen Armes erklären, weil sie 
nach neueren Untersuchungen (s.o.) bereits auf dem Embryonal
stadium nachweisbar ist. Zwar gibt es hier einen höheren Prozent
satz symmetrischer Individuen, doch mag daran auch die schwie
rigere Meßtechnik Schuld tragen. Aber bereits zu einer Zeit, wo 
von solchen Asymmetrien vor der Geburt nichts bekannt war, 
haben sich einzelne Autoren428 dahin ausgesprochen, daß neben 
dem Mehrgebrauch auch eine ererbte ungleiche Wachstumstendenz 
beider Körperhälften anzunehmen sei, wobei sie als Begründung 
anführten, daß man auch die übrigen körperlichen Asymmetrien, 
z. B. die des Gesichts oder Schädels, nicht allein oder überhaupt 
nicht durch den Mehrgebrauch einer Hälfte erklären könne. 

Eine solche Veranlagung zu asymmetrischem Wachstum liegt 
nun ohne Zweifel vor (§ 32, e), und zu entscheiden ist lediglich die 
Alternative, ob diese Asymmetrie bei allen Menschen gleichsinnig 
oder bei den geborenen Rechtsern oder Linksern spiegelbildlich ist. 

Die erste Möglichkeit bedeutet, daß bei allen Menschen eine 
Veranlagung zur stärkeren Ausbildung des rechten Armes besteht; 
daraus folgt aber nicht, daß auch alle Menschen einen stärkeren 
rechten Arm besitzen müssen, vielmehr könnte durch zahlreiche 
Einflüsse - unkontrollierbare oder bekannte (Mehrgebrauch) 
und auch während des Embryonallebens wirkende - die Asym
metrie verwischt bzw. ins Gegenteil verkehrt werden. Nähmen 
wir an, unter den 25 % Rechsern mit stärkerem linken Arm wären 
noch 10% verkappte Linkshänder enthalten, so müßten zu
mindest in 15% irgendwelche unbekannte Faktoren für die 
Asymmetrieumkehr verantwortlich gemacht werden. Gleiches 
aber hätte auch für die Linkshänder zu gelten, auch von ihnen 
müßten infolge dieser unbekannten Faktoren 15% einen längeren 
linken Arm besitzen, und wenn in Wirklichkeit dieser Prozentsatz 
50-60 beträgt, so wäre für diese Differenz funktionelle Hyper
trophie infolge bevorzugten Gebrauches des linken Armes anzu
führen. 
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Die zweite Möglichkeit, daß Händigkeit mit dem bevorzugten 
Wachstum des gleichsinnigen Armes gekoppelt ist, stimmt be
zürlich der Rechtshänder mit der ersten überein, für die Links
händer aber wäre anzunehmen: ebenso wie bei 15% der Rechts
händer unbekannte Ursachen eine Prävalenz des linken Armes 
zur Folge haben, sind auch bei den Linkshändern auf Grund 
analoger Faktoren 15% mit stärkerem rechten Arm zu erwarten; 
wenn diese Zahl in Wirklichkeit um 15-25% höher ist, so beruht 
dies darauf, daß gezwungenermaßen (Werkzeuggebrauch) und 
vor allem infolge der Erziehung usw. viele Linkshänder* den 
rechten Arm bevorzugt gebrauchen. 

Von diesen beiden Möglichkeiten ist ohne Bedenken der 
zweiten der Vorzug zu geben, denn in der ersten ist eine Un
stimmigkeit enthalten: zwar wird nämlich berücksichtigt, daß 
der Mehrgebrauch des linken Armes bei Linkshändern in durch
schnittlich 40% zu Hypertrophie dieses Armes führt, daß das 
entsprechende aber in verstärktem Maße für die Rechtshänder 
geiten müßte, ist in die Überlegung nicht mit einbezogen. Würde 
dem Rechnung getragen, so müßte sich der Prozentsatz der Rechts
händer mit größerem linken Arm ganz wesentlich, fast bis auf 
Null, reduzieren, und darum ist diese Möglichkeit fallen zu lassen. 

Zusammenfassend läßt sich sagen: Mit angeborener 
Rechts- bzw. Linkshändigkeit ist die Anlage zu be
vorzugtem Wachstum des gleichsinnigen Armes ge
koppelt. In etwa 15-25% ist aus vorläufig nicht zu er
örternden Gründen (§ 36, d) diese asymmetrische Wachs
tumstendenz ins Gegenteil verkehrt. Der bevorzugte 
Gebrauch des rechten Armes bei den Rechts- und des 
linken bei den extremen Linkshändern führt im Wege 
der funktionellen Hypertrophie zu einer Verstär kung 
der morphologischen Differenzen zwischen beiden Ar
men. Infolge des hohen Prozentsatzes umgestimmter 
Linkshänder, die auf Grund der Erziehung oder durch 
das Berufsie ben gezwungen, den rechten Arm weitaus 
intensiver gebrauchen, erhöht sich auf dem Wege 
kompensatorischer Hypertrophie der Prozentsatz ge
kreuzter Linkser (= geborener Linkser mit stärkerem rechtem 
Arm) in wesentlichem Maße, während entsprechendes 

* = "geborene" Linkshänder. 
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für die Rechtshänder in Wegfall kommt. Dieser so ent
standenen Verteilung überlagert sich eine geringgradige fluktu
ierende Variabilität infolge zufälliger Ursachen. 

k) Die Erblichkeit der Linkshändigkeit. Händigkeit 
bei Zwillingen. Echte Ambidexter (BETHE). 

Daß die Linkshändigkeit in vielen Fällen zumindest insofern 
erblichen Charakter zeigt, als sich unter den Nachkommen, 
Geschwistern oder sonstigen Blutsverwandten von Linkshändern 
beträchtlich mehr Linkshänder befinden als unter denen von 
Rechtshändern, steht unbedingt fest. So gaben von den links
händigen STIERSchen Soldaten (Armee) 34,3% an, linkshändige 
Verwandte zu haben, von den rechtshändigen nur 7,7%, und 
wenn alle solche durch Befragen gewonnenen Zahlenwerte zwejfel
los ungenau sind, so ist dieser Vergleich doch deshalb erlaubt, 
weil sie bei Rechts- und Linkshändern ungefähr gleichartig ein
geschätzt werden müssen. Diese Zahlen stellen ferner mit Sicher
heit nur Mindestwerte dar, die gegenüber den tatsächlichen weit 
zurückbleiben. Wenn es auch gelegentlich vorkommen mag, daß 
der eine oder andere fälschlicherweise Angaben zugunsten von 
Linkshändigkeit der Verwandten gemacht hat, so ist doch der 
reguläre Fall der, daß ihm von der Linkshändigkeit vieler Ver
wandten, vor allem in derer Jugend, nichts bekannt war, und 
so kommt es auch, daß 1/3 der angegebenen Verwandten sich auf 
Vater oder Mutter, mehr als die Hälfte auf Geschwister und nur 
der kleine Rest auf die übrigen Verwandten verteilt. OGLE und 
SCHÄFER fanden bei je 62 % ihrer Linkshänder Vererbung mit 
oder ohne Unterbrechung der Deszendenzreihe, und solche Zahlen 
ließen sich leicht noch vermehren. Besonders überzeugend sind 
ferner die von vielen Autoren (LITHGOW, WILSON463, STIER u. a.) 
gesammelten, zum Teil sich auf viele Generationen erstreckenden 
Stammbäume von Linkshänderfamilien. Im folgenden seien 
die Nachkommen einiger linkshändiger Elternpaare (nach STIER) 
wiedergegeben ('" = linkshändig, Ö' ~ = rechtshändig) : 

'" cr"""~ " , " " " cr ", hiervon der zweite Sohn: ,,~ 

'" ~,,~ cr~"~ crcr"9' cr 
'" cr'9'" " , ,,, cr , ' hiervon die erste Frau: 9 cr. 

Ludwil!. Rechts·Liuks-Problem. 20 
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Durch alle diese Befunde kann die Erblichkeit der Links
händigkeit auf statistischem Wege als bewiesen gelten und die 
überwiegende Mehrzahl aller Autoren hat auch stets dieser Ansicht 
beigepflichtet (OGLE, PvE-SMITH, WILSON, LIERSCH, LUED
DECKENS, GAUPP, STIER, HURST, STEINER469, H. E. JORDAN, 
RAMALEY, NEURATH und die meisten späteren). Indessen muß 
man zumindest auch einem Teil jener Angaben Glauben schenken, 
die von einem sporadischen Auftreten typischer Linkshändigkeit 
bei einem einzigen Glied einer Rechtshänderfamilie berichten, 
und daraus wurde gelegentlich453 der etwas merkwürdige Schluß 
abgeleitet, Linkshändigkeit könne dauernd gewissermaßen neu 
"erworben" werden. Zu bedenken ist, daß erstens solche isolierte 
Linkshändigkeit im Rahmen eines einfachen mendelnden Erb
gangs auftreten muß, wenn Linkshänder den Genotypus LL 
besitzen und L gegenüber R rezessiv ist (1/4 der Kinder von 
RL· RL müßte linkshändig sein). Zweitens kann ein kleiner 
Teil dieser isolierten Linkshändigkcit exogenen Ursprung haben: 
denn selbst wenn man alle Zwangslinkser, auch diejenigen, die 
es durch eine nur vorübergehende Schädigung eines Armes ge
worden sind, ausschaltet und die Wahrscheinlichkeit für das 
Vorkommen einer erziehenden Umstimmung zum Linkser gleich 
Null erachtet, so bleibt immer noch die Möglichkeit, daß durch 
unerkannte Schädigung der linken Hemisphäre die rechte die 
Oberhand gewann und Linkshändigkeit bewirkte (§ 36, d). 
Andererseits sprechen gegen die absolute Vererbung der Links
händigkeit anscheinend auch die Befunde an Zwillingen, und 
diejenigen neueren Autoren, die eine Erblichkeit überhaupt 
leugnen, sind von diesem Argument ausgegangen (SIEMENs456j7. 568). 

VERSCHUER404* fand in Übereinstimmung mit anderen Forschern 
(DAHLBERG, SIEMENS, WEITZ) zunächst, daß ebenso wie andere 
Inversionen (s. § 46) auch die Linkshändigkeit sowohl bei den 
Ein- wie bei den Zweieiern über dem normalen Durchschnitt 
steht (etwa 14 bzw. 12% gegen normal hier höchstens 10%), 
daß ferner nur in 5% der Ein- und 3% der Zweieier beide Partner 
linkshändig waren, während bei etwa 20% der Zwillinge (bei den 
Eineiern etwas mehr als 20%) der eine rechts-, der andere links
händig war und der Rest von etwa 75% aus rechtshändigen 
Zwillingen bestand. Gleiches zeigen die Zahlen von SIEMENS456 : 

* VERSCHUERS Material betrug damals 50-110 Paare. 
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Unter 300 Zwillingen (Ein- und Zweieier) . . . 15,3 ± 2,0% LH, 
unter 287 Einlingen (Zwillingsgeschwister) . .. 7,3 ± 1,5% LH. 

Eineier: 3mal L + L, 21mal R + L, sonst R + R. 
Zweieier: Imal L + L, 16mal R + L, sonst R + R. 

Abgesehen von der Möglichkeit, daß sofern die Feststellungen 
nicht an sehr jugendlichen Personen gewonnen wurden, durch 
verschieden starke Beeinflussung die vielleicht von vornherein 
bei beiden Partnern verschieden stark zutage tretende Links
veranlagung in verschiedenem Maße unterdrückt wurde, und 
daß so beim einen durch die Untersuchung noch Linkshändig
keit festgestellt werden konnte, während dies beim anderen 
nicht mehr der Fall war, muß aus diesen Zwillingsbefunden 
auf Nichterblichkeit geschlossen werden, falls man es als 
Dogma betrachtet, daß jede Asymmetrie entweder rein para
typisch bedingt oder bei den Eineiern eines Paares gleichsinnig 
ist. Diesen Standpunkt vertritt SIEMENS, und gegen die Resul
tate der Statistiken kann man dann, soweit es sich um Befragung 
nach Verwandten handelt, die Ad-hoc-Hypothese anführen, daß 
linkshändige Personen für Linkshändigkeit in ihrer Verwandt
schaft stets größeres Interesse zeigen würden als Rechtshänder 
und daher gegebenenfalls auch eine größere Zahl solcher Ver
wandten namhaft machen könnten. Mag nun auch dieser Um
stand hier und da eine Rolle spielen, die Tatsache der familiären 
Gehäuftheit der Linkshändigen, die festgestellt ist (vgl. Stamm
bäume) und von der man sich jederzeit überzeugen kann, kann 
weder erklärt noch geleugnet werden. 

Indes sind solche Hypothesen auch nicht nötig, denn wie 
später (§ 46) ausführlich darzulegen sein wird, hat man bei ein
eiigen Zwillingen entweder gleichsinnige oder spiegelbildliche 
Asymmetrie eines Merkmals zu erwarten. Im letzteren Falle 
sind von beiden Partnern beide genotypisch regulär, der eine 
aber ist bei der Trennung der gemeinsamen Anlage phäno
typisch invers geworden, und da Zwillingsbildung in einem 
Teil der Fälle mit solcher Inversion verknüpft ist, muß auch der 
totale Prozentsatz Inverser bei den Eineiern gegenüber dem 
normalen erhöht sein (s.o.). 

Solche phänotypische Inversion, wie sie im Tierreich ver
schiedentlich festgestellt und auch künstlich erzeugt wurde 
(§ 46), kann indessen infolge irgendwelcher Ursachen auch bei 

2* 
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jedem Nichtzwilling eintreten, sowohl ein genotypisch Linkser 
kann ein phänotypischer Rechtser sein, wie umgekehrt. So 
findet die isolierte* Linkshändigkeit ihre Erklärung, auch erscheint 
es möglich, daß innerhalb reiner LinkserfamiIien einmal ein 
echter, wenn auch nur phänotypischer Rechtser auftritt (§ 36, d). 

Auch bei der gelegentlichen Existenz phänotypisch Inverser 
ist Erblichkeit der genotypischen Veranlagung Voraus
setzung. Doch erscheint es, insbesondere im Hinblick auf die 
beim Menschen vorhandenen Schwierigkeiten (geringe Nach
kommenschaft) verfrüht, wenn schon vor vielen Jahren auf 
Grund reiner statistischer Erhebungen Mendelschemata für die 
Vererbung der Linkshändigkeit aufgestellt wurden (STEINER459 
2 Genpaare, RAMALEy452 9 RR : 12 Rr : 4 rr, MILLS511 3: I) 
oder zumindest eine mendelnde Vererbung behauptet wurde 
(H. E. JORDAN433, HURST(31). Sucht man aber doch in die Art 
des Erbganges näher einzudringen, so ist allerdings mendelnde 
Vererbung die wahrscheinlichere. Unsere Kenntnisse von der 
Vererbung des Windungssinns bei Schnecken zeigen, daß es 
mendelnde RL-Merkmale gibt, und die ersten Ergebnisse über 
die Vererbung der Äugigkeit (§ 35), die mit der Händigkeit 
gekoppelt ist, weisen auf ein Genpaar RL, mit R dominant 
über L, hin (§§ 35 und 36). 

Die Existenz echter Ambidexter hingegen in dem Sinne, 
wie sie von BETHE420 vertreten wird, ist wenig wahrscheinlich. 
Zwar gäbe es auch für sie einfache Erklärungen, indem z. B. bei 
dem hypothetischen Mendelverhältnis in F 2 RR : 2 Rr : rr die 
Heterozygoten echte Ambidexter darstellten, indessen liegt unter 
der außerordentlich großen Anzahl bekannter RL-Merkmale 
hierzu kein einziges Analogon vor, stets vielmehr ist ein scharfes 
Entweder-Oder vorhanden. BETHES Ansicht wird allein gestützt 
durch seine Ergebnisse an 4213/4-4jährigen Kindern (s. f 2), unter 
denen sich neben "gleichviel" Links- und Rechtsbevorzugern 
etwa 21 % Indifferente befanden. Nun ist seit langem bekannt, 
daß alle Kinder bis zum 7. Lebensmonat beidhändig sind, und 
BALDWIN414 zeigte, daß auch nachher die Händigkeit, z. B. im 
Greifen nach Gegenständen, erst in Erscheinung tritt, wenn sich 
diese mindestens in einer Entfernung von 10 Zoll vom Kinde 
befinden, und so ist es durchaus möglich, daß der Zeitpunkt, 

... nicht aus dem Erbgang folgende. 
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an dem sich Rechtshändigkeit deutlich durchgesetzt hat, bei 
vielen Kindern später liegt. Ferner pflichtet BETHES Schüler 
KAMM434 diesem bei, auf Grund zweier Indizien: das erste bezieht 
sich darauf, daß unter 186 Studierenden 8,5% jede von 12 Tätig
keiten* der verschiedensten Art (darunter einhändige, einbeinige, 
stark und schwach durch Erziehung beeinflußte*), die unter sich 
gar keinen Vergleich gestatten, mit der Rechten ausführten 
und 9% wenigstens die Hälfte dieser Tätigkeiten mit der Linken. 
Erstere wären die stark rechts, letztere die stark links Betonten, 
der Zwischenbereich "Ambidexter". Das zweite Argument bezieht 
sich darauf, daß sowohl Rechts- wie Linkshänder** zwci normaler
weise beidhändige Tätigkeiten (Schiffchenfalten und Knoten
auflösen), zu deren einhändiger Ausführung sie erstmalig ge
zwungen wurden, mit der rechten und linken Hand etwa gleich 
schnell ausführten***. Dem ersten Moment kommt meines Er
achtens überhaupt keine, dem zweiten außerordentlich wenig 
Beweiskraft zu (s. § 36, b). Schließlich kommt neben SARASIN, 
der ab und zu mit der Möglichkeit gleichvieler Rechtser und 
Linkser liebäugelt, ohne Beweise für sie zu haben, noch ELzE auf 
Grund von Spekulationen über die Beziehung der Rechts-Links
Blindheit zur Händigkeit zum gleichen Ergebnis. Für eine so 
fundamentale Behauptung aber, als welche diejenige BETHEs 
gewertet werden muß, die wegen ihrer Isoliertheit gegenüber 
allen anderen RL-Befunden von vornherein unwahrscheinlich 
ist, besitzen alle die erwähnten Argumente viel zuwenig Beweis
und Überzeugungskraft. 

So kann man zusammenfassend feststellen: Die Erblichkeit 
der Linkshändigkei t ist statistisch sichergestellt. 
Wenn zur Formulierung eines Erbganges auch noch 
die Grundlagen fehlen, ist doch ein Mendelmechanis
mus mit einem Genpaar wahrscheinlich. Fälle echter 
isolierter Links- und isolierter Rechtshändigkeit sind 

* Nämlich 6, 7, 9, 12, 13, 16, 18, 20, 25, 26, 28 und 30 der Tabelle 
S.282. 

** Die Linkshänder laut schriftlicher Befragung. 
*** Schiffchenfalten: erstmalig mit der Rechten; dann mit der Linken 

in 84% schneller oder gleich schnell wie vorher mit der Rechten; dann mit 
der Rechten in 55 % schneller oder gleich schnell wie vorher mit der Linken. 
Knotenauflösen ähnlich. Vorher übung der beidhändigen Technik. 90 Stu
dierende unter Aufsicht des Kursleiters, der laut Sekunden zählte. 
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phänotypische In versionen (im Sinne von § 36, d u. § 46), 
für deren Existenz im Falle der Händigkeit auch die 
Befunde an Zwillingen sprechen. Für die Existenz 
echter Am bidexter neben gleich viel Linksern und 
Rechtsern fehlen die Beweise. 

1) "Pathologie" der Linkshändigkeit (Tatsachen). 

STIER hat in seinem Buche über Linkshändigkeit (1911) erst
malig mit Nachdruck darauf hingewiesen, daß unter den Sprach
gestörten, insbesondere den Stotterern, ein viel höherer Prozent
satz Linkshänder enthalten ist, als man nach dem allgemeinen 
Durchschnitt erwarten sollte. Er hat weiter an seinen Soldaten 
gezeigt, daß von Linkshändern verhältnismäßig genau doppelt 
soviel morphologische Degenerationszeichen aufweisen als Rechts
händer, daß die Linkser überhaupt im Dienst weniger brauchbar 
sind, daß sie weniger Aussicht haben befördert zu werden, daß 
in den Festungsgefängnissen eine Anhäufung von Linkshändern 
festgestellt werden kann, daß schließlich auch physiologische 
Degenerationszeichen, im besonderen schlechte Begabung, bei den 
Linkshändern allgemein häufiger als bei den Rechtshändern ist. 
Diese Angaben haben großes Aufsehen erregt: einmal glaubte 
man, darin quasi eine wissenschaftliche Bestätigung für den alten 
Volksglauben gefunden zu haben, der mit dem Wort linkisch den 
Begriff des Minderwertigen verbindet, auf der anderen Seite aber 
erhoben sich Stimmen zur "Ehrenrettung" der Linkshänder, die 
darauf hinwiesen, daß man es bei der Linkshändigkeit nicht mit 
einem Defekt, einer pathologischen Anomalie, sondern lediglich 
mit der Spiegelbildlichkeit des Normalen, also etwas durchaus 
Gleichwertigem, zu tun habe, und daß vernünftigerweise niemand 
darin etwas Minderwertiges, eme Degenerationserscheinung 
erblicken könne. 

Indessen wurden, zum Teil von STIER selbst, bald aus der 
früheren Literatur Angaben beigebracht, die gleichfalls die 
Häufigkeit von Defekten bei Linkshändern bestätigten und bis 
dahin mehr oder weniger unbeachtet geblieben waren, zum Teil 
wurden STIERS Angaben nachgeprüft und bestätigt. 

Es genügt hier, da niemals schwerwiegende Einwände gegen 
alle diese Befunde vorgebracht werden konnten, auf die nach
stehend genannten Autoren zu verweisen und zusammenfassend 
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zu berichten, daß folgende Anomalien und Defekte bei 
Linkshändern gehäuft (in einem den normalen um 
durchschnittlich mehr als das Doppelte übersteigenden 
Prozentsatz) gefunden wurden: 

Stottern und andere Sprachstörungen (einschl. Hörstumm
heit) : STIER460, GUTZMANNo46o, LUEDDEcKENs439, STEINER468, 
BOLK, QUINAN45t, KISTLER0458, SIEMENS456 u. a. 0458 

Epilepsie535 : STEINER458, LOMBRoso438, REDLICHo46o, GAN
TER427, COGNETTI DE MARTIISo46o, FEREo1o, HEILIG 430 u. STEINER 

Moralische Minderwertigkeit (Verbrecher, Gefängnisinsassen ) : 
STIER, LOMBRoso, ELLIS, MARR0441, WEY 

Körperliche Degenerationszeichen : STIER 460, BAUER419 
Schielen: KRÄMER und SCHÜTZENHUBER506, 

ferner auch Taubstummheit (GÜNTHER010), während bei schwacher 
Begabung, Farbenblindheit und Geisteskrankheiten564 allgemein 
keine so ausgesprochene Differenzen zwischen Rechts- und 
Linkshändern gefunden werden konnten. 

Es ist nicht Aufgabe des Abschnittes, diese Befunde zu er
klären (darüber s. § 36). Es genügt hier darauf hinzuweisen, 
daß diese einzelnen Defekte verschieden gewertet werden müssen, 
daß ferner nur festgestellt ist, daß unter der Gesamtheit der 
Linkshänder Defekte häufig sind. Es braucht also nicht jeder 
Linkshänder tatsächlich oder latent minderartig zu sein, sondern 
es ist möglich, daß lediglich eine gewisse Klasse unter ihnen mit 
Defekten stark belastet ist, und diese Auffassung wird später 
auf anderem Wege erhärtet werden. 

m) Zusammenfassung. 

Definition der Händigkeit in a, Äußerung der Händigkeit und 
"Händigkeitsindizien" in e. - Rein beschreibend läßt sich über 
Händigkeit folgendes sagen: Sie ist eine allen Menschen, aber 
nur dem Menschen und seinen direkten Vorfahren zukommende 
Erscheinung und fehlt bei den übrigen Primaten (Affen). Durch 
Händigkeitsindizien sind bei männlichen Erwachsenen 4-5%, 
bei weiblichen etwa halb soviel Linkshänder ermittelbar, der 
Prozentsatz geborener Linkser ("Linksveranlagter " , "Links
seiter", vgl. § 36) aber scheint wesentlich höher zu sein (25%). 
Diese Verminderung ist eine Folge von Zwang, erziehenden Ein
flüssen und bisher unerörterten Gründen, und diese umstimmenden 
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Einflüsse haben zur Folge, daß der Gehalt an ermittelbaren 
Linkshändern in verschiedenen Altersstufen ein verschiedener 
ist (Abb. 121), sie sind vermutlich die Ursache der Diskrepanz 
zwischen beiden Geschlechtern und der Wegfall der Erziehung 
hat eine Erhöhung der Linkserhäufigkeit beim primitiven und 
vorzeitlichen Menschen zur Folge. Linkshändigkeit ist erblich 
- ein mendelnder Modus mit einem Genpaar und R dominant 
ist wahrscheinlich -, daneben gibt es in geringer Häufigkeit 
phänotypisch Inverse, für deren Existenz auch die erhöhte 
Linkshänderhäufigkeit bei eineiigen Zwillingen Zeugnis ablegt. 
Echte Ambidexter gibt es nicht. Die Linkshändigkeit mani
festierte sich bereits in der älteren Steinzeit oder einer noch 
früheren Epoche. Gewisse Defekte sind bei Linkshändigen 
gehäuft. 

§ 34. Beinigkeit, Wendigkeit und Zirkularbewegung beim 
Menschen und bei Tieren. 

a) Definitionen. 

Ganz analog zur Händigkeit läßt sich auch eine Beinigkeit* 
definieren als angeborene Disposition zur Bevorzugung eines 
Beines bei allen Tätigkeiten, die einbeinig sind (z. B. Standbein 
der Vögel) oder bei denen ein Bein eine führende Rolle innehat 
(z. B. Schlittern). Außer dieser Beinigkeit als solcher gibt es 
noch eine Reihe Erscheinungen beim Menschen und bei Tieren, 
die sich auf die Fortbewegung (das Laufen) beziehen und von 
denen man vermuten könnte, daß sie irgend wie mit der Beinig
keit in einem Zusammenhange stehen: es sind Wendigkeit, Läufig
keit und die Zirkularbewegung. Unter Rechts- (bzw. Links-) 
W endigkei t versteht man die Disposition eines Tieres oder des 
Menschen, lieber oder besser einen Bogen nach rechts (bzw. 
links) als nach der anderen Seite zu beschreiben, eine Erscheinung, 
die z. B. beim Zureiten eines Pferdes deutlich fühlbar wird. Ihr 
nahe verwandt ist die Rechts- (bzw. Links-) Läufigkeit: 
die Disposition, bei einem dichotomisch und symmetrisch sich 
teilenden Wege lieber die rechte (bzw. linke) Abzweigung einzu
schlagen, wobei entweder unbekannt ist, wohin beide Wege 
führen und keine bestimmte Richtung eingehalten zu werden 

* = "Füßigkeit". 
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braucht, oder bekannt ist, daß sie gleich gut und schnell zum. 
selben Ziele führen. Sie äußert sich weiter in der Benutzung von 
zwei symmetrischen und gleich gut erreichbaren Eingängen, bei 
der rechts- oder linksseitigen Umgehung eines medianen Hinder
nisses und schließlich in der "Seitenstetigkeit" wandläufiger 
Tiere. Unter Zirkularbewegung versteht man die Eigen
tümlichkeit tierischer Wesen einschließlich des Menschen, bei 
planloser Bewegung (z. B. infolge Fehlens jeder Orientierungs
möglichkeit) etwa kreisförmige Bahnen zu beschreiben, eine 
Erscheinung, die sich auf Laufen, Schwimmen und Fliegen er
streckt, die bereits bei Amöben beobachtbar sein soll und der 
auch große biologische Bedeutung zugeschrieben wurde. -
Bei den folgenden Erörterungen werden Mensch und Tiere in 
getrennten Abschnitten behandelt. 

b) Die Beinigkeit des Menschen. 

Ebenso wie im Falle der Händigkeit "hat man auch hier die 
eingehendsten Untersuchungen STIER480 zu verdanken. Er 
zeigte vor allem, daß nicht alle Tätigkeiten, bei denen anscheinend 
ein Bein die Führung besitzt und das andere sich passiv verhält, 
wirklich "einbeinig" sind, vielmehr besorgt beim Menschen das 
passive Bein häufig die gleichschwierige Funktion der Erhaltung 
des Gleichgewichts. Diese und ähnliche Umstände bedingen es, 
daß nicht alle asymmetrischen Beintätigkeiten als Indizien für 
Beinigkeit zu gebrauchen sind, vielmehr lassen sie sich auch hier 
in eine Reihe ordnen, beginnend mit solchen, die von etwa der 
Hälfte der Menschen links, von der anderen Hälfte rechts oder 
vom einzelnen gleich oft links wie rechts verrichtet werden, bis 
zu denen, die infolge stark einseitiger Bevorzugung als gute 
Kriterien für Beinigkeit verwendbar sind. Erleichtert werden 
alle diese Untersuchungen im Gegensatz zu denen über Händigkeit 
insofern, als zumindest eine direkte erzieherische Umstimmung 
zugunsten eines ~eines kaum je vorkommt. Die folgende Tabelle 
(größtenteils nach STIER*) gibt eine Liste aller Tätigkeiten, bei 
denen ein Bein irgendwie eine bevorzugte Rolle spielt. Von ihnen 
scheiden zunächst die aus, die sich zu statistischer Untersuchung 
kaum oder wenig eignen, der Rest zerfällt in solche, die entweder 

* Die wenigen Angaben älterer Autoren B. bei STIER. 
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in Wirklichkeit zweibeinig sind, nur eine extreme Beinigkeit 
erkennen lassen oder schließlich als Beinigkeitskriterien gut 
geeignet sind. 

Zu statistischer 
Untersuchung 
ungeeignet 

Beidbeinig oder 
mit geringer 
Bevorzugung 

Zur Erkennung 
extremer Links
beinigkeit ge
eignet 

Gute Kriterien 
für Links
beinigkeit 

Aufstoßen mit Bein 
(Ärger usw.) 

Abwehrbewegungen 
(Feuer austreten, 
gegen Hunde usw.) 

Schlittschuh laufen 
Ballett tanzen 

Stuhl besteigen 
Beine übereinander· 

schlagen 
In den Sattel steigen 
Abspringen beim Hoch

sprung 

Fuß auf Spaten beim 
Graben 

Hüpfen auf einem Bein 
Rücktrittbremse 

Aufsteigen auf Fahrrad 
älterer Konstruktion 

Aufsteigen auf Fahrrad 
neuer Konstruktion 
(Rücktrittbremse) 

Spinnrad treten 

Absprung (Vorwerfen 
welches Beines beim 
Wei tsprung?) 

Schlittern 
Ballstoß 

Rechtshänder meist re 

Nur sehr schwierige Schritte 
lernt der Rechtshänder 
besser rechts 

je 1/, re, 1/, li, 2/, bald re, bald 
li (KAMM48&) 

Nur 54% der Rechts- und 61 % 
der Linkshänder sprangen 
mit dem Bein der bevorzug
ten Seite ab (867 Schüler)IBB 

(Gleichgewicht, Ermüdung) 
s. Tab. S. 282 

Der hierzu an allen Rädern 
links an der Hinterradachse 
angebrachte Sporn wurde 
von extremen Linksfüßern 
rechts anmontiert, weil die
sen das Abstoßen vom Boden 
mit dem linken Bein leichter 
fällt 

Extreme Linksfüßer (13 unter 
20 Linkshändern) steigen 
rechts auf 

Extreme Linksfüßer montieren 
das Trittbrett zur Drehung 
der Kurbel links an 

j .. folgond. Ta""", 
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Linkshänder Rechtshander 

Zahl li >re 11I=re li<re Zahl li > relli = re 11< re 
% % % % % % 

Ab- STIER 143 73 10 17 304 24 6 71 
sprin-

" 
Armee** 62 10 29 Armee 14 2 83 

gen* KAMM 190 68 8 24 - - - -

Sohlit- STIER Armee 67 6 26 Armee 10 2 89 
tern 

" 
100 73 7 20 241 27 4 68 

KAMM 190 68 4 26 - - - -

Ball- STIER Armee 68 10 22 Armee 2,4 1,9 95 
stoß " 

73 75 17 8 200 2,5 2 95,5 
KAMM 190 76 14 10 - - - -

Aus diesen Angaben läßt sich entnehmen, daß fast alle (95%) 
Rechtshänder auch Rechtsbeiner, und etwa 3h der Linkshänder 
auch Linksbeiner sind. Bei den gekreuzten Rechtshändern mag 
es sich zum Teil vielleicht um stark umgestimmte Linkshänder 
handeln, zum Teil mögen unkontrollierbare Einflüsse irgend
welcher Art Ursache der Linksbeinigkeit sein; bei den gekreuzten 
Linkshändern mag es sich teilweise auch um stark nach rechts 
umgestimmte Linkser handeln, die von STIER eben noch als 
solche erkannt werden konnten, bei denen aber gleichzeitig die 
Erziehung zur Rechtshändigkeit über den Weg einer besseren 
Ausbildung der linken Hirnhälfte auch ein besseres Koordinations
v:ermögen der rechten Beinmuskeln zur Folge hatte. Auf diese 
Weise ist auch für die Beinigkeit eine indirekte Umstimmbarkeit 
denkbar (vgl. § 36). Wenn nun bei einem geborenen umgestimmten 
Linkser zwar noch die Linkshändigkeit, wegen der wesentlich 
primitiveren Prüf technik nicht mehr aber die Linksbeinigkeit 
erkennbar ist, würde ein gekreuzter Linkshänder resultieren, 
daneben kommen für diese Klasse wiederum unkontrollierbare 
Faktoren als Ursache in Frage. 

Über Beinigkeit von Personen aus verschiedenen Gegenden 
oder verschiedenen Rassen liegen keine Untersuchungen vor, 
ebenfalls nur ungenügende über die Beinigkeit von Frauen, doch 
dürfte sich eine so auffallend geringere Häufigkeit der ermittel
baren Linksbeinigkeit, wie sie im Falle der Händigkeit zutage 

* = Weitsprung (s. vorige Tabelle). 
** Etwa 10000 Links-, 6000 Reohtshänder. 
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trat, hier nicht ergeben. Hingewiesen sei schließlich darauf, daß 
die Zahl der gekreuzten Linkshänder durchgehend bei den STIER
schen Ersatzrekruten (älter) um 2-4% kleiner als bei den Mehr
jährig-Freiwilligen (jünger) war, eine Erscheinung, die ganz parallel 
zu den Befunden über Linkshänder geht. Als Ursache hierfür 
mag man mit STIER eine zunehmende Ausdifferenzierung beider 
Körperseiten annehmen, indem mehr und mehr Tätigkeiten aus
schließlich von der bevorzugten Körperseite ausgeführt werden, 
oder - tiefer schürfend - als Grund dieser Ausdifferenzierung 
den Wegfall des Schulzwanges vermuten, indem auch hier über 
den Weg der Händigkeit das veranlagte Bein "wieder zu seinept 
Rechte kommt". 

Ebenso wie bei der Händigkeit äußert sich auch die Beinigkeit 
etwa vom 4. bis 7. Lebensmonat ab in der Gewohnheit der Kinder, 
mit dem einen Bein stärker aufzutreten oder zu stoßen; bei 
zweijährigen Kindern ist die einbeinige Veranlagung ohne weiteres 
beobachtbar (STIER 460, GUTZMANN0460). 

Die weitgehende Bevorzugung des gleichseitigen Beines zu 
Tätigkeiten, die nicht bloß eine größere Geschicklichkeit, sondern 
auch größere Kraft des betreffenden Beines erfordern, läßt die 
Vermutung als berechtigt erscheinen, daß dieses Bein auch das 
stärkere ist. Da dynamometrische Versuche fehlen (§ 32, f) und 
von Umfangsmessungen der Beine am Lebenden nur wenige 
völlig unbefriedigende Angaben vorliegen (§ 32, f), hat man das 
Schuhsohlensymptom467 herangezogen. Man versteht dar
unter die Erscheinung, eine Sohle mehr als die andere abzutreten, 
betrachtet dies als Ausdruck ungleichen Gewichts der Körper
hälften und insbesondere verschiedener Kraft der Beine und 
fand in der Tat, daß, sofern Unterschiede auftreten, in der über
wiegenden Mehrzahl beim Rechtshänder die rechte, beim Links
händer die linke Sohle mehr abgenützt wird. 

Schließlich gehört in diese Gruppe asymmetrischen Gebrauches 
der Beine noch die menschliche Gewohnheit, beim ruhigen Stehen 
das Körpergewicht vorzugsweise auf einem (demselben) Bein, 
dem Standbein, ruhen zu lassen. Erörterungen hierüber sind 
schon sehr alt369, und frühzeitig schon wurde diese Gewohnheit 
asymmetrischen Stehens auch für Skoliosen verantwortlich 
gemacht, indessen liegt eine Statistik über die Bevorzugung des 
linken oder rechten Beines als Standbein bis heute noch nicht vor. 
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Kleine Umfragen und Eigenbeobachtungen sprechen indes für 
die (ohne Beweis) allgemein verbreitete Ansicht, daß der Rechts
händer in der Regel das rechte, der Linkshänder das linke Bein 
als Standbein benutzt und hierdurch wäre zugleich eine Er
klärung für die auffallende, isoliert aus der sonst gleichsinnigen 
Asymmetrie des menschlichen Körpers herausfallenden Tatsache 
gegeben, daß in mehr als 50% beim Rechtshänder das linke Bein 
das längere ist, und umgekehrt (§ 32, f). 

Das "Antreten" der exerzierenden Soldaten mit dem linken 
Fuß, eine Frage, mit der neben anderen über Beinigkeit sich 
bereits KANT* beschäftigte, ist vermutlich eine Folge der Be
lastung der rechten Körperhälfte durch das Gewehr460• 

Zusammenfassend ergibt sich: Viele scheinbar ein
beinige Tätigkeiten beanspruchen mehr oder minder 
auch das andere Bein. Verwendet man solche, wo dies 
nur in geringem Maße der Fall ist, als Beinigkeits
indizien, so ergibt sich, daß fast alle Rechtshänder 
rechts- und etwa 3h der Linkshänder link sb einig sind. 
Eine indirekte Umstimmung geborener Linksbeiner 
auf dem Wege einer Ertüchtigung der inversen Ge
hirnhälfte infolge Erziehung zur Rechtshändigkeit er
scheint möglich. In vielen Punkten erweisen sich 
Beinigkeit und Händigkeit analog. Ob das zur Hän
digkeit gleichsinnige Bein in der Regel kräftiger ist, 
ist ungewiß. Für die aus den sonst gleichsinnigen 
Asymmetrien des menschlichen Körpers herausfallende 
"gekreuzte" Asymmetrie der Längen der Beine wird mit 
Wahrscheinlichkeit die asymmetrische Gewohnheit 
des Standbeines verantwortlich gemacht. 

c) Beinigkeit bei Tieren. 

Ein direktes Analogon zur Beinigkeit gibt es bei Tieren nicht. 
Wir fassen in diesem Abschnitt alle Sorten asymmetrischen Bein
gebrauches zusammen, schließen also auch jene etwaigen Fälle 
mit ein, wo es sich um eine Bevorzugung einer der beiden hand
artig zum Greifen benutzten Vorderbeine handelt und wo man 
auch von "Händigkeit" reden kann. 

* "Von der Macht des Gemütes". 
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Bei wirbellosen Tieren ist über die Bevorzugung eines Beines 
nichts bekannt, im besonderen benutzen, wie ich an Fliegen fest· 
stellen konnte, die Insekten zum Putzen des Körpers im Mittel 
gleich oft Beine beider Seiten, auch für Stellen, die von jeder Seite 
ungefähr gleich gut erreichbar sind. Über Wirbeltiere sind bei 
STIER eine Reihe von Angaben zusammengestellt, die immer 
wieder zitiert werden oder zitiert worden sind und für die niemals 
ein exakter Beweis erbracht wurde; z. B. daß der Löwe seine 
Beute lieber mit der linken Tatze erschlägt. Die in diesem Sinne 
reichhaltigen Angaben ÜSAWAS0410 müssen, da der größte Teil 
sich als unwahr herausgestellt hat, wohl samt und sonders ins 
Reich der Fabel verwiesen werden. Daß Papageien je ein Greif· 
und ein Standbein besitzen, wurde bereits in § 29 erwähnt; Raub· 
und andere Vögel indes, die gleichfalls die Beute mit dem einen 
Beine festhalten, benutzen bald das eine, bald das andere (0436 und 
eigene Beobachtungen). Auch konnte ich an Störchen und anderen 
Vögeln, die gerne stundenlang auf einem Beine stehen, wenigstens 
soviel feststellen, daß es nicht - wie bei den Papageien - bei 
jedem Vogel stets das gleiche war. Über Säugetiere liegen nur 
wenig Untersuchungen vor, man wird im allgemeinen ein ähnliches 
Ergebnis wie bei den niederen Affen (§ 33, g) zu. erwarten haben. 
Daß z. B. Meerschweinchen zum Niederdrücken eines Hebels 
neben anderen Teilen ihres Körpers bald die linke, bald die rechte 
Pfote benutzten, wurde gelegentlich als Vorkontrolle zu Dressur. 
versuchen festgestellt 4 7 ~. 

In jüngster Zeit haben TSAI486 und MAURER das Problem 
"Händigkeit" bei der Ratte experimentell in Angriff genommen. 
Im Zentrum eines runden Käfigs wurde eine Glasflasche mit 
Weizenkeimlingen geboten, deren Öffnung so eng war, daß ein 
Tier gleichzeitig nur mit einer Pfote in sie langen konnte. Jedes 
der 106 Versuchstiere wurde 250mal geprüft, welche Pfote es 
verwendete, und zwar an 5 Tagen in je 5 Serien zu zehn auf· 
einanderfolgenden Griffen. Als rechts· bzw. linkshändig wurde 
eine Ratte bezeichnet, wenn sie in 75-100% das rechte bzw.linke 
Bein verwendete, andernfalls als beidhändig. Es ergaben sich 
die in I aufgeführten Zahlen bzw. wenn man die beidhändigen 
im Verhältnis der rechts· und linkshändigen aufteilt, die in der 
letzten Spalte aufgeführten Werte. Wurde den Ratten während 
der Aufzucht das Vitamin B entzogen, so ergaben sich die Werte 
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der Tabelle II (54 Tiere). Aus diesen Zahlen wollen die Autoren 
schließen, daß die Ratten normalerweise in der Mehrzahl "rechts
händig" sind, daß ferner Vitaminentzug die Linkshändigkeit 

I II 

R L 
Ambi IR" L' 

0' % % . 
/0 

R L 
Amb] IR" L' 

% % % . 

59d' 59 26 15 169: 31 
47,? 43 37 20 54: 46 

27 d' 48 48 4 150: 50 
27'j? 33 45 22 43: 57 

begünstigt, "da ja auch beim Menschen Linkshändigkeit ein 
Zeichen von Minderwertigkeit wäre". Ohne auf die weiteren 
Schlüsse der Verfasser einzugehen, sei gesagt: diese Versuche, 
deren genaue Beurteilung infolge Fehlens der Originalwerte un
möglich ist, beweisen zwar, daß in der Mehrzahl die Ratten 
"einhändig" sind, und dieses ist bei ihrem seitenstetigen Ver
halten (dieser Paragraph, d) auch begreiflich, sie genügen aber 
nicht, eine Prävalenz von rechts zu beweisen. Bei den normalen ~ 
sind im Rahmen der Fehlerbreiten sicher, bei den II-Ö' sowieso 
Rechtser und Linkser gleich häufig. Weil nun die Verschiebung 
zugunsten der Linkshändigkeit bei II kein Analogon zur mensch
lichen Linkshändigkeit darstellt - denn bei dieser sind es nur 
ganz spezielle Einflüsse, die ein erhöhtes Auftreten verursachen, 
ganz abgesehen davon, daß Rechtshändigkeit hier und beim 
Menschen ganz verschiedene Dinge sind -, darf man dem Vitamin
entzug vorläufig keine große Bedeutung zumessen. Man hätte 
dann 4 Reihen, zwei ohne und je eine mit Bevorzugung von 
links und rechts, also keine Prävalenz einer Seite*. 

Summarisch ergibt sich, daß höchstens bei ein
zelnen Arten-Gruppen in hochstehenden Klassen des 
Tierreiches eine Einbeinigkeit verschieden starken 
Grades innerhalb der Vorder- (Ratten) oder Hinterbeine 
(Papageien) erwartet werden kann, ohne Bevorzugung 
von rechts und links innerhalb derselben Art (raze-

* Eine neuerliche Versuchsreihe PETERSONS475a an 7 Ratten zeigte 
Entsprechendes. Ein Tier war beid-, die übrigen 6 entweder rechts
oder linkshändig. Nach Zerstörung der linken Hirnpartien bei den 
Rechtshändern und umgekehrt benutzten die Tiere fortan die von der 
unverletzten Hemisphäre innervierten Pfoten, was nicht überraschend ist. 
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mische Verteilung). - Auf das asymmetrische Zusam
menwirken der Beine beim Gang der Säugetiere (§ 30, d) 
sei gleichzeitig hingewiesen. 

d) Wendigkeit und Läufigkeit (Seitenstetigkeit) bei 
Tieren. 

über die Wendigkeit der Pferde liegen nur durchaus un
klare Angaben vor; ihnen ist nicht einmal mit Sicherheit zu 
entnehmen, ob überhaupt jedem Pferd eine deutliche Neigung, 
lieber einen Bogen nach einer bestimmten Seite hin einzuschlagen, 
zukommt. Doch ist es wohl so, daß die Mehrzahl der zugerit
tenen Pferde, ebenso wie sie rechts galoppieren, auch vorzugs
weise rechtswendig sind und vielleicht hängt dieses beides zu
sammen. Denn das Durchreiten von Rechtskurven ist im 
Rechtsgalopp leicht, im Linksgalopp sehr schwer. Vermutlich 
wirkt die Sitzhaltung (s. § 30,d) des meist rechtsbeinigen Reiters 
und die größere Agilität und Kraft seines rechten Beins dressie
rend auf Rechtsgalopp und Rechtswendigkeit hin. Pferderennen 
sind rechtswendig (Uhrzeigersinn) genormt. Im übrigen ist noch 
bekannt, daß man in Süddeutschland an einen einspännigen 
Wagen mit einer medianen Deichsel das Pferd links der Deichsel 
zu spannen 'pflegt; hierin hat man ein Gegengewicht gegen die 
Rechtswendigkeit erblicken wollen. 

Mit dieser Wendigkeit verwandt ist eine Erscheinung, die man 
als Seitenstetigkeit bezeichnet und in der man eine Kom
bination von Wandläufigkeit und Wendigkeit erblicken kann. 
Wandläufige Tiere scheuen sich, freie Flächen zu überschreiten, 
sie laufen daher am liebsten an Wänden oder Mauern entlang. 
In Käfigen führt ihre Bahn, solange Reize fehlen, dauernd entlang 
der Wand "im Kreise" herum, und in Labyrinthen, die aus einer 
größeren Anzahl U- oder T-förmiger Stücke zusammengesetzt 
sind, weichen solche Tiere, bevor sie den Ausgang gelernt haben, 
bei jeder Gabelung entsprechend der Wand, an der sie laufen, 
stets nach der gleichen Seite ab, während der Mensch, offenbar 
vernunftmäßig geleitet, das Alternieren bevorzugt472• Man 
bezeichnet seitenstetige Tiere als rechts - oder linksläufig, 
je nachdem, welche Seite sie bevorzugen. Die Prüfung auf diese 
Läufigkeit kann in einfacher Weise mittels des in Abb. 122a 
dargestellten Labyrinthes erfolgen489 : Ratten z. B., welche 
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wissen, daß sich in b Futter befindet, die ihren Startplatz a aber 
nur in der Richtung des Pfeiles verlassen können, wählen, um 
zum Futter zu gelangen, bei der Gabelung c entweder stets den 
linken oder stets den rechten oder wahllos beide Wege, voraus
gesetzt daß sie gelernt haben, daß beide Wege zum Futter führen; 
man unterscheidet sie danach als links-, rechts- oder beid
lä ufig. Ebenso wird eine rechtsläufige Maus, 
die man in die Mitte eines Käfigs setzt, nach 
Berührung der Wand in der Regel eine Rechts
wendung vornehmen und dann auf Grund ihrer 
Seitenstetigkeit rechtsum den Käfig umlaufen. 
Kommt andererseitl'l diese Maus etwa durch 
eine äußere Öffnung in einen runden Käfig 
hinein, so wird sie in der Regel noch in der Tür 
eine Rechtswendung vollziehen und dann, zu
mindest anfangs, entgegen dem Uhrzeigersinn 
herumlaufen. Nicht darin also drückt sich im 
allgemeinen die Rechts- oder Linksläufigkeit 
aus, ob ein Tier im oder gegen den Uhrzeiger
sinn eine geschlossene Bahn beschreibt, sondern 
inden bevorzugten Wendungen, die es "zwangs
weise" zu einem solchen Umlaufsinn führen. 

Die Rechts- und Linksläufigkeit zeigt sich 
- zugleich als unangenehme Begleiterscheinung 
bei tierpsychologischen Wahlversuchen - auch 
darin, daß das Tier stets auf den rechts- oder 
linksgelegenen von zwei Gegenständen zuläuft, 
die in gleicher Entfernung symmetrisch zu ihm 
liegen, falls der gegenseitige Abstand beider 

c 

Abb.122a. 
R.-L.-Labyrinth. 

A 
o 8 o 

Abb.122b. Schema des 
Weges einer rechtsläu
figen Maus bei einem 
.. Wahlversuch". (Nach 

FISCHEL.) 

eine gewisse Größe (2 cm bei der Maus) überschreitet (Abb. 122b). 
Es erhellt sofort, daß hier wie überhaupt bei allen Laufversuchen 
auf engen Wegen Wandläufigkeit nicht Voraussetzung für eine 
solche Bevorzugung einer bestimmten Seite zu sein braucht, daß 
es sich vielmehr sehr wohl um eine reine Wendigkeit handeln 
könnte. Vielleicht führt die Wandläufigkeit, die ja irgendwie 
mit einer positiven Thigmotaxis der Körperseiten verbunden 
sein muß, oft zu einer "Vorliebe" für Berührungsreize auf der 
rechten oder linken Körperseite und so mittelbar zur Rechts
oder Linksläufigkeit. 

Ludwli, Rechts·Links·Problem. 21 
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Wandläufig sind viele Tiere, freilebende mehr als domestizierte, 
Seitenstetigkeit aber hat man bisher nur bei Mäusen477, 470, 49l, 

RattenUll, einem Nasenbär47o, einem Affen485 und bei Grün. 
lingenU4 gefunden, an größerem Material nur bei Mäusen und 
Ratten. Von letzteren waren bei YosmoKA4811 etwa nur 1/4 
seitenstetig, zur Hälfte rechts., zur Hälfte linksläufig, in der 
Summe über alle Versuche ergab sich ein schwaches Plus zu· 
gunsten von rechts; von den Mäusen waren bei ROTH 2 R, 
4 L, bei FIscHEL je eine L, eine R, links war auch eine Ähren. 
maus, rechts der Affe und der Nasenbär; MENNER4111 unter. 
teilt seine Mäuse in 96, die links, und in 79, die rechts bevor. 
zugten, 5 waren nicht seitenkonstant. 

YosmOKA 4811 untersuchte seine konstantläufigen Ratten auch 
morphologisch und fand zwischen der Richtung der Läufigkeit 
und dem Winkel, den die Medialnaht der Nasalia mit einer durch 
die seitlichen Ecken der Supra.orbitalia gezogenen Linie bildete, 
eine wenn auch nur schwache Korrelation. Es würden also, grob 
gesprochen, die Ratten denjenigen Weg wählen, nach dem ihre 
Nasenspitze zeigt, und wenn diese genau nach vorn weist, bald 
den rechten, bald den linken. Es läßt sich aber nicht erkennen, 
ob diese morphologische Asymmetrie die Ursache oder eine Folge 
der Seitenstetigkeit ist. 

Interessant ist, daß man bereits bei Wirbellosen Wendigkeit 
bzw. Läufigkeit beobachtet hat, ohne dieser Tatsache besondere 
Beachtung zu schenken. Im Zweilichterversuch lief (stets 
mehrere Tiere derselben Art) die Schnecke Littorina immer zum 
rechten Licht, was durch zwei Untersucher unabhängig von· 
einander festgestellt wurde 46S &. 467&, ebenso die Schnecke Bucci· 
num nach rechts; von Oerstedia (Nemert.), Eupagurus (De. 
cap.), Laphria (Dipt.) und einer Raupenart ein Teil der Tiere 
stets links, ein Teil rechts (z. B. ein Tier 20mal hintereinander 
nach rechts), wiewohl die beiden Lichter dauernd vertauscht 
wurden467 &. 

Eine bestimmte, auf alle Fälle zutreffende Ursache der 
Wendigkeit anzugeben, gestatten die bisherigen Befunde noch 
nicht. Ebensogut könnten Asymmetrien der Gliedmaßen, wie 
solche des Schädels oder (bei den wandläufigen Tieren) eine Art 
einseitig stärkerer positiver Thigmotaxis in Frage kommen oder, 
wie bei den Schnecken, die Asymmetrie des ganzen Körpers. 
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Zusammenfassend läßt sich sagen: Bei verschiede
nen Tiergruppen tritt Wendigkeit (Definition in a) 
auf, insbesondere bei wandläufigen Tieren, wo sie 
dann als Seitenstetigkeit (bzw. Rechts- und Links
häufigkeit) bezeichnet wird. Die Wendigkeit scheint 
in der Regel ein razemisches Merkmal zu sein, daneben 
kann in jeder Art ein großer Bruchteil beidläufiger 
Tiere existieren. Nur das Pferd scheint (vielleicht als 
Folge des Zureitens durch in der Regel rechtsbeinige Reiter) 
meist rechtswendig zu sein. Die Ursachen der Wendig
keit sind unklar. 

e) Die Wendigkeit (Läufigkeit) des Menschen. 

Vom Menschen läßt sich sagen, daß er im Sinne des vorigen 
Abschnittes als in der Regel rechtswendig zu bezeichnen ist. 
Diese Aussage fußt auf folgenden Tatsachen: 

Es wurde beobachtet46" daß ein völlig indifferentes und nicht ein
gewöhntes Publikum von zwei breiten und genau symmetrischen Treppen
aufgängen den rechten weitaus bevorzugte, nur bei Andrang wurde auch 
die linke Treppe öfter benutzt. Oberflachliche, aber bei den Rechts- und 
Linksgängern gleichartige Prüfungen auf Hil.ndigkeit lieferten bei den Links
gängern einen weitaus höheren Prozentsatz an Linkshändern zutage. Beim 
Verlassen des Gebäudes wurden beide Treppen etwa gleich oft benutzt, 
und es trat bei vielen Personen bald Gewöhnung ein. 

Ferner wurde darauf hingewiesen473, daß im Nebel der an der Spitze 
einer angeseilten Kette von Bergsteigern gehende Führer von der ein
geschlagenen Richtung dauernd nach rechts abzuweichen trachtet, was ihm 
auch bekannt ist und worin er stetig von dem den Schluß der Kette bildenden 
Führer korrigiert wird. 

Schließlich hat PINTNER476 anläßlich der Häufigkeit, in der die Wiener 
"Gehordnung" (Linksausweichen) überschritten wurde, darauf hingewiesen, 
daß der Mensch die Neigung besitze, nach rechts abzuweichen und vor 
allem medianen Hindernissen rechts aus dem Wege zu gehen; dies käme 
daher, daß er - ähnlich dem Hunde (Abb. 116) - einen leicht schränkenden 
Gang besitze (Arm und Schulter rechts weiter vorgeschoben), und ermög
liche ihm gleichzeitig, gegebenenfalls mit der rechten Hand Bahn zu schaffen. 

Aus alledem kann man wenigstens so viel schließen, daß in 
der Mehrzahl der Mensch oder mindestens der Rechts
händer eine Neigung besitzt, beim Gehen nach rechts 
abzuweichen und bei Wahl lieber einen rechtswendigen 
Bogen zu beschreiben. Diese Wendigkeit steht zur Zirkular
bewegung (f) in enger Beziehung. 

21* 
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f) Zirkular bewegung. 
Unter Zirkularbewegung versteht man die Erscheinung, daß 

viele Tiere und auch der Mensch bei Mangel an Orientierung sich 
in kreisförmigen oder zumindest irgendwie kreisähnlichen Bahnen 
bewegen. Der Begriff Zirkularbewegung war ursprünglich nur 
für auf fester Unterlage sich bewegende, also gehende oder laufende 
Tiere gedacht, er läßt sich jedoch sinngemäß auch auf das Schwim
men, Rudern, Fliegen und Fahren in selbstgelenkten Fahrzeugen 
übertragen, falls die Bewegungsbahn wenigstens ungefähr in einer 
Ebene liegt. 

F. O. GULDBERG471, der diese Erscheinung zuerst eingehend 
studierte, nannte diese Art der Zirkular bewegung physiolo
gisch, zum Unterschiede von der pathologischen, die von 
in bestimmter Weise geschädigten Tieren zwangsweise beschrieben 
wird. Entfernt man einem Tier mit paarigen statischen Apparaten 
den der einen Seite oder eine ganze Hemisphäre oder verletzt 
man an ihr bestimmte Partien, so ist das Tier nurmehr imstande, 
Reitbahn- (= Manege), Uhrzeiger- (Hinterende bleibt fix) oder 
Rollbewegungen zu beschreiben. Ebenso läuft ein Tier zwangs
weise im Kreise, wenn es einseitig verletzt, wenn z. B. Hochwild 
einseitig angeschossen wird, oder falls die Augen eine bevorzugte 
Rolle spielen, wenn man es einseitig blendet. Der Richtungssinn 
der Bewegung, ob rechts- oder linksherum, steht in eindeutiger 
Beziehung zur verletzten Seite (diese nach innen; bei Hochwild 
Anschußseite nach innen). 

In die Verwandtschaft der pathologischen Zirkularbewegung 
muß auch die Bewegungsweise der japanischen Tanzmäuse488 

und der Tanzenten474 gerechnet werden, die auf einer partiellen 
Degeneration des Gehirns und des Labyrinths beruht, so daß 
Schwindelfreiheit zustande kommt. Die Bewegung dieser Tanz
mäuse ist normalerweise ein Wackelgang in Zickzackbahn, beim 
eigentlichen Tanzen jedoch rasende Bewegung, zu zweien oder 
mehreren, um ein sicht- oder unsichtbares Zentrum. Hierbei 
tanzen manche Mäuse fast nur rechts-, andere bald rechts-, bald 
linksherum342 ; eine Erblichkeit der Bevorzugung eines Drehungs
sinnes ließ sich bisher nicht nachweisen487• Die Tanzenten be
sitzen die Tendenz zur Manegebewegung nach beiden Richtungen. 

Die physiologische Zirkularbewegung findet sich in der Natur 
bei Mensch und Tieren, denen aus bestimmten Gründen Orien-
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tierung nicht möglich ist, so daß eine zielstrebige Bewegung 
nicht zustande kommen kann. Solche Fälle treten ein beim 
Irrelaufen des Menschen in dichtem Wald oder bei Dunkelheit in 
unbekannter Gegend, bei Be
wegung von Mensch und Tier 
im Nebel, auf freien Flächen 
ohne Anhaltspunkte (schnee
bedeckte Prärie), oder schließ
lich bei vor dem Verfolger 
fliehenden Tieren aus Mangel 
an Zeit, die Umstände zu be
urteilen, oder weil ein Ziel über
haupt fehlt. 

In der Literatur fast aller 
Völker gibt es Erzählungen 
über solche Ringwanderungen 
von Mensch und Tier471, 482; 

GULDBERG war der erste, der 

Abb. 123. Auf dem vereisten See zog bel 
nächtlichem Schneegestöber ein sich selbst 
überlassenes Pferd einen Schlitten statt von 
1 nach 2 längs der gezeichneten Kreisbahn 

nach 3. (Nach GULDBERG.) 

eine Reihe exakter Beobachtungen zusammenstellte. Ein Pferde
schlitten fahrender Geistlicher fuhr im Schneesturm, wiewohl er 
dauernd die Empfindung %.: ~~\\lhUU"/!I", 
hatte, nach links zu ~/.LiJ. -»~~ "'<{(jjl!;/;t 
lenken, rechts im Kreise %idillJ~~~ MIJJuJdJ' \ 
herum; ein sich selbst 2. Jl 
überlassenes Pferd zog "., 
im Nebel einen Schlitten "" ~ 

.:::0. 
in der in Abb. 123 dar- . 
gestellten Bahn; weiter 
liegen Berichte über 

kreisförmige Ruder
touren, sowohl rechts
wie linksherum, vor, 
ein Beispiel mehrmali
ger Ringwanderung ist 
schließlich in Abb. 124 
wiedergegeben. Hasen

Abb.124. Drei Leute wanderten auf dem gezeichneten, 
beiderseIts von Hügelketten umsäumten Gelände tags
uber bel dichtem Nebel von der Scheune 1 aus statt 
nach 2 viermal im Kreise und kamen jedesmal zum 

Ausgangsort zurück. (Nach GULDBERG.) 

jagden zeigten, daß Hasen stets rechtssinnige Bahnen beschrieben, 
und auch von Automobiljagden auf Antilopen wird Ähnliches 
berichtet. GULDBERG stellte auch Versuchsreihen an Hunden, 
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Katzen, Mäusen, Enten, Tauben, Schwalben und Fischen, bei 
denen Gesicht, Gehör und Geruch ausgeschaltet wurde, an, sowie 
Gehversuche in Blindenschulen und an Menschen mit verbundenen 
Augen und erhielt in allen Fällen (beim Menschen mit verbundenen 
Augen in 93%) das Ergebnis, daß der Richtungssinn der Zirkular
bewegung für jedes Individuum ein konstanter ist. Auch wenn 
man die natürliche Bewegungsart mit einer anderen vertauscht 

Abb. 125. Bei Frostnebel ruderten 2 Fischer 
von der Insel J statt nach 2 2 mal Im Kreise, 
kamen beide Male direkt an ihren Ausgangs
punkt zurück, gaben das weitere Rudern auf 
und landeten bel 3. Die Größe der Kreise 
ergibt sich aus der Dauer des Ruderns. (Nach 

GULDBERG.) 

(schwimmende Hunde, Kanin
chen), zeigt sich dieses kon
stante Abweichen nach einer 
Seite. 

Als Ursache einer solchen 
Zirkularbewegung mit kon
stantem Richtungssinn wird 
man von vornherein körper
liche Asymmetrien vermuten: 
solche der Extremitätenlängen 
oder der Muskelmassen, derart, 
daß die bevorzugte Seite dem 
Zentrum der Kreisbahnen ab
gekehrt ist. Und in der Tat 
konnte GULDBERG und sein 
Bruder durch messende Unter-

suchungen an Tieren, bei denen eine Tendenz zu einsinniger Zirku
larbewegung konstatiert worden war, zeigen, daß auf der zu er
wartenden Seite ein Übergewicht an Muskulatur vorhanden war, 
zum Teil lag auch eine Asymmetrie der Extremitätenlängen vor. 
Demnach wäre - und dies ist auch zur herrschenden Ansicht 
geworden - die überwiegende Muskelkraft einer Körperseite oder 
die größere Länge der Extremitäten dieser Seite als Ursache der 
physiologischen Zirkularbewegung anzusehen, und GULDBERG 
mißt dieser Bewegung eine große biologische Bedeutung bei, "für 
die Erhaltung des tierischen Lebens", indem auf diese Weise die 
Tiere, vornehmlich die jungen, zwangsweise an den "Trennungs
ort" zurückgelangten. In den Kreisbahnen von Küken oder von 
Ren- und Elenkälbern, deren Mutter weggeschossen worden war, 
glaubte er hierfür einen direkten Beweis zu erblicken, ebenso in 
Beobachtungen, daß Tiergesellschaften oder -familien sich trotz 
häufiger Lokalunkenntnis stets wieder zusammenfinden. 
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In neuester Zeit hat A. A. SCHAEFFER das Problem unter 
einem anderen Gesichtspunkt aufgegriffen und ist zu wesentlich 
differenzierteren Resultaten gekommen. Seine Versuche482 er
streckten sich auf Gehen (ebenes Feld oder Eisfläche, Augen ver
bunden und Kopf verhüllt), Lenken eines Automobils (auf dem 
"spiegelglatten" flat country in Kansas; Coupe, 13 kmJh, Augen 
verbunden, Motor vom Lenker oder einem Beifahrer bedient), 
Schwimmen und Rudern (Gummikappe). Es ergab sich, daß in 
der Regel keine zirkularen, sondern zykloide Bahnen beschrieben 
wurden (Abb. 126c, d), also solche, die aus den zirkularen durch 
eine einseitige "drift" hervorgehen; ferner war der Radius der 
beschriebenen "Kreise" über alles Erwarten klein, er betrug 
18-3 m beim Gehen und Schwimmen, 50-6 m bei den Automobil-

a b c d 

Abb. 126. Bewegungsbahnen. a zirkular, b spiral, c zykloid, d slch·verjüngend·zYklold. 

versuchen. Sieht man von Zufälligkeiten ab, so war, wie aus 
den Protokollen hervorgeht, innerhalb jedes Gehversuchs der 
Richtungssinn ein konstanter, wohl aber kam es - doch auch 
dieses selten genug - vor, daß dasselbe Individuum bei einem 
weiteren Versuche die umgekehrte Richtung einhielt. Ebenso 
war es beim Schwimmen und Rudern, und nur bei den Automobil
versuchen kam plötzliche Änderung des Richtungssinns (Abb.127b) 
in einiger Häufigkeit vor. Der anfängliche (und in der Regel 
beibehaltene) Richtungssinn war in 57"10 rechts-, in 43% links
wendig (Mittel über alle Versuche). 

Bei Beurteilung dieser Befunde ist SCHAEFFER stark von 
von früheren Vorstellungen beeinflußt; er geht von Beobachtungen 
aus, daß auch Amöben beim Kriechen häufig wellenförmige479, 

"spirale" oder zykloide48o/1 Bahnen beschreiben, wirft diese und 
die bei vielen wasserlebenden Kleintieren verbreitete Schrauben
bewegung (§ 38) zusammen und leitet daraus die radikale Fol
gerung ab, die zykloide Bewegung - wie wir sie hier nennen 
wollen - der auf einer Unterlage sich bewegenden Organismen 
sei der Schraubenbewegung der schwimmenden direkt homolog, 
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die Zykloiden seien die Projektionen von Schraubenlinien auf eine 
Ebene, beide seien Ausfluß desselben fundamentalen Mechanis
mus, der dem lebenden Plasma von vornherein eigentümlich sei, 
den er als Spiralmechanismus bezeichnet und der im speziellen 
beim Menschen irgendwo im Zentralnervensystem seinen Sitz 
habe. Von irgendwelchen körperlichen Asymmetrien sei die 
Zirkularbewegung demnach völlig unabhängig. 

Diese schwerwiegenden Behauptungen versucht er an Hand 
seines Materials in folgender Weise zu bekräftigen: Körperliche 
Asymmetrien seien etwas Dauerndes, es dürfe dann nicht vor
kommen, daß dieselbe Person gelegentlich nach der inversen 
Seite abweicht; wieso bei den Automobilversuchen überhaupt 
zykloide Bahnen resultierten, sei ohne "Spiralmechanismus" 
nicht einzusehen; zwischen Händigkeit und körperlichen Asym
metrien einer- und den Ergebnissen seiner Versuche andererseits 
sei keine Korrelation festzustellen. Das Hauptargument aber 
bilden Versuche des in Abb. 127c wiedergegebenen Typs: Läßt 
man einen Menschen mit verbundenen Augen erst eine gewisse 
Anzahl Schritte vorwärts, dann nach einer halben Drehung 
gleichviel Schritte rückwärts gehen usf., so erhält man in der 
Mehrzahl der Fälle eine im ganzen einsinnige Bahn. 

Es erübrigt sich wohl, auf die weiteren, zum Teil fast absurden* 
Folgerungen SCHAEFFERS einzugehen. Unvoreingenommen wird 
man aus seinen Ergebnissen folgendes schließen können: Die 
direkte Analogie der räumlichen Schraubenbewegung ist in der 
Ebene die reine Kreisbewegung (§ 38); beide sind bewirkt durch 
eine konstante Asymmetrie der die Bewegung erzeugenden 
Organe. Die in SCHAEFFERS zykloiden Bahnen auftretende Drüt 
kommt so zustande, daß von den sukzessivaufeinanderfolgenden 
Richtungen der Kreisbahn eine bestimmte länger als die übrigen 
beibehalten wird, dies aber kann nur entweder eine Folge exogener 
Einflüsse sein, z. B. Senkung des Bodens in Richtung der Drüt, ein
seitiger Wind, trotz verbundener Augen wahrgenommener Licht
schein der schrägstehenden Sonne usf., wie sie SCHAEFFER für 
extreme Fälle sogar zugibt, oder die Auswirkung eines bestimmten 

* Z. B. die Existenz zweier "Einheiten von molekularer Dimension": 
"links-" und "rechtsdrehend", die bei Amöben z. B. einige Stunden "stabil" 
wären, von denen die erstere weniger lichtbeständig wäre, weil die Amöben 
im Lichte vorwiegend nach rechts kröchen488• 
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"instinktiven" Richtungssinnes*. Der spirale Einschlag vieler 
Bahnen (das Kleinerwerden der Umgänge) muß durch zunehmende 
Verstärkung der Asymmetrie bedingt sein, vielleicht weil das 
bevorzugte Bein (bzw. Arm) weniger leicht ermüdet; dafür spricht 
auch, daß sich bei den Automobilversuchen kaum "Spiralbahnen" 
ergaben. Was den Richtungssinn betrifft, so dürfen Gehen, 
Schwimmen und Autolenken nicht durcheinandergeworfen werden. 
Bei diesem letzteren handelt es sich offenbar überhaupt nur 
darum, ob das Lenkrad anfänglich "gerade" stand und ob der 
Fahrer es konstant hielt; ein geringer Ruck nach links hat Links
kreise zur Folge, ein plötzlicher kleiner Ruck nach rechts Rechts-
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Abb. 127. Bewegungsbahnen nach Versuchen A. A. SCHAFFERS. a Schwimm-, b Auto

mobilversuch. c Vor- und rückwärts (punktiert) gehen. 

kreise, und so ist ein plötzlicher Richtungswechsel begreiflich 
(Abb. 127b). Beim Schwimmen wirken vermutlich Asymmetrien 
der Kräfte und Bewegungsweisen von Armen und Beinen sowie 
die Körperhaltung zusammen, für das Gehen kommen Körper
haltung, Beinkraft und Beinlänge in Frage. über das Vorherlschen 
eines Richtungssinnes läßt sich aus SCHAEFFERS Versuchen 
infolge zu geringer Zahl keine Aussage gewinnen - gewöhnliche 
Gehversuche sind z. B. nur von 3 Personen mitgeteilt, Bedeutung 
aber kommt seinen Versuchen über abwechselndes Vor- und 
Rückwärtsgehen (Abb.127c) zu. Deren Ergebnisse weisen auf 
eine Erklärung hin, die sich vielleicht bereits bei PINTNER476 

* Auch bei der Zwangsbewegung (z. B. bei einseitiger Blendung) er
geben sich in der Regel nicht zirkulare, sondern zykloide Bahnen. 
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angedeutet findet und zugunsten der sich später (§ 35) ein weiteres 
Moment ergibt: daß der (rechtswendige) Mensch als Folge eines 
gewissen "Schränkens" (§ 30, d) bei jedem Rechtsschritt eine 
kleine Rechtswendung beschreibt, wie es das Schema der Abb. 128a 
übertrieben wiedergibt. Dann wäre auch die rechte Schulter 
vorgeschoben (PINTNER), der Blick nach rechts gerichtet (Äugig
keit, § 35), beim Rückwärtsschreiten ergäbe sich eine nach links 

Abb. 128a. Schema der Be
wegung eines rechtswendigen 
Mensrh~n. 1 linkes, 2 rech
tes Bein, 3 Bewegung"bahn, 
4 Sagittalebene, ., ßlickrich
tung (rechts8.ugig), 6 Körper-

querschnitt. 

J 
abweichende Bahn, und Wendigkeit, 
Läufigkeit und Zirkularbewegung wären 
beim Menschen drei Äußerungen der 
gleichen Erscheinung. Was das Schränken 
verursacht, ist allerdings vorläufig noch 
nicht entscheid bar , wahrscheinlich ist, daß 
der Grund in dem schwach nach rechts 
abweichenden Blick des Rechtsäugers zu 
suchen ist. 

Das Kriechen der Amöben in wellenförmiger 
oder, wenn die Unterfläche geeignet gewölbt war, 
in spiraler Bahn (bald links-, bald rechtsum, im 
Dunkeln in der Mehrzahl nach links, im Lichte 
meist nach rechts) hat mit dieser Wendigkeit und 
Zirkularbewegnng des Menschen und der höheren 
Tiere nichts zu tun, es ist höchstens eine Folge 
einer zeitweiligen Formkonstanz des Plasma
körpers. Wohl aber wurden mit Mäusen (25 Pero
myscus)488, die man mit verdeckten Augen in 

die Mitte eines mit Wasser gefüllten Tanks setzte und schwimmen ließ, 
ähnliche Spiral bahnen wie beim Menschen erhalten. Insgesamt ergaben sich 
1236 R- und 1276 L-Kreise, also keine Prävalenz einer Richtung, wohl 
aber bevorzugten einzelne Tiere rechts oder links weitaus (0: 34, 1: 50 
usw.), also ein Ergebnis, das dem über Wendigkeit bei Ratten nicht bloß 
analog, sondern wahrscheinlich auch homolog ist. 

g) Zusammenfassung. 

Von Beinigkeit, Wendigkeit, Läufigkeit und Zirkularbewegung 
sind die drei letztgenannten vermutlich nur verschiedene Äuße
rungen der gleichen Erscheinung und von der Beinigkeit zu 
trennen_ 

Beim Menschen ist Beinigkeit (die Bevorzugung eines Beines 
bei einigen Tätigkeiten) in der Regel mit Händigkeit gekoppelt, 
die Mehrzahl der Menschen also rechtsbeinig. Ob ein Kraft
unterschied beider Beine existiert, ist ungewiß, wohl aber macht 
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man die Beinigkeit auf dem Wege des "Standbeines" für die 
kürzere Länge des bevorzugten Beines verantwortlich. 

Unter den Tieren tritt höchstens innerhalb hochstehender 
Vogel- und Säugerarten bei einem Teil der Individuen Ein
beinigkeit auf, Links- und Rechtsbeinigkeit gleich oft innerhalb 
der Art. 

Die Wendigkeitserscheinungen von Mensch und Tier sind 
wenigstens vorläufig voneinander zu trennen, da die Bewegung 
des Menschen mit der der Tiere nicht direkt vergleichbar ist. 

Der Mensch ist in der Regel rechtswendig, was sich auch in 
Rechtsläufigkeit und rechtssinniger physiologischer Zirkular
bewegung äußert; experimentell (verbundene Augen) kann diese, 
hochgradig verstärkt, reproduziert werden. Die derzeit wahr
scheinlichste Ursache ist ein schränkender Gang infolge einseitig 
abweichender Blickrichtung (Äugigkeit). Da Äugigkeit mit 
"geborener" Händigkeit gekoppelt ist, wäre bei Linksveranlagten 
in der Regel Linkswendigkeit zu erwarten. - Kreisbahnen beim 
Rudern und Schwimmen sind die Folge körperlicher Asymmetrien 
(Kräfte), die Drift zykloider Bahnen eine solche exogener Ein
flüsse. 

In verschiedenen, besonders in wandläufigen Tiergruppen 
besitzt innerhalb der Art ein Teil der Individuen konstante 
Wendigkeit, rechts und links in razemischer Verteilung (nU:r das 
Pferd scheint vorwiegend rechtswendig zu sein). Als Ursache 
sind Asymmetrien des Bewegungsapparates anzunehmen, doch 
kommen möglicherweise für verschiedene Tier- oder Bewegungs
arten verschiedene Ursachen in Frage (Extremitätenlängen, 
Kräfte, Schränken, Augenstellung, allgemeine Körperasymmetrie). 

SCHAEFERS Hypothese des "Spiralmechanismus" ist abzu
lehnen. 

§ 35. Äugigkeit. 
Fixiert man binokular irgendein Objekt, so müßte man von 

jedem Objekt, das vor oder hinter diesem liegt, Doppelbilder 
wahrnehmen. Dies ist aber in der Regel nicht der Fall und man 
redet von Rechtsäugigkeit, wenn das dem linken, von Links
äugigkeit, wenn das dem rechten Auge entsprechende Doppel
bild "unterdrückt" wird. Beim Rechtsäuger ist also das rechte, 
beim Linksäuger das linke Auge das "führende", und da 98-99% 
aller Menschen entweder rechts- oder linksäugig sind, kann man 
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sagen, daß das Sehen des Menschen ein vorwiegend monokulares 
ist, auch wenn beide Augen geöffnet sind. 

Von dieser seit fast 30 Jahren bekannten Tatsache, die merk
würdigerweise in die Lehrbücher der Physiologie noch nicht 
Eingang gefunden hat, kann man sich durch folgende Versuche 
leicht überzeugen, die zugleich Prüfungen auf Äugigkeit darstellen*: 

a) Modifizierter HERINGseher Versuch. Man fixiert bei geschlosse
nem linken Auge durch eine etwa 15 cm vom Kopf entfernte Fensterscheibe 
einen entfernten Gegenstand und macht mit Tinte auf die Scheibe einen 
Fleck, so daß dieser den fixierten Gegenstand verdeckt. Öffnet man dann 
- ohne Kopf- und AugensteIlung zu verändern - auch das linke Auge, 
so verdeckt der Fleck noch immer den Gegenstand, schließt man jetzt aber 
das rechte Auge, so ist der Fleck "verschwunden", er verdeckt jetzt einen 
viel weiter rechts gelegenen Gegenstand des Sehfeldes. 

b) Nach LUDWIGli78 und LINEBACK607. An der Wand eines Zimmers 
befindet sich eine deutlich sichtbare lotrechte Linie oder Kante; etwa 1 m 
vor der mehrere Meter von der Wand entfernten Versuchsperson hängt lot
recht von der Decke eine gespannte Schnur. Der Versuchsperson wird auf
getragen, "die Kante an der Wand mit beiden Augen so zu fixieren, daß 
sie von der Schnur überdeckt wird", was in 98% (Rest = Beidäuger) ge
lingt. Schließt man jetzt das linke Auge, so bleibt das Bild unverändert, 
!Ichließt man das rechte, so sind Schnur und Kante weit auseinandergerückt. 

c) Grober Versuch (RoSENBACHIilB). Man fixiere einen Gegenstand 
an der Wand mit beiden Augen und bringe dann den senkrecht gestellten 
Zeigefinger einer Hand so "zwischen Gegenstand und Augen, daß Gegen
stand und Finger sich decken". Weiter nach b. (Bei diesem Versuch ist 
das unterdrückte Doppelbild des einen Auges um so leichter zu sehen, je 
heller der Finger relativ zum fixierten Gegenstand ist.) 

d) PARSONS Manuskop449. Dieses besitzt die Gestalt eines beiderseits 
offenen Kegelstumpfes, der mit der breiten Fläche vor die Augen gesetzt 
wird und dessen andere Öffnung so klein ist, daß ein bestimmter, in gewisser 
Entfernung befindlicher Gegenstand nicht mit beiden Augen gleichzeitig 
wahrgenommen werden kann. (Wesentlich ist, daß der basale Rand des 
Manuskopes so auf die menschliche Gesichtsform zugeschnitten ist, daß es 
stets bezüglich beider Augen symmetrisch angesetzt wird.) Der Rechts
äuger blickt stets mit dem rechten, der Linksäuger mit dem linken Auge, 
was der Prüfer entweCler an der Haltung des Manuskopes ohne weiteres 
sieht oder der Geprüfte ihm durch abwechselnden Lidschluß bestätigt**. 

* Die folgenden Versuche gelten für Rechtsäuger; bei Linksäugern um
gekehrt. 

** Als Schnellversuch ist die ENGELANDsehe Spiegelprobe495 zu emp
fehlen: Auf der Mitte eines Taschenspiegels befindet sich ein Tintenpunkt. 
Die Versuchsperson soll bei offenen Augen das Spiegelbild ihrer Nasen
spitze mit dem Punkt zur Deckung bringen, dann abwechselnd die Augen 
schließen (Spiegel mit beiden Händen halten, Entfernung 20 bis 30 cm). 
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Von diesen Prüfungsmöglichkeiten wird man c bereits deshalb aus
schalten, weil durch Benutzung des Fingers einer Hand die Händigkeit 
auf das Ergebnis Einfluß haben könnte. Von den übrigen gestattet b gleich
zeitig eine Angabe über die Differenz, um die nach Schluß des führenden 
Auges beide Bilder auseinander liegen und deckt Beidäugigkeit beim ersten 
Versuche auf; sie lieferte in über 600 Versuchen stets ein eindeutiges Er
gebnis578 ; nur wer sich (nach vorheriger Aufklärung) bewußt ist, ein Bild 
zu unterdrücken, wird dieses schwächer ("schattenhaft") gleichzeitig wahr
nehmen. 

Die ersten Andeutungen der Dominanz eines Auges findet man in den 
1861 erschienenen Vorlesungen G. M. HUMPHREYS "The human hand and 
the human foot" und in einer kurzen Notiz CALLANS0449 aus dem Jahre 
1881. WRAy516 (März 1903) und ROSENBACH512 (Juli 1903) aber ge
bührt das Verdienst, die Äugigkeit in dem oben definierten Sinne als 
allgemeine Erscheinung erkannt zu haben, letzterer auf Grund der 
nach ihm benannten (c), ersterer nach einer ähnlichen Methode. In 
der Folgezeit nahm man an, alle Rechtshänder seien Rechtsäuger, alle 
Linkshänder Linksäuger, bis man vom Gegenteil überzeugt wurde. Ein
gehende Untersuchungen über Äugigkeit wurden erst nach dem Kriege 
vorgenommen. 

Über die Verteilung der Rechts- und Linksäugigkeit 
auf die Menschen überhaupt und auf die Rechts- und Linkshänder 
im besonderen stimmen die verschiedenen Beobachter zunächst 
soweit überein, daß die Mehrzahl aller Menschen und auch die 
Mehrzahl aller Rechtshänder rechtsäugig ist, daß ferner unter 
den Linkshändern Linksäugigkeit stark gehäuft auftritt. Die 
einzelnen Zahlwerte zeigen zwar, wenn man sie ohne Rücksicht 
auf die Methoden aneinanderreiht, beträchtliche Schwankungen 
(64-95% Rechtsäuger). Schaltet man indes die nach einer 
unzulänglichen Methode gewonnenen Werte in der ersten Mit
teilung QUINANS451 (93,5% RA), die nur vorläufig mitgeteilte 
Zahl LINEBACKS 507 (90%) und die Angaben ESSERS497 (nur 
19 Personen) aus, so verbleiben die Werte: 

Autor 
j 

Jahr Methode Zahl RA I BA LA 
i 

PARSON. 1924 d 877 69,3 1,4 29,3 
MILLS 1925 d und and. 200· 77,8 (-) 22,3 
HILLEMANNS 1927 c verfeinert 500 76,0 : 24,0 
MILES 1930 I d 64,0 2 34,0 
QUINAN. 1930 verschiedene 1000 74,0 (3,5) 22,5 
LUDWIG 1927/8: b 300 68,0 2 30,0 

• Oder l000? V gl. Tabelle auf S. 294. 
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Durchschnittlich sind also 3/4 der Menschen Rechts-, 1/4 Links
und 2% Beidäuger. 

Bei der Frage nach den Beziehungen zwischen Hän
digkeit und Äugigkeit sind von vornherein große Schwan
kungen zu erwarten, je nach der Gründlichkeit, mit der auf 
Linkshändigkeit untersucht wurde. Doch ergab sich im 
Durchschnitt, daß etwa 80% der RH auch RA sind, daß 
die extremen LH fast sämtlich (90-100%) und von den um
gestimmten LH etwa die Hälfte LA sind; LA, die angeben 
RH zu sein, sind stets der Linkshändigkeit verdächtig; unter 
257 LA PARSONS waren sich nur 32 bewußt, LH zu sein, 
weitere 44 waren auf Grund grober Indizien als umgestimmte 
LH zu erkennen, und eine genaue Untersuchung dürfte Pvch 
mehr dieser Kategorie zutage gefördert haben. Von den BA 
gehört die Mehrheit unter die LH und in die Verwandtschaft 
der LA. 

Bevor wir die Frage diskutieren, ob vielleicht alle LA auch 
geborene LH sind, ist festzustellen, ob es auch bei der Äugigkeit 
eine Umstimmung wie im Falle der Händigkeit gibt. Darauf ist 
zunächst zu antworten, daß auch bei der Äugigkeit Zwangslinkser 
und Zwangsrechtser vorkommen, nämlich dann, wenn das führende 
Auge verloren wurde, wenn es irgendwie so "geschwächt" ist, daß 
es für ein binokulares Sehen nicht mehr in Betracht kommt, oder 
wenn seine Sehschärfe so gering ist, daß der von ihm übermittelte 
Bildeindruck gegenüber dem des anderen Auges keine Rolle 
spielt. Handelt es sich aber um solche (wenn auch sehr beträcht
liche) Visusunterschiede, daß das schwächere Auge nicht völlig 
ausgeschaltet wird, oder etwa um stärkere Kurzsichtigkeit des 
einen Auges, so ist trotzdem beim RH in der Regel das rechte, 
beim LH das linke das führende, auch wenn es das schwächere 
ist504 578. Eine direkte Beeinflussung durch Erziehung kommt 
kaum in Frage, wohl aber ist es möglich, daß wie im Falle der 
Beinigkeit, indirekt auf dem Wege der Erziehung zur Rechts
händigkeit alle "Linksanlagen", so auch die Äugigkeit, ins Gegen
teil verkehrt würden. 

Wichtig ist, daß Häufigkeitsunterschiede nach den Geschlech
tern, wie sie bei der Händigkeit auftraten, hier nicht vorhanden 
sind. Ebenso aber wie dort zeigt sich auch bei der Linksäugig
keit familiäre Häufigkeit, die Vererbung wahrscheinlich macht; 
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LrrINSKIJo09 schloß aus seinem Material direkt auf gewöhnliches 
Mendeln mit Links rezessiv: 

4 Elternpaare: 
17 
2 

R x R; 
JL x ~R; 
Lx L; 

Kinder: 6R, 2L 
23R,22L 
5L. 

Aus den Tatsachen nun, daß einerseits bei der Äugigkeit eine 
Umstimmung viel weniger in Betracht kommt als bei der Händig
keit, Häufigkeitsunterschiede nach den Geschlechtern fehlen, 
eine deutliche Vererbung vorliegt und das Verhältnis R: L 
ungefähr 3 : 1 beträgt, daß andererseits die Mehrzahl der Rechts
hzw. Linkshänder auch Rechts- bzw. Linksäuger ist, daß rechts
äugige Linkshänder selten sind, unter den linksäugigen Rechts
händern aber mit zunehmender Gründlichkeit der Untersuchung 
mehr und mehr sich als ursprüngliche Linkshänder erweisen, 
kann man den Schluß ziehen, daß Händigkeit und Äugigkeit 
grundsätzlich miteinander gekoppelt sind. So hat man 
zwar schon kurz nach der Entdeckung der Äugigkeit geschlossen, 
PARSON hat 1924 das gleiche ausgesprochen, doch darf man 
wohl erst auf Grund des seitdem bekanntgewordenen Materials 
dieser These eine wesentliche Wahrscheinlichkeit zusprechen. 

Man wird indessen nicht, wie man bei solcher Einstellung 
bisher geschlossen hat, annehmen dürfen, daß nun tatsächlich 
jeder Linksäuger seinem Wesen nach auch Linkshänder ist, 
sondern es sind die Möglichkeit phänotypischer Inversion (§ 36, d) 
und die Umstimmbarkeit in Rechnung zu ziehen und wir er
halten ein Schema der auf S. 336 wiedergegebenen Art. 

In dieser Tabelle trägt 2a der Beobachtung Rechnung, daß z. B. bei 
jugendlichen Personen infolge zeitweisen "Verlusts" des rechten Auges das 
linke Auge zum führenden wird, wobei die Person gleichzllitig zu aus
gesprochener Linkshändigkeit übergeht"?; 2b der Tatsache, daß Verlust 
des führenden Auges im späteren Leben meist nicht mit Händigkeitswechsel 
verbunden ist. 3 bezieht sich auf die phänotypische Inversion, von der 
bekannt ist (§§ 36d, 46), daß sowohl die Gesamtanlage wie einzelne Teile 
gesondert invertieren können, 4a schließlich darauf, daß analog zu 2& 
durch energische Erziehung eine indirekte Umstimmung auch bei der 
Äugigkeit möglich ist. 

Die Äugigkeit, die wir als das Unterdrücken des dem nicht
führenden Auge entsprechenden Bildes aller nicht fixierten Ob
jekte definiert haben, äußert sich auch in der asymmetrischen 
Stellung der Augachsen beim binokularen Fixieren eines 
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RH 
I 

RH LH LH 
RA LA RA LA 

1 Genotypisch gibt es (Prozente) 

I H = Häufigkeit. 75 - - 25 

2a Zwangslinksäugigkeit führt zu phä. I 
I 

notyp. Linkshändigkeit und v. v.; 
H.l%. -0,75 - - + 0,75 

+ 0,25 - - -0,25 
2b Zwangslinksäugigkeit ohne Beein-

flussung der Händigkeit; H. 1 % . 
3a Händigkeit und Äugigkeit phäno-

-0,75 + 0,75 + 0,25 -0,25 

typisch invertiert; H.5% -3,75 - - + 3,75 
+ 1,25 - - -1,25 

3b Nur Äugigkeit invertiert; H. 21/ 2 % -1,875 + 1,875
1
+ 0,625 -0,625 

3c Nur Händigkeit invertiert; H. 21/ 2 % . -1,875 + 0,6251+ 1,875 -0,625 

Ohne "Erziehung" wären also zu 

I I erwarten. 67,5 3,25 2,75 26,5, 

4a Frühzeitige intensive Erziehung I stimmt 30% der LHLA in RHRA I um + 7,5 - - 1- 7,5 

Resultat 1 75% 3,25 2,75 19 

4 b 3/4 dieser LH sind infolge Erziehung 
usw. durch Händigkeitsindizien 
nicht mehr als solche zu erkennen + 2,1 + 14,25 -2,1 -14,25 

Resultat 11. 77,1 17,5 0,65 I 4,75 

d. h. man fände 5,4 % LH und 22,3 % LA. 

Objektes: beim monokularen Fixieren liegt offenbar Fovea, 
Drehpunkt des Auges und fixierter Gegenstand in einer Geraden, 
und zwar liegt diese genau sagittal. Ist dieses Auge das führende, 
so ändert sich seine Stellung beim Übergang zum binokularen 
Sehakt nicht, also muß das von beiden Sehlinien und der Ver
bindungslinie der beiden Augendrehpunkte gebildete Dreieck 
ein rechtwinkliges (und kein gleichschenkliges) sein, mit dem 
rechten Winkel im Drehpunkt des führenden Auges (Abb. 128b). 
Dann dürften aber die beiden Foveae nicht geilau symmetrisch 
zueinander liegen, und in der Tat hat LINEBACK507 nachgewiesen, 
daß die Entfernung blinder Fleck-Fovea in 19 Paaren mensch
licher Augen rechts 3,3, links 3,9-4,0 mm betrug. Gleiches fand 
er aber auch an Affenaugen (8mallinks, 1 mal rechts größer), und 
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dies würde - falls es sich bestätigt - bedeuten, daß sich auch 
bei den Affen eine Art Äugigkeit herausgebildet hat. 

Der ungleichen Funktion beider Augen beim binokularen Sehen sind 
sich nur wenige bewußt. Man kann aber beobachten, daß in Anfänger. 
kursen etwa 3/4 der erstmals mikroskopierenden mit dem rechten Auge 
ins Mikroskop sehen, also jeder wohl mit dem führenden Auge - was ich 
durch gelegentliche Stichproben und Umfragen auch feststellte - und nur 
durch Erziehung und Zwang zum Zeichnen zur 
'Benutzung des linken Auges übergehen. Indessen 
tut ein wesentlicher Bruchteil auch solcher, die 
dauernd mikroskopieren, dies nicht; ihnen fällt es 
später, besonders wenn sie eine Brille tragen, schwer, 
überhaupt das nichtführende Auge richtig über das 
Okular zu bringen*, das mikroskopische Bild er· 
scheint ihnen heller, greller und fremdartig, die 
Deutung z. B. eines histologischen Befundes ist 
wesentlich verzögert613• Diese Helligkeitsunterschiede 
zwischen dem vom führenden und vom nichtführen· 
den Auge perzipierten Bildes wird häufig beim Ge· 
brauch des Binokularmikroskopes als störend emp· 
funden, und mancher hat wegen dieses Helligkeits
unterschiedes schon den Arzt befragt67s• 

Die asymmetrische Stellung der Augachsen 
hat zur Folge, daß der Blick des Rechtsäugers 
stets schwach nach rechts, der des Linksäugers 
nach links abweicht. Schon ROSENBACH hat 
darin die Ursache erblicken wollen, weswegen 
der Mensch bei planlosem Gehen meist nach 
rechts abweicht, und spätere Befunde be
kräftigten diese Vermutung. Extremen Rechts
äugern ist es unangenehm, an der rechten Seite 

s 
a. 

s 
Abb. 128b. Äuglgkeits
schema (Rechtsauger). 
Punkt a wird fixiert; 
b scheint a zu verdecken; 
dadas vomlinkenAuge 
nach b' lokalisierte Bild 
von b unterdrückt wird. 

(SS Sagittalebene.) 

eines Begleiters zu gehen; wer je in einem Hause mit stets ver
schlossener Tür, an derem linken bzw. rechten Pfosten sich die 
Klingelknöpfe zu den linken bzw. rechten Wohnungen befinden, 
die rechte Erdgeschoßwohnung innegehabt hat, wird erfahren 
haben, daß die Mehrzahl aller sich an alle Inwohner wendenden 
Besucher bei ihm geläutet hat, wiewohl der Türknauf sich links 
befindet; Schilder sind in der Regel rechts der Türe angebracht, 
und STEVENS und DUCASSE515 haben gezeigt, daß man in der 
Regel die rechte Hälfte des Gesichtsfeldes mehr beachtet, alles 

* Beim in der Hand gehaltenen monokularen Fernrohr spielt die Händig
keit mit. 

Ludwig, Rechts·Links-Problem. 22 
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dort befindliche überschätzt. Auf einer Photographie z. B. wird 
ein rechts im Vordergrund befindlicher massiver Gegenstand als 
störend empfunden, in einer spiegelbildlichen Kopie aber wirkt er 
als wohltuende Abschirmung nach linka61?, und viele gute Zeich
nungen, Bilder und Aufnahmen enthalten dieses Prinzip. Alle 
diese Erscheinungen und Gewohnheiten, deren Zahl sich noch 
vermehren ließe, weisen auf einen nach rechts abweichenden 
Blick bei der Mehrzahl der Menschen hin, und der Schluß, daß 
Rechtsäugigkeit und Rechtswendigkeit verwandt sind, daß diese 
eine Folge der ersteren ist, liegt nahe. Ob aber auch gewisse 
morphologische Asymmetrien des menschlichen Kopfes, daß die 
linke Schädelhälfte gegen vorn verschoben erscheint, daß der linke 
Bulbus in der Regel etwas weiter nach vorn liegt - Asymmetrien, 
die mit der Rechtsäugigkeit gut vereinbar wären -, mit ihr zu
sammenhängen, sei dahingestellt; möglich ist es, da ja auch 
zwischen Kopfasymmetrie und Wendigkeit bei Ratten eine Korre
lation behauptet wurde. - über einen möglichen Kausalzusam
menhang zwischen Händigkeit und Äugigkeit s. § 36 (PARSON). 

Pathologie. Untersuchungen an Schielenden (Strabismus 
concomitans) haben gezeigt, daß beim Rechtshänder in der Regel 
das linke, beim Linkshänder das rechte Auge das Schielende ist, 
daß also "stets" das nichtführende Auge in Strabismus ver
fällt''606; überhaupt soll das nichtführende Auge auch des Normal
sichtigen dasjenige sein, das leichte Grade von Hyper- oder 
Exophorie aufweist, falls solche vorhanden sind508. Weiter hat 
man gefunden, daß bei den Linkshändern im Vergleich zu den 
Rechtshändern das Schielen stark überwiegt506, 508, 451 und daß 
Schielen häufig nicht nur mit Linkshändigkeit, sondern auch 
mit Stottern und anderen Sprachstörungen gepaart ist451, 503, 502, 505; 
so fand QUINAN451 37,5% Sprachgestörte unter reinen Linksern 
(LH LA) gegenüber nur 5% bei reinen Rechtsern. Die Ursache 
dieser Korrelation sind in § 36 dargelegt. - Erbliche Schiel
defekte sind bei Eineiern sowohl gleichsinnig wie asymmetrisch 
gefunden worden. 

Zusammenfassung. Das Wesen der Äugigkeit besteht im 
Unterdrücken des dem nichtführenden Auge zugehörigen Doppel
bildes. Die Äugigkeit hat zur Folge, daß die Stellung der Aug
achsen beim sog. symmetrischen Konvergieren (Fixieren) eine 
asymmetrische ist, sie ermöglicht ein binokulares Visieren und 
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bringt ein Abweichen des Blickes nach der Seite des führenden 
Auges mit sich; auch anatomisch scheint die Äugigkeit im Auge 
ausgeprägt zu sein. Die Äugigkeit ist mit der Händigkeit grund
sätzlich gekoppelt und wird wie diese vererbt. Etwa 3/4 aller 
Menschen sind Rechts-, Ih Linksäuger. Die Existenz gesonderter 
phänotypischer Inversionen der Händigkeit und Äugigkeit sowie 
die Umstimmung zur Rechtshändigkeit durch Erziehung bringen 
es mit sich, daß die Bereiche Linkshänder und Linksäuger, Rechts
händer und Rechtsäuger sich überschneiden. - Bei Schielern ist 
in der Regel das gesunde Auge das führende, Linkshänder sind 
unter den Schielern gehäuft, auch ist Schielen, Stottern und 
Linkshändigkeit stark korreliert. 

§ 36. Händigkeit, Beinigkeit und Äugigkeit als Teilers.cheinungen 
einer Seitigkeit. 

Daß die Händigkeit nicht in morphologischen Eigenschaften 
der bevorzugten Hand, sondern in einem funktionellen Über
wiegen des Zentrums dieser Hand begründet ist, bedarf keiner 
Erörterung, und entsprechendes hat für Beinigkeit und Äugigkeit 
zu gelten. Zumindest beim reinen Rechtser (Rechtshänder, 
-beiner und -äuger) und reinen Linkser wäre also die linke bzw. 
rechte Hemisphäre des Gehirns insofern die überwertige, als 
einzelne ihrer Zentren über die der anderen Hälfte "dominieren" 
und man kommt von diesem Punkt zur Theorie einer allgemeinen 
Hirnigkeit bzw. Seitigkeit, wenn man annimmt, daß beim 
Rechtser die linke, beim Linkser die rechte Hirnhälfte in ihren 
Auswirkungen der der anderen Seite überlegen ist. Die Mehrzahl 
der Menschen wären Rechtsseiter oder zentral projizieIt: Links
hirner, der Rest Linksseiter = Rechtshirner. 

Diese Hirnigkeitslehre hat ein festes Fundament erhalten 
durch die Entdeckung, daß sowohl das motorische (BRocA) wie 
das sensorische (WERNICKE) Sprachzentrum beim Rechtshänder 
in der linken, beim Linkshänder in der rechten Hirnhälfte liegt, 
während die Zentren der Gegenseite gewissermaßen nur rudi
mentär vorhanden sind. 

a) Sprachzentrum und Händigkeit. 

Die Regel, daß das Sprachzentrum beim Rechtshänder in der 
linken, beim Linkshänder in der rechten Hemisphäre seinen Sitz 

22* 
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hat, ist so oft erhärtet worden, daß es unnötig erscheint, hier 
einzelne Beweise aufzuführen. Sie beruhen darauf, daß nach 
Läsionen der betreffenden linken Hirnpartien infolge äußerer oder 
innerer Ursachen beim Rechtshänder Aphasie eintritt, beim 
Linkshänder nicht, und umgekehrt. Wesentlich mehr interessiert 
hier, daß von dieser Regel auch Ausnahmen bekannt sind, und 
zwar kommt Wert nur den sog. positiven Fällen zu, wo sich 
nämlich bei Rechtshändern infolge nachgewiesener Läsionen der 
rechtsseitigen Sprachzentren und beiIntaktheit der entsprechenden 
linken Hirnpartien Aphasie einstellte, sowie die umgekehrten, 
wegen ihrer Seltenheit noch kaum beschriebenen Fälle bei Links
händern518,530. Zwar besteht hier ab und zu noch die Möglichkeit, 
daß die Läsion gleichzeitig auch das Sprachzentrum der anderen 
Seite mit betroffen hat, möglich ist gleichfalls eine unvollständige 
Kreuzung der Nervenbahnen; man kann ferner annehmen, diese 
Fälle beträfen stets umgestimmte und nicht mehr "ermittelbare" 
Linkshänder - was für einen Teil der Fälle durch die höhere 
morphologische Differenzierung der rechten Hemisphäre außer
ordentlich wahrscheinlich gemacht ist -, doch braucht man 
nicht immer zu solchen Hypothesen seine Zuflucht nehmen, denn 
sowohl bei der Händigkeit wie bei der Äugigkeit sahen wir uns 
gezwungen, die im Tierreich erperimentell erwiesenen phäno
typischen Inversionen auch für den Menschen anzunehmen. 
Zwar ist jeder Mensch entweder genotypisch reiner 
Linkser und hat dann sein Sprachzentrum rechts, oder 
umgekehrt, doch ist infolge gewisser Einflüsse bereits (und 
zwar vorwiegend) auf frühem Embryonalstadium eine Inversion 
möglich, indem entweder die Anlagen der rechten Hirnhälfte statt 
denen der linken dominant werden, oder indem diese phäno
typische (nicht erbliche) Inversion nur eine Teilanlage betrifft 
(Hand, Bein, Auge, Sprache). 

b) Indizien für und wider die Seitigkeit. 

Wenn beim Rechtshänder die linken Hirnzentren für Arm, 
Bein, Auge und Sprache über die rechtsseitigen dominieren, 
so liegt der Schluß nahe auf eine Superiorität der gesamten 
linken Hirnhälfte, die eine Superiorität der rechten Körper
hälfte nach sich zöge. Es gibt verschiedene Befunde, die für 
sie sprechen. 
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VAN BIERVLIET522 * behauptete nach Untersuchungen an 
100 Personen, daß bei den Rechtsern ausnahmslos Seh-, Hör
und Tastschärfe auf der rechten Seite um Iho größer war als 
links, bei den Linkshändern und Ambidextern623 umgekehrt, 
geprüft an der Entfernung zweier eben noch sichtbarer Zeichen, 
an der Tonstärke zweier gleich laut erscheinender Töne bzw. an 
der Minimaldifferenz zweier eben noch als getrennt wahrge
nommener Punkte beider Körperseiten (Ästhesiometer). Neuer
dings knüpften Woo und PEARSON676 an diese Feststellungen 
an und fanden an einem Material von 4-7000 Personen, daß 
die Sehschärfe eine völlig symmetrische Verteilung aufweist: 

R > L : 22,8 ± 0,4 R = L : 54,8 ± 0,5 R< L : 22,4 ± 0,4% 

und daß zwischen ihr und der größeren Kraft eines Armes ab
solute Beziehungslosigkeit besteht, da in jeder der drei Gruppen 
links stärker, rechts stärker und gleichstark die Sehschärfe 
ebenso symmetrisch verteilt ist**. Hierdurch sind offenbar auch 
die übrigen BIERVLIETschen Resultate wesentlich in ihrem Werte 
beeinträchtigt. Zwar wurde die Ansicht, daß die Seite der ge
schickteren Hand im allgemeinen für Tast- und Schmerzreize 
empfindlicher ist, gelegentlich bestätigt460, neuerdings aber ist 
das Gegenteil behauptet worden637 , auch soll in der Majorität 
die linke Seite für elektrische Reize empfindlicher sein637 • Doch 
spricht umgekehrt für eine größere Sensibilität der bevorzugten 
Seite, daß bei Versuchspersonen, die ihre Arme erst sagittal vor
strecken und dann bei verbundenen Augen jeden gleich weit von 
der Mitte entfernen sollten, sich in der Regel der Fühlraum der 
rechten Hand kleiner erwies, und zwar, wie anzunehmen ist, als 
Folge der höheren Zahl perzipierter Eindrücke dieses Armes0569• 

Bewahrheitet aber hat sich der BIERVLIETSche Befund, daß 
beim Rechtshänder die Gewichtsempfindlichkeit links größer 
ist, d. h. daß ihm dann zwei in je einer Hand gehaltene Gewichte 
gleich schwerer erscheinen, wenn das linke um etwa 10% leichter 
ist (637, BAUER419). Es ist unnötig, deswegen eine Lokalisation 
des Schweregefühls im Kleinhirn, dessen Fasern sich ja nicht über
kreuzen, anzunehmeno569, vielmehr dürfte die größere Kraft des 

* Ebenso einige andere (ältere) Autoren auf Grund weniger exakter 
Untersuchungen. 

** Ähnliches stellte bereits STEVENS (1908/9)°449 fest. 
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rechten Armes und dessen stärkere Inanspruchnahme für seine 
geringere Empfindlichkeit gegen Belastungen verantwortlich sein. 

Für die übrigen Sinnesorgane aber sind drei Faktoren zu be
rücksichtigen: 1. eine höhere Empfindlichkeit der prävalierenden 
Hirnhälfte bzw. Körperseite, 2. eine "Abstumpfung" dieser Seite 
an solchen Stellen (z. B. beim Tastgefühl), die Reizen stark aus
gesetzt sind, und 3., daß bei komplizierten Sinnesorganen (Auge) 
seine Konstruktion den Ausschlag gibt, die auf beiden Seiten 
gleich gut ist. Ist, was auch von der Methodik abhängt, in 
einem Einzelversuch 1, 2 oder 3 maßgebend, so wird man beim 
Rechtshänder größere Empfindlichkeit rechts bzw. links bzw. 
Gleichheit konstatieren, und das Umgekehrte beim Linkshänder. 

STIER 460 u. a. haben weiter gezeigt, daß das Vermögen zu besserer 
motorischer Koordination einer Seite nicht bloß für die Muskeln 
von Arm und Bein, sondern auch für diejenigen anderer Körper
stellen gilt: so gelingt dem Rechtser einseitiger Lidschluß, das Ver
ziehen des Mundes, Bewegung des Ohres rechts besser als links, die 
Ausdrucksbewegungen seines Gesichtes sind rechts intensiver als 
links, und 80 wird seine rechte Gesichtshälfte die individuellere, 
für den Mitmenschen eindrucksvollere. Deshalb werden die "rech
ten Gesichter" (§ 32, c) der Rechtser bzw. die "linken" der Link
ser sowohl als ausdrucksvoller wie dem Original ähnlicher erkannt. 

Von weiteren Unterschieden, die auf eine Bevorzugung der 
superioren Hirn- bzw. Körperhälfte hinauslaufen, werden an
geführt: höherer Blutdruck auf der superioren Seite538, Unter
schiede im Aktionsstromverlauf nach symmetrischen Bewegungen 
beider Seiten0569, ein früheres Durchbrechen der Milchzähne 
rechts beim Rechts-, links beim Linkshänder, sofern Unterschiede 
überhaupt bestehen0569, und der höhere Gehalt der bevorzugten 
Seite an partiellen Hypertrophien460. Die Bevorzugung einer 
Seite für geistige Tätigkeit geht schließlich aus Versuchen GRIES
BACHS 534 hervor, der fand, daß nach anstrengender geistiger 
Arbeit (z. B. Rechnen) beim Rechtshänder die rechtsseitigen 
Raumschwellen größer als vorher sind, was auf eine höhere In
anspruchnahme der linken Hirnhälfte hindeutet. Bei Links
händern ist es umgekehrt*. 

* Wenn nach körperlicher Arbeit (Exerzieren) bei R- und L-Händern 
die linksseitigen Raumschweilen größer waren, so liegt d~ wohl an der 
Art des Exerzierens. 
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Wichtig ist schließlich die Feststellung LIEPMANNS0460, daß 
häufig nach linksseitigen Hirnläsionen beim Rechtshänder nicht 
nur die rechte Körperseite gelähmt, sondern auch die Fähigkeiten 
der linken Hand erheblich beeinträchtigt werden, ein Befund, 
der in der umgekehrten Form auch für Linkshänder zutrifft 
(ROTHMANN) und der beweist, daß die prävalierende Hirn
hälfte auch über die von der anderen Hemisphäre ver
sorgte Körperhälfte eine gewisse Kontrolle ausübt. 

Abb. 129. Händefalten (rechter Daumen oben). (Nach ROTHSCHILD.) 

Unabhängig von der Seitigkeit sind, trotzdem in wissenschaft
lichen wie populären Abhandlungen häufig das GegenttJil wieder
kehrt, die Gewohnheit des Händefaltens (Abb. 129), das über
kreuzen der Arme, Umfassen der Hände und überein
anderlegen der Beine: 

Autor Zahl der Händefalten Arme Hand- Beine über-
Personen umfassen einander 

KAMM48' 90 50% 48% - 50% 
LUTZ&t7 • 1023 60% - - -
LUDWIG&78 304 50% ca. 50% ca. 70% -
ROTHSCHILD66O* 150-216 48% ca. 45% ca. 57% -
ROTHSCHILD** . 300-500 43% 41% - -
Prozentsatz d. Unbestimmt. fast Null ca. 20% ca. 12% ca. 50% 

Die Zahlen geben die Prozente "rechter Daumen oben" unter den Per
sonen mit festen Gewohnheiten an; die Häufigkeit variabler Gewohnheit 
s. letzte Zeile. - * Erwachsene. ** Kinder. 
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Nur beim Umfassen der Hand ist beim Rechtshänder etwas 
öfter als zu erwarten der rechte, beim Linkshänder der linke 
Daumen oben. Geschlechtsunterschiede sind nicht vorhanden, 
irgendwelche Vererbung dieser Gewohnheiten ist unwahrscheinlich 
und auch die Befunde LUTzs: 

Eltern. .. ~ R. Daumen oben X ~ R. 0.\ R X L L X R L X L 

Kinder R. o. ca. 75% I ca. 50% ca.50% ca. 50% 

haben in Anbetracht der beträchtlichen Schwankungen, die sich 
bei solchen Statistiken ergeben, noch keine Beweiskraft. Alle 
diese Gewohnheiten bilden sich erst ziemlich spät heraus, das 
Händefalten vielleicht vom dritten, das Armeüberkreuzen vom 
sechsten Lebensjahre ab. 

Ganz oder fast unabhängig von der Seitigkeit sind weiter 
gewisse einhändige Tätigkeiten, die weniger an die Geschicklichkeit 
der Hände als vielmehr an das "Denken" Ansprüche stellen, z. B. in 
Form richtiger Aufeinanderfolge ganz leicht auszuführender Hand
griffe. Hierher gehört das oben (§ 33, k) erwähnte einhändige 
Schiffchenfalten und Knotenauflösen ; so findet man bei Kindern, 
die man (bei für die ganze Dauer des Versuchs verbundenen Augen) 
eingeritzte Figuren nachfahren und mit derselben Hand sogleich 
zeichnerisch wiedergeben läßt, gleich viel Fehlleistungen der rechten 
und linken Hand524. Sowie aber die feinere Koordination der 
Handbewegungen den Ausschlag gibt, z. B. bei Prüfung auf 
Führungssicherheit oder bei einhändigem Balancieren, tritt sofort 
die Seitigkeit in Erscheinung, wenn auch nicht so ausgeprägt wie 
beim Kraftunterschied (grip) der Arme (nach W00 575): 

L>R L=R L<R 
% 01 % 10 

grip 15,7 5,7 78,7 
steadiness 21,1 13,7 6S,~ 

balancing . 30,0 10,2 51,9 

Dabei ist anzumerken, daß auch hier die einzelnen Bereiche 
der Rechtsbevorzuger sich überschneiden, daß also z. B. nicht 
jeder rechts stärkere auch rechts besser balanciert usf. Verwandt 
mit diesen Geschicklichkeitsproben ist eine andere, die Versuchs
personen mit beiden Armen gleichsinnige (00) Rotationsbewe
gungen ausführen zu lassen; steigert man die Geschwindigkeit, 
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so verfällt plötzlich die Hand der inferioren Seite in zur anderen 
Hand spiegelbildlichen Drehungssinn (BRÜNING527, KÄPPELOUO), 

ein Indizium, das - allerdings nicht unwidersprochen 531 -
Linkshändigkeit anzeigen soll und das man sogar zur Erkennung 
der Händigkeit bei Simulationsverdacht vorgeschlagen hat440• 

DrehbewegungenS78 (Umrühren mit dem Löffel, Teig rühren, 
Zeichnen eines großen Kreises an der Wandtafel) zeigen be
züglich des Drehungssinns zwischen Rechts- und Linkshändern 
keine Unterschiede, sofern beide die rechte Hand verwenden. 
Extreme Linkser benutzen aber die Linke und drehen dann 
genau spiegelbildlich zu rechts. 

Auch die Schlaflage wurde verschiedentlich mit der Händig
keit oder Seitigkeit in Beziehung gebracht, z. B. aus der Über
legung heraus, die Rechtshänder schliefen vorzugsweise auf der 
rechten Seite, weil ihre linke tagsüber mehr beanspruchte Hirn
hälfte sich infolge größerer Blutleere dann besser erholen könne. 
Wirkliche Beobachtungen liegen nur an Kindern vorS36 ; wurde 
jedes 20mal auf seine Lage geprüft, so ergab sich, daß noch nicht 
5 % eine bestimmte Lage bevorzugten, als sie sie mindestens 
15mal (= 75%) innehatten, außerdem waren unter der Gesamtheit 
der Beobachtungen Rechts- und Linkslage gleich häufig und Unter
schiede nach Händigkeit nicht feststellbar. Abgesehen, daß man 
diese Ergebnisse an Kindern auf Erwachsene vielleicht nicht über
tragen darf, könnte man darin eine Bestätigung der neueren An
sicht erblicken, der Mensch wechsle zweckmäßigerweise mehrmals 
während des Schlafes seine Lage, so daß alle Teile des Körpers 
gleichmäßig entspannt würden. Umfragen über Schlaflage, d. h. 
wohl fast immer über die bevorzugte Lage beim Einschlafen, er
gaben nur in etwa 50% Seitenlage bei einem Verhältnis R:L wie 
3: 2 (R. GÜNTHERo536, NOSOWITSCHo536, LUDWIG578, SCHÄFER455); 

nach SCHÄFER soll bei Linkshändern Linkslage ein wenig über
wiegen. Es erübrigt sich, die verschiedenen Faktoren, die für die 
bevorzugte Rechtslage geltend gemacht wurden, aufzuzählen, 
wahrscheinlich halten gewisse subjektiv-unangenehme Empfin
dungen, die in inneren Asymmetrien des Körpers ihren Grund 
haben, z. B. die bei Linkslage lauter empfundenen eigenen Herz
töne, viele Menschen von der Linkslage beim Einschlafen ab. 

Das Problem der Spiegelschrift, über das ein außerordentlich um
fangreiches Schrifttum existiert, interessiert hier vor allem deswegen, weil 
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der Linkshänder zum Schreiben mit der rechten Hand gezwungen wird. 
Er hat Sprach- (und Lese-) zentrum ohne Zweifel rechts, zu entscheiden 
aber ist, ob die Gesamtheit der Engramme für das Hervorbringen der zum 
Schreiben nötigen feinsten koordinierten Bewegungen der rechten Hand, 
die wir kurz als Schreibzentrum bezeichnen wollen, sich in der linken oder 
rechten Hirnhälfte befinden. Sitz links ist wahrscheinlich, würde aber be
deuten, daß Schreib- und Sprach- plus Lesezentrum sich in verschiedenen 
Hirnhälften befinden, Sitz rechts hätte die Annahme zur Folge, daß die 
Impulse für die rechte Hand aus der rechten Hemisphäre über den Balken 
nach der linken und von dort in die Hand weitergeleitet werden. In der 
Tat gibt es Befunde460, die dafür sprechen, daß zumindest hier und da 
diese Möglichkeit eingetreten ist, und das ist deshalb nicht verwunderlich, 
weil (s.o.) die superiore Hirnhälfte überhaupt vieles; was die andere leitet, 
zumindest kontrolliert, wenn nicht mitbestimmt. Auf der anderen Seite 
kann der durchschnittlich intelligente Rechtshänder jederzeit immerhin 
eben noch leserlich mit der Rechten Spiegelschrift wie mit der Linken links
oder rechtsläufige Schrift schreiben, d. h. es wird unbewußt erstens von 
der rechten Hand zu jeder Schreibbewegung auch die spiegelbildliche Be
wegung und zweitens von der linken Hand alle Bewegungen der rechten 
"mitgeübt". Wird nun beim linkshändigen Kind in der Schule die linke 
Hemisphäre im Schreiben geübt, so wird erstens seine superiore Hemi
sphäre die dazu spiegelbildliche Bewegung viel leichter "mitüben", als das 
entsprechende beim Rechtshänder der Fall wäre. Dem linkshändigen Kinde 
wird daher Spiegelschrift mit der Linken leichter fallen, es wird überhaupt 
eine Neigung dazu besitzen. Ebenso wird ein plötzlich rechtsseitig gelähmter 
Rechtshänder zunächst die Tendenz besitzen, genau spiegelbildlich wie 
bisher, also mit der Linken linksläufig zu schreiben. Schließlich wird der 
Linkshänder auch viel leichter rechtsläufige Schrift mit der Linken aus
führen können als der Rechtser, weil ja seine rechte Hirnhälfte die superiore 
ist, und da ihm hierbei stets das optische Erinnerungsbild der gewöhnlichen 
Schrift vorschwebt, werden viele erwachsene Linkshänder erstaunt sein, wie 
gut sie mit der Linken gewöhnliche Schrift schreiben können, ja der erwach
sene Linkser wird, zum Schreiben mit der Linken aufgefordert, deswegen 
von vornherein rechtsläufig schreiben. Alles dies ist durch Beobachtungen 
vielfach erhärtet46o• 551. Beim linkshändigen Kinde wird sich also wohl zuerst 
links das Schreibzentrum für rechtsläufige Schrift mit der rechten Hand 
ausbilden, gleichzeitig wird sich das Gegenzentrum für linksläufige Schrift 
mit der Linken mitüben ; weiter entsteht in jedem Sprachzentrum auch die 
Fähigkeit zu gegenläufiger Schrift, also auch im rechten zu rechtsläufiger 
Schrift, und wenn nicht inzwischen als Folge der Erziehung eine "Inversion 
durch Umstimmung" (dieser Paragraph, d) eingetreten ist, ist es auf solche 
Weise möglich, daß die superiore Hemisphäre des Linkshänders allmählich 
für das Schreiben von immer wesentlicher Bedeutung wird und sich das 
ursprüngliche linke Sprachzentrum "unterjocht". 

Zusammenfassung: Die Superiorität einer Hemi
sphäre äußert sich nur in ganz beschränkten Fällen 
in einer Überlegenheit der Sinnesorgane der bevor-
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zugten Seite (nicht selten ist das genaue Gegenteil der 
Fall), wohl aber in der Fähigkeit, Muskeln dieser Seite 
isoliert zu bewegen, ferner bei allen Tätigkeiten, die 
Geschicklichkeit (d. h. schnell und exakt koordinierte 
Bewegungen) einer Hand verlangen, und schließlich 
- wie es scheint - in einer Bevorzugung dieser Hemi
sphäre bei geistiger Arbeit. Unabhängig von ihr sind 
reziproke Gewohnheiten (Händefalten usw;), die Lage 
beim Schlafen und die Fähigkeit zur erstmaligen Aus
führung manuell leichter, aber ungewohnter Ver
rich tungen. 

c) Morphologisch-anatomische Verschiedenheiten 
der Hirnhälften. 

Die möglichen Asymmetrien des Gehirns lassen sich in Maß
unterschiede, Formunterschiede und Unterschiede der Fein
architektonik einteilen. 

Obwohl bereits mehrere Tausende von Schädeln und Gehirnen 
auf Differenzen des Inhalts oder Gewichts untersucht wurden, 
hat man keine übereinstimmenden Resultate erhalten. Bald 
war die linke, bald die rechte Hemisphäre schwerer, bald waren 
beide gleich schwer, und die Differenzen, die sich überhaupt 
ergaben, waren sehr gering: vielleicht 1-2 g im Mittel, bestenfalls 
etwa 5 g, höhere Unterschiede als seltene Ausnahmen. So taucht 
der Verdacht auf, daß die Meßtechnik für das Resultat stark 
mitbestimmend ist, und in der Tat konnte gezeigt werden, daß 
wenn man von konservierten, aus der Flüssigkeit herausge
nommenen Gehirnen erst die linke und dann die rechte Hemi
sphäre wiegt, die linke in der Regel schwerer erscheint, weil die 
rechte inzwischen durch Verdunstung Flüssigkeit abgibt380• 

Überhaupt bedeutet eine Differenz von 2 g auf ein Gehirn von 
im Mittel 1000 g, daß der sagittale Schnitt nur um 1/,,% schief 
verlaufen zu sein braucht, und es erscheint fraglich, ob man 
Gehirne überhaupt einigermaßen fehlerfrei sagittal durchschneiden 
kann. Schließlich ist es leicht möglich, daß, falls nicht zu lange 
nach dem Tode eine Leiche auf der Seite liegt, eine Flüssigkeits
abwanderung nach dieser Seite hin eintreten kann, und so ließen 
sich noch mehrere Bedenken angeben, die den Wert von Wäge
resultaten sehr in Frage stellen, zumindest dort, wo nur Durch-
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schnittswerte angegeben sind oder auch Gehirne Geisteskranker 
mit gewogen wurden; ebenso ist fast stets weder über die Händig
keit etwas bekannt gewesen, noch sind etwaige Formasymmetrien 
angegeben. Solange Untersuchungen fehlen, in denen alle diese 
Momente berücksichtigt sind, läßt sich nur sagen, daß weder 
beim Menschen überhaupt noch innerhalb der Rechts
und Linkshänder getrennt ein sicherer Gewichtsunter
schied zugunsten einer Hemisphäre gefunden wurde, 
ebenso kein Unterschied einzelner Hirnteile (Lappen)525/6, kein 
Unterschied im Massenverhältnis zwischen grauer und weißer 
Substanz542 oder im spezifischen Gewicht beider Hälften 521. 
Die Autoren, die sich mit solchen Messungen beschäftigt haben, 
sind: BASTIAN (1866), BRAUNE (1891)°428, BROCA (1875), BOYD 
(1861), BROWN-SEQUARD 0449 (1871/90), CUNNINGHAM (1902), 
ECKER0428 (1868), GRATIOLETo449 (1839/57), HULLGREN 0540, IN
GLESSIS (1924), KAPPERS (1928), KLIPPEL0460, LIEPMANN0 46o, 
Luys0460, ÜGLE 0449 (1867), RADOLSKY (1925), REICHARDT0540 
(1906), RÜBEL (1908), THURNAM0380 (1866), VOIGT0361, WAG
NER0361 (1862), WILDE (1926). 

Volummessungen beider Hemisphären wurden noch nicht 
versucht, wohl aber hat INGLESSIS541 an 54 Schädeln die Kapazität 
beider Hälften bestimmt und in 63 % links, in 31 % rechts einen 
größeren Wert erhalten (6% Gleichheit); doch liegen die Unter
schiede knapp über 1 % (10-20 ccm), und bei der Unsicherheit, 
die mit solchen Messungen notwendig verbunden sein muß, 
erscheint das Plus von etwa 8 Schädeln, das den Ausschlag zu
gunsten von links gab, nicht sehr überzeugend; außerdem darf 
man hieraus keine unbedingten Rückschlüsse auf das Gehirn 
ziehen, wiewohl der gleiche Autor - allerdings meist nur auf 
Grund eines Vergleiches von Gehirnen und Schädelkalotten -
volle Übareinstimmung zwischen Hirn und Schädel behauptete54o. 
Viel größere Exaktheit kommt den Messungen HOADLEYS380 zu, 
der unter 729 ägyptischen Schädeln nach proportionaler Auf teilung 
der 11 % symmetrischen in genau 3/4 der Fälle rechts und in 1/4 
links eine größere "Länge" der Hemisphäre fand, bei einer mittleren 
Differenz von 1,5-2 mm, ein Resultat, das sich gut mit der übrigen 
Präponderanz der rechten Körperhälfte vereinigte. 

Wesentlich zuverlässiger sind die Angaben über Form
asymmetrie des Gehirns. Sie sprechen dafür, daß in der Regel 
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beim Linkshirner die linke, beim Rechtshirner die rechte Hemi
sphäre einen komplizierteren Furchenverlauf besitzt, daß be
stimmte Partien der superioren Hälfte mehr vorgebuchtet sind usf. * 
Grundlage für solche Behauptungen liefert die von KARPLUS0460 
gefundene Tatsache, daß überhaupt Eigentümlichkeiten des 
Furchenverlaufes erblich sein können, weiter hat man neben 
der Mehrzahl der Gehirne mit links verwickelterer Form0557 bei 
offenkundigen Linksern das Gegenteil gefunden: am Gehirn des 
Malers MENzELo46o und an den Gehirnen dreier weiterer Per
sonen557, deren Sprachzentrum nachgewiesenermaßen rechts 
gelegen hat. Auch fand INGLESSIS540 an Frontalschnitten durch 
200 Gehirne in 2/3 der Fälle in der hinteren Hälfte ein Überwiegen 
zugunsten von links, ebenso springt die linke Hemisphäre in der 
Mehrzahl stärker nach hinten vor 545 - das Gegenteil ist nur von 
typischen Linksern bekannt -, was man in der Regel auch am 
Schädel von innen (tieferer Eindruck) wie von außen (Vor
buchtung) konstatieren kann409. Gleiches hat man bereits bei 
Schädeln vorgeschichtlicher Menschen einschließlich des Pithe
canthropus4oo (s. a. 403) gefunden, ebenso beim Gorilla539, und 
daraus gelegentlich weittragende Schlüsse gezogen. 

Ebenso glaubte v. BARDELEBEN417, daß in der Mehrzahl der 
Fälle bereits durch Betasten am Lebenden die Lage des Sprach
zentrums an einer Vorbuchtung feststellen zu können - beim 
männlichen Geschlecht leichter als beim weiblichen -, und 
schließlich hat man die hervortretende linke Schädelhälfte pro
minenter Rechtshänder (CÄSAR, AUGUSTUS, NAPoLEoN, GOETHE) 
zugunsten dieser Ansicht angeführt. 

Stehen die fluktuierenden Asymmetrien des Hirngewichts 
mit der Überwertigkeit einer Hemisphäre offenbar überhaupt 
nicht in Zusammenhang, sind die Formasymmetrien vielleicht 
nur ein Ausdruck einer physiologischen Verschiedenheit beider 
Hemisphären, so könnten morphologische Dokumente der Über
wertigkeit einer Hirnhälfte in der Feinarchitektur gefunden 
werden, und die Untersuchungen KAKESHITAS0557 haben in dieser 
Hinsicht einen vielversprechenden Anfang mit positivem Er
gebnis gemacht. Weiter hat MÜHLMANN 548 beim Rechtshänder 
in der rechten Hälfte des Großhirns und in der linken des übrigen 

* Die Fissura Sylvii ist in der bevorzugten Hemisphäre meist länger0365a; 
dies bereits beim Schimpansen 365'. 
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Zentralnervensystems einen größeren Reichtum an granulösem 
Pigment gefunden; seine Erklärung geht dahin, daß alle die 
rechte Körperhälfte innervierenden Partien überwertig sind, 
besser ernährt werden, also weniger degenerieren und daher auch 
weniger Pigment ausscheiden. 

Zusammenfassung: Bis jetzt keine eindeutigen 
Maßunterschiede beider Hemisphären, wohl aber mit 
der Seitigkeit gekoppelte Formunterschiede, ein in 
der Regel verwickelter Furchenverlauf und kompli
ziertere Feinarchitektur der bevorzugten Hirnhälfte. 

d) Seitigkeit und ihre Erscheinungsform beim 
einzelnen Menschen. 

Wir hatten gesehen: die meisten Menschen sind Rechtshänder, 
3/4 der Menschen sind Rechtsäuger, etwa gleich viel sind Rechts
beiner , haben einen längeren rechten Arm und im rechten Arm 
die größere Kraft, die Mehrzahl der Menschen ist rechtswendig, 
auch ist die Mehrzahl sowohl morphologisch (Gestalt) wie physio
logisch (Sprachzentrum) linkshirnig und als Auswirkung davon 
auch rechtsseitig im Sinne der sub b genannten Indizien; schließ
lich ist in der Regel die rechte Körperhälfte in allen Teilen, die 
von der Asymmetrie der inneren Organe nur wenig beeinflußt 
werden, morphologisch bevorzugt. Nun ist es bereits wegen der 
verschiedenen Prozentsätze der Linkshänder, Linksbeiner usw. 
unmöglich, daß sämtliche Rechtshänder auch Rechtsbeiner, 
Rechtsäuger usw. sind, aber auch das direkte Gegenteil ist nicht 
der Fall, daß all diese verschiedenen Eigenschaften: Händigkeit, 
Beinigkeit, Äugigkeit voneinander unabhängig invertieren. Wäre 
dies der Fall, so müßten, wenn 1/4 aller Menschen Linksäuger sind 
und 1/10 aller Menschen Linkshänder wären, sowohl 1/10 der Links
äuger wie 1/10 der Rechtsäuger linkshändig sein und so fort durch 
Kombination über alle Merkmale, in Wirklichkeit aber ist die 
Mehrzahl aller Rechtshänder auch Rechtsäuger, Rechts
beiner , Re c h t s seiter ... und die Mehrzahl aller Li n k s händer 
auch Linksbeiner, Linksäuger , Linksseiter ... Da nun an 
der Erblichkeit dieser RL-Merkmale kein Zweifel besteht, kann 
diese Korrelation nur so erklärt werden, daß jeder Mensch auf 
Grund der von seinen Eltern ererbten Anlagen (Gene) entweder 
Rechtsseiter oder Linksseiter ist ("genotypischer R- oder 
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L.Seiter"), und daß die Überschneidungen, die die einzelnen 
Rechts- oder Linksbereiche untereinander zeigen, durch selb· 
ständige nichterbliche Inversion der Teilmerkmale der Seitig
keit zustande kommen ("phänotypische Linkshänder, Rechts· 
äuger ... "). Zugunsten dieser Ansicht, die keineswegs ein Novum 
darstellt, sondern die für das Seitigkeitsproblem bereits von 
RmsE667 angedeutet wurde und zu der man sich bei der Be· 
trachtung der meisten RL·Merkmale gezwungen sieht, lassen sich 
viele Indizien beibringen. Hierzu ist es nötig, die Möglichkeiten 
nichterbIicher Inversionen zu betrachten. 

Man kann imter ihnen 4 Arten unterscheiden: 
1. Zwangsinversion ; 
2. pathologische Inversion; 
3. phänotypische Inversion im speziellen Sinn, und 
4. Inversion durch Umstimmung, 

von denen 1, 2 und 4 im wesentlichen nur beim Menschen eine 
Rolle spielen. 

Die Zwangsinversion versteht sich von selbst, wenn man 
in ihr nichts anderes sieht, als daß nach Verlust oder infolge 
dauernder oder wenigstens anhaltender Gebrauchsunfähigkeit des 
bisher prävalierenden Armes, Auges usw. fortan das Organ der 
anderen Seite gebraucht wird. Jedoch zeigt sich, daß häufig 
diese Zwangsinversion eines Merkmals auch Inversionen anderer 
Merkmale mit sich bringt: so sei erinnert an den Fall eines Kindes, 
das mehrmals mit der Äugigkeit auch die Händigkeit wechselte497, 

daß bei rechtsamputierten Rechtshändern das bisher latente 
rechte Sprachzentrum "erwacht" und als Folge des Wettstreites 
beider Zentren (§ 36, f) zu Stottern führt613, daß bei Zwangs. 
linkshändern mit der Zeit auch Lidschluß, Ausdrucksbewegungen 
usw. links besser werden 649. Offenbar wird, z. B. naeh Verlust 
des rechten Armes bei einem Rechtshänder, zunächst das bisher 
inferiore Zentrum des linken Armes durch "Übung" gereizt, diese 
Zwangsinversion wirkt als Stimulans auf die übrigen Zentren der 
bisher inferioren Hemisphäre, das eine gewinnt allmählich die 
Oberhand (Lidschluß), das "Erwachen" des anderen kann unter. 
drückt werden (Sprache). Hierher gehören wahrscheinlich auch 
die Befunde über das Schielen: daß stets das nichtführende Auge 
in Schielen verfällt und daß unter den einseitig Schielenden uno 
verhältnismäßig viele Linkshänder sind. Verfällt z. B. bei einem 
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Kinde das anlagegemäß führende rechte Auge, etwa als Folge 
hochgradiger Amblyopie, in Strabismus, so schaltet es für das 
Sehen größtenteils aus, das bisher inferiore linke wird zum "Haupt
auge" und wieder wird diese Zwangsinversion ein "Erwachen" 
der bisher inferioren Hirnhälfte zur Folge haben, einen - wenn 
auch nicht immer - Übergang zu sekundärer Linkshändigkeit und 
ein Erwachen des Sprachzentrums: Stottern. Bei einem Über
blick über die Literatur des Schielens ergibt sich, daß Rechts
und LinksschieIer etwa gleich häufig, daß unter ihnen aber Links
händer bedeutend gehäuft sind. Nehmen wir an, daß linkes und 
rechtes, führendes wie nichtführendes Auge gleich oft von Schielen 
betroffen wird, daß, im Falle das führende Auge zu schielen 
beginnt, bei Rechts- wie Linkshändern gleich oft Inversion zu 
sekundärer Andershändigkeit eintritt, so müßten wir unter der 
Gesamtheit der SchieIer gleich viel Rechts- und Linkshänder 
antreffen, bzw. wenn man die erziehende Umstimmung in Rech
nung zieht, etwa gleich viel, mit einem schwachen Plus der 
Rechtshänder. Da dies tatsächlich der Fall ist und eine andere 
befriedigende Erklärung für den Zusammenhang zwischen Schielen, 
Stottern und Linkshändigkeit nicht gegeben werden konnte, 
kommt dieser hier vertretenen Ansicht große Wahrscheinlichkeit 
zu; sie würde sich der Gewißheit nähern, wenn sich eine weitere 
zwangsläufige Folgerung dieser Ansicht bestätigte: daß unter 
den rechtsschielenden Linkshändern mehr Stotterer sind als 
unter den linksschielenden Rechtshändern, weil unter den Rechts
schielern ein höherer Prozentsatz sekundärer Linkshänder sein 
müßte als umgekehrt. 

Die pathologische Inversion ist mit der Zwangsinversion 
nahe verwandt, man könnte die von ihr betroffenen auch als 
Zwangshirner bezeichnen; sie tritt ein, wenn Läsionen oder 
krankhafte Herde der anlagegemäß führenden Hemisphäre die 
andere zur Dominanz bringen556• 

Die phänotypische In version im speziellen bedeutet, 
daß das, was bei der Zwangs- oder pathologischen Inversion 
durch grobe Faktoren bewirkt wird, auf frühestem Embryonal
stadium auch durch schädigende Einflüsse viel geringerer Inten
sität hervorgerufen werden kann. Man hat für die Existenz 
dieser Inversionsart beim Menschen keinen Beweis, wenn man 
aber, z. B. bei Ascaris, durch erhöhte Temperatur, oder bei 
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Seeigellarven, durch veränderten Salzgehalt des Mediums, künst
lich Inversionen erzeugen kann und bei vielen tierischen RL
Merkmalen ebenfalls phänotypische Inversionen gefunden hat, 
wird man ihre Existenzmöglichkeit beim Menschen nicht ab
streiten dürfen. In Analogie zu anderen RL-Merkmalen zu 
schließen, kann sowohl die Gesamtanlage der Seitigkeit wie 
einzelne Teile, z. B. die Händigkeit allein, invertiert werden. 

Die letzte Art, Inversion durch Umstimmung, ist quasi 
eine stark gemilderte Abart der Zwangsinversion : der Zwang 
ist die Erziehung des Kindes zur Rechtshändigkeit. Diese Um
stimmung betrifft zunächst nur die Händigkeit, doch kann das 
Dominantwerden des linken Armzentrums auch das linke Bein
zentrum - was wir bei der Beinigkeit als indirekte Umstimmung 
bezeichneten - oder das linke Sprachzentrum mitergreifen, 
was dann zu Sprachstörungen führt (§ 36, f), und ebenso ist es 
möglich, daß ab und zu auch die Äugigkeit invertiert wird. In 
der Regel wird wegen der im Vergleich zu anderen Einflüssen 
nur geringen Intensität des Erziehungszwanges allein eine In
version der Händigkeit, vielleicht auch der Beinigkeit eintreten, 
doch ist in solchen Fällen, wo z. B. ein infolge des Rechtszwanges 
sprachgestörtes und geistig zurückgebliebenes Kind plötzlich zur 
Rechtshändigkeit übergeht und dann alle Anomalien verliert, 
eine Inversion der gesamten Seitigkeit anzunehmen. Weiter wird 
man schließen müssen, daß das weibliche Geschlecht dem er
ziehenden Einfluß eher unterliegt als das männliche, woraus 
sich die geringere Zahl weiblicher Linkshänder (§ 33) erklärt. 

Von diesen Inversionsarten sind die beiden ersten ziemlich 
selten, die vierte hat vor allem Händigkeitsinversion und erst 
sekundär die Umkehr anderer Anlagen zur Folge, ,,3" aber ist 
für alle Anlagen gleich häufig anzunehmen, sei es daß alle zugleich 
oder jede gesondert gleich oft invertiert wird. Alle Inversionen 
außer der letzten sind reziprok, d. h. bei Rechtsem und Linksem 
relativ gleich häufig. Beträgt die Häufigkeit einer Inversion 
10 % und sind 3/, aller Menschen genotypisch Rechtser und 
1/, Linkser, so beträgt die Zahl der phänotypischen Rechtser 
75 + 25 . 0,10 - 75 . 0,10 = 70%, die Zahl der phänotypischen 
Linkser 25 + 75 . 0,10 - 25 . 0,10 = 30%, d. h. der Häufig
keitsunterschied zwischen Rechtsem und Linksem schwächt sich 
ab. Ihnen gegenüber steht allein der einseitige, "asymmetrische" 

I.udwlg, Rechts-Links-Problem. 23 
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Einfluß der Umstimmung, der vor allem bei der Händigkeit das 
Verhältnis R : L stark zugunsten von R verschiebt. So wirken 
die einzelnen Inversionsarten in einer Weise zusammen, wie das 
die bei der Äugigkeit (S. 336) gegebene Tabelle wiedergibt. 

Für Äugigkeit, Sprache, Händigkeit, Beinigkeit und 
motorische Prävalenz der Gesichtsmuskeln muß man 
gesondert invertierbare Zentren annehmen; wie aber 
steht es mit den übrigen Erscheinungen der Seitigkeit, der größeren 
Länge und Kraft des rechten Armes, der Wendigkeit und schließlich 
mit der morphologischen Prävalenz der rechten Körperhälfte 
überhaupt? Im morphologischen Überw.iegen eines Armes 
nach Größe und Kraft sahen wir uns gezwungen, ein mit der 
Händigkeit gekoppeltes Merkmal zu erblicken, müssen ihm also 
eine gesondert invertierbare Teilanlage der Seitigkeit zuschreiben 
(§ 33); die Wendigkeit ist in ihren Ursachen noch nicht geklärt 
und möglicherweise eine sekundäre Folge der Äugigkeit und 
über die morphologische Dominanz der rechten Körperhälfte 
ist eine Aussage derzeit noch nicht möglich; nur die Formasym
metrie des Gehirns ist wohl irgendwie mit der Seitigkeit ge
koppelt. Nicht zu vergessen ist schließlich, daß funktionelle 
Hypertrophie (Arm) und Dressur (Hand, Bein) eine nicht un
wesentliche Rolle spielen und manchmal die äußere Erscheinung 
der Seitigkeit in einzelnen Punkten verdecken können. 

Unter den Menschen nach dem Grade ihrer Seitigkeit, Händig
keit usw. verschiedene Typen zu unterscheiden532 559, ist ein 
ebenso unsicheres wie unnötiges Beginnen. 

e) Die Entstehung der Seitigkeit bei der Menschheit. 

Bei dieser so oft gestellten und so verschiedenartig beant
worteten Frage hat man es eigentlich mit drei, zwei Haupt- und 
einer Zusatzfrage, zu tun: 1. warum hat sich überhaupt eine Ein
seitigkeit entwickelt, 2. warum ist gerade Rechts- und nicht 
Linksseitigkeit dominant, und 3. ist die Seitigkeit von innen 
heraus entstanden oder von außen induziert, d. h. ist Hirnig
keit das Primäre und Seitigkeit ihre Auswirkung, oder hat um
gekehrt das Bevorzugen eines Organes (Hand, Auge) die Prä
valenz einer Hirnhälfte veranlaßt und sind erst sekundär, als 
Folge dieser Hirnigkeit, die übrigen rechtsseitigen Organe bevor
zugt worden? 
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Wenn wir beginnen, die erste Frage zu diskutieren, müssen 
wir uns vor Augen halten, daß wahrscheinlich eine individuelle 
Einseitigkeit, rechts und links gleichmäßig verteilt, das Primäre 
war. Solche individuelle Einseitigkeit, die sich keineswegs auf 
alle Individuen einer Art zu erstrecken braucht, kennt man von 
der "Händigkeit" der Ratten, der Beinigkeit der Papageien, 
der Läufigkeit vieler Tiere, von Fliegenarten, deren Angehörige 
rechts-, links- oder noch beidflüglig sind usf. Monostrophie dieser 
Asymmetrien ist entweder unbekannt oder kommt - wie bei 
der Flügligkeit - erst sekundär bei abgeleiteten Gruppen vor. 
Daneben kennt man im Tierreich auch Fälle artkonstanter Ein
seitigkeit: das Schränken der Caniden und, mit ihr vielleicht im 
Zusammenhang, deren konstante Längenasymmetr~e der Vorder
beine, das Linkskämpfen der Wildochsen und Hirsche, das ein
seitige Anstechen der Blüten durch Hummeln. In diesen Fällen 
ist zwar eine razemische Vorstufe nicht bekannt, beim Menschen 
aber spricht das Genotypenverhältnis 3: 1 zugunsten eines 
solchen (§ 47). 

Stets handelt es sich bei diesen Seitigkeiten um verwickelte 
einseitige Verrichtungen, die aus streng koordinierten Einzel
bewegungen bestehen und nur einseitig ausgeführt zu werden 
brauchen, wo es also unnötig wäre, beide Hirnhälften mit diesen 
verwickelten Koordinations.Engrammen zu belasten. In dem 
Erwerb einer solchen Verrichtung muß man nun auch 
die Ursache der Seitigkeit beim Menschen sehen, und 
dabei kommen in Frage Verrichtungen der Hand, des Auges und 
die Sprache. Für die Sprache wäre es vor allem sowohl über
flüssig wie unzweckmäßig (Stottern!), wenn zu jedem Wort in 
jeder Hirnhälfte ein Engramm entstünde, und so ist es durchaus 
möglich, daß ihre Entstehung den Anlaß zu einer funktionellen 
Asymmetrie des Gehirns gegeben hat; treten später Anlässe zur 
Bevorzugung einer Hand oder eines Auges ein, so wird dasjenige 
Organ das Übergewicht erhalten, dessen Zentrum in der gleichen 
Hemisphäre liegt wie das der Sprache . Umgekehrt kann man 
den ersten Anlaß zu einer Differenzierung des Gehirns auch in 
dem Zwange zur Bereitung und Verwendung von Werkzeugen und 
Waffen erblicken, so daß Händigkeit -+ Hirnigkeit das Primäre 
wäre, oder schließlich ebensogut mit PARSON annehmen, daß für 
den Urmenschen vor allem die sichere Orientierung wichtig war, 

23* 
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und da die Äugigkeit nichts anderes ist als ein leichter und zu
verlässiger Visiermechanismus, könnte sie das Primäre gewesen 
und die Bevorzugung der gleichseitigen Hand erst sekundär ent
standen sein, einmal weil ihr Zentrum in der bereits superioren 
Hemisphäre lag, und zweitens, weil infolge der asymmetrischen 
Blickrichtung die gleichseitige Hand die "nähere" war. Diese 
letztere Erklärung hätte sogar vieles vor den anderen voraus, 
wenn es sich bewahrheitete (s. § 35), daß bereits bei Affen ein 
Beginn der Äugigkeit vorliegt 

Bei der zweiten Frage, warum rechts und nicht links, wird 
man die Ursache in irgendwelchen inneren Asymmetrien 
des Körpers zu suchen haben, d. h. letzten Endes nicht er
gründen können (- die wenigen Versuche, äußere Faktoren als 
Ursache heranzuziehen, sind völlig unbefriedigend geblieben -), 
denn bei keinem der vielen RL-Merkmale läßt sich heute angeben, 
warum bei der Gabelung rechts-links gerade der. eine Weg ge
wählt wurde, und im Falle der Rechtsseitigkeit gelangt man 
höchstens zu einer ähnlichen Antwort wie bei der Frage nach 
der Ursache der Schneckenasymmetrie : hier weiß man zwar 
mit Wahrscheinlichkeit, warum und auf welchem Wege die 
Schnecken asymmetrisch wurden; warum aber die Drehung 
gerade nach rechts geschah, bleibt entweder unentschieden oder 
man macht die von den Vorfahren ererbte Leberasymmetrie 
dafür verantwortlich. Weshalb aber hier gerade die linke Leber 
die größere war - d. h. die letzte Ursache der Rechtsdrehung -, 
bleibt unerklärt (weiter vgl. §§ 47 u. 48). 

Die dritte Frage hat man so zu beantworten, daß, als erst
mals an ein paariges Organ die Anforderung nach verwickelter 
Tätigkeit herantrat, das Organ einer Seite bevorzugt wurde, 
indem die ihm entsprechenden Zentren des Gehirns die ver
langten Koordinationen ausbildeten. Die Hirnhälfte, in der jene 
Zentren lagen, wurde zur dominierenden, indem fortan für jedes 
Organpaar , das eine Differenzierung verlangte, das Zentrum der 
bevorzugten Hälfte das superiore wurde. 

Überblickt man die bisherigen "Erklärungen" oder "Theorien", so 
handelt es sich z. T. überhaupt um keine Erklärungen (z. B. Rechtshändig
keit infolge von Vererbung, als Folge einer Hirnigkeit), oder es wird in der 
Regel nur die Frage in Betracht gezogen, warum, wenn überhaupt eine 
Verschiedenheit beider Seiten eintrat, gerade rechts bevorzugt wurde. Zu-
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nächst schalten viele alte Ansichten aus, z. B. Nachahmung oder Lage des 
Kindes im Uterus (COMTE 1828), weil sie die Erblichkeit nicht respektieren, 
das Tragen des Kindes auf dem rechten Arm, weil es überhaupt nicht der 
Wahrheit entspricht. Die wenigen weiteren Versuche, äußere Faktoren für 
die Rechtsseitigkeit verantwortlich zu machen, besitzen keine Überzeugungs
kraft: Rechtsseitigkeit als Folge einer allgemeinen Rechtsschraubungs
tendenz im Kosmos (GÜNTHER) und die Sonnentheorie (v. MEYER444, 
SARASIN453, PAULSENo436 ; für den* sich nach Osten wendenden Menschen 
sei infolge der täglichen Bahn der Sonne rechts die Seite des Lichtes, links 
die Seite der Finsternis, und so habe der Mensch mit Willen die rechte 
bevorzugt). Die einzige Erklärung, die auf alle drei Fragen eine Antwort 
gibt, ist die PYE-SMITH-WEBERScheo460 Kampf theorie, der sich auch STIER 
anschloß und die später von ASTWATZATUROFF519 und anderen verschiedent
lich modifiziert wurde. Sie lautet in moderner Fassung und mit kurzen 
Worten so: Als der Mensch mit dem Gebrauche von Werkzeugen und Waffen 
begann, führte ihn die Linkslage seines Herzens dazu, dieses zu schützen 
und den Gegner ebendort zu verwunden, er trug links den Schild und warf 
rechts den Speer, die rechte Hand wurde die geschicktere, übernahm bei 
allen Handlungen den schwierigeren Part und induzierte so die Links
hirnigkeit. Im Sinne der Einleitung dieses Abschnittes erkennt man: 
verwickelte Anforderungen an die Hände führt zur Einhändigkeit (Frage 1), 
eine innere Asymmetrie (Herz) gab den Ausschlag für rechts (Frage 2), 
Händigkeit induzierte die Hirnigkeit (Frage 3). Die verschiedenen Blut
gefäßtheorien beantworten allein die Frage nach links oder rechts: erst** 
nahm man an, die rechte Subclavia versorge den rechten Arm besser mit 
Blut, weil sie näher dem Herzen entspringt und der Blutdruck in ihr höher 
ist (HYRTL 1860); später meinte man umgekehrt, durch die linke Karotis 
werde das linke Gehirn besser ernährt, weil dieses Gefäß weiter sei (CAHALL 
1883), was durch CUNNINGHAM sehr in Frage gestellt wurde, oder weil die 
plötzliche Knickung des Blutstromes, wie es rechts der Fall sei, wegfalle 
(nE FLEURY 1865, OGLE 1867); doch hat bereits STIER viele Indizien, die 
zugunsten dieser Ansicht zu sprechen schienen (größere Zahl linksseitiger 
Hirnembolien) widerlegt, SCHÄFER455 machte darauf aufmerksam, daß der 
Circulus arteriosus Willisii im Gehirn des Erwachsenen jede etwa vorher 
vorhandene Blutdruckdifferenz ausgleiche und verlegt daher die Karotiden
theorie auf ein embryonales Stadium. Schließlich hat man die Rückbildung 
der rechten Nabelvene, die Drehung des Embryos auf die linke Seite (DA
RESTE 1885) sowie die Rechtslage des Schwerpunktes (BuCHANAN 1862) für 
die Rechtshändigkeit verantwortlich gemacht. Wenn PARSON in der Äugig
keit, KLÄHN in der Händigkeit (erstmaliger Werkzeuggebrauch, als der 
Mensch unter dem Zwange der Natur von der Pflanzen- zur Tierkost über
ging) das Primäre sieht, so wird hierdurch nur Frage 1 beantwortet, wenn 
v. BARDELEBEN361 annimmt, Rechtshändigkeit sei bereits von tierischen 
Vorfahren des Menschen ererbt, so werden alle Fragen nur auf einen früheren 
Zeitpunkt zurückverschoben. 

* Beim Beten. ** Vgl. Abb.120b. 
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f) Das Problem der Minderwertigkeit der Linksseiter. 

Es handelt sich hier darum, zu erklären, wieso Sprachstörungen 
und Schielen, Epilepsie, moralische Minderwertigkeit und körper
liche Degenerationszeichen, vielleicht auch Taubstummheit, 
Farbenblindheit und Geisteskrankheiten bei Linkshändern pro
zentual weitaus häufiger sind als bei Rechtshändern - Tat
sachen, die nicht mehr in Zweifel gezogen werden können 
(§§ 33, 35). 

Ohne Zusammenhang mit dieser ist eine andere Frage, die man häufig 
mit dieser verquickt findpt: ob die "inferiore" Seite, d. h. die linke des 
Rechtsseiters und umgekehrt, eher oder öfter von Krankheiten befallen 
wird. Aus den sehr versehiedenwertigen hierzu beigebrachten Zahlen geht 
nur hervor, daß gewisse Krankheiten die linke, andere die reehte Körper. 
hälfte bevorzugen, vermutlich als Folge von Asymmetrien des Körperinnern 
und ohne allen Bezug auf Händigkeit. Auch Defektbildungen sind nicht 
immer auf der inferioren Seite häufiger562 (unter 5761 einseitigen Leisten
brüehen 3671 rechts; unter 165 Hasenscharten 113 links; unter 407 Linsen
trubungen 184 zuerst rechts). 

Für die Häufung der Defekte bei Linksseitern kommen vier 
wirkliche Ursachen: die Benachteiligung der Linkser im 
praktischen Leben (weil sie zur Benutzung der für den Rechtser 
gearbeiteten Werkzeuge usw. gezwungen sind), die Erziehung 
zum Schreiben mit der rechten Hand, die Existenz pathologischer 
Inversionen (dieser Paragraph, d) und der Umstand, daß auch 
gewöhnliche phänotypische Inversion häufig von Anomalien be
gleitet ist, - und eine schein bare in Frage: daß in minder
wertigen, sozial schlechtgestellten oder moralisch verderbten 
Familien die Erziehung der Kinder vernachlässigt wird, so daß 
hier Linksveranlagung sich ungehemmt entwickeln kann. 

Diese fünf Momente kommen nicht in gleichem Maße für alle 
Defekte in Frage. Beim Stottern hat man vor allem den Zwang 
zum Rechtsschreiben verantwortlich gemacht. Es entsteht ein 
Wettstreit zwischen der durch das Schreiben angeregten linken 
und der beim Linksseiter superioren rechten Hemisphäre, daher 
auch ein 'Vettstreit beider Sprachzentren, der sich entweder 
nie behebt und zu bleibenden Sprachstörungen führt, allmäh
lich behebt, indem doch, wie man vermutet, das linke Sprach
zentrum sich durchsetzt (vgl. b, Spiegelschrift) oder plötzlich ver
schwindet, wo man dann Inversion durch Umstimmung annehmen 
muß. Fur diese WettstreittheoriC' lassen sich viele Beweise 
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erbringen, z. B. daß die Sprachstörungen bei Kindern nach
lassen, wenn man mit der Erziehung zur Rechtshändigkeit aus
setzt; besonders überzeugend aber ist die bereits in derwähnte 
Tatsache, daß auch bei erwachsenen Rechtshändern nach Verlust 
des rechten Armes vorübergehend Sprachstörungen beobachtet 
wurden. - Die Hauptursache für die Sprachstörungen der 
Linkser, die Erziehung des linkshändigen Kindes zur Rechts
händigkeit, betrüft genotypische wie von Geburt an phäno
typische Linkser gleichmäßig. Weiter tragen Zwangsinversionen 
bei Rechtsern (d) in geringem Maße zur Häufung des Stotterns 
innerhalb der Gesamtheit der Linkser bei. 

Für die Korrelation zwischen Schielen und Linkshändigkeit 
wurde S. 352 eine Erklärung gegeben, sie erblickt in der Anhäufung 
von Linksern unter den Schielenden eine sekundäre Folge des 
Schielens. Schielen hat also mit der Minderwertigkeit der Linkser 
nichts zu tun. 

Bei der moralischen Minderwertigkeit wird man in 
Abwägung der beiden Tatsachen, daß zwar der Prozentsatz der 
infolge Erziehung nicht mehr ermittelbaren Linkshänder ein 
beträchtlicher ist, daß andererseits das hauptsächlich umstim
mende Moment das Schreiben mit der Rechten ist, vermuten 
dürfen, daß der fünften Ursache, dem Wegfall häuslicher Er
ziehung, zwar eine nicht unwesentliche, nicht aber die Hauptrolle 
zugeschrieben werden darf. Man wird vielmehr hier ebenso wie 
bei der Epilepsie, den körperlichen Degenerations
zeichen und Geisteskrankheiten in Betracht ziehen müssen, 
daß der Vorgang der phänotypischen Inversion (insbesondere 
beim Menschen die in d genannten Fälle der speziellen phäno
typischen und pathologischen Inversion) Anomalien und Defekte 
im Gefolge haben können, da es sich ja um eine durch anormale 
Faktoren bewirkte Umkehr des genotypisch Regulären handelt. 
Fallen nun genotypische Rechtser und Linkser relativ gleich oft 
der phänotypischen Inversion anheim, so zeigt die einfache, auf 
S.353 angeführte Überlegung, daß unter der Gesamtheit der als 
Linkser erscheinenden relativ viel mehr nurphänotypische Linkser 
sind als unter der Gesamtheit der Rechtser nurphänotypische 

Rechtser, bei den Werten der dortigen Überlegung ;~ : ~~ = 7 mal 

mehr. Bringen nun die Inversionen R - L und L - R gleich oft 
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Anomalien mit sich, was anzunehmen ist, so muß es unter Gesamt
heit der Linkser prozentual 7 mal mehr Anomale geben als unter 
der Gesamtheit der Rechtser. Daran ändert auch die nachträg
liche erziehende Umstimmung zum Rechtshänder nichts, da sie 
geno- und phänotypische Linkser gleichmäßig betrifft. 

Die genotypischen Linkser sind also nicht minder
wertig, potentiell minderwertig aber sind sowohl die phäno
typischen Linkser (= genotypische Rech tser) und die phäno
typischen Rech tser (= genotypische Linkser), und wenn die 
Inversionen R ->- L und L ->- R relativ gleich häufig sind, ergibt 
sich aus der Tatsache, daß die genotypischen Linkser in der 
Minderheit sind, die Erscheinung, daß die Gesamtheit der Linkser 
relativ mehr Anormale enthält als die Gesamtheit der Rechtser. 
Ein zweites Moment, daß die Linkser mit Defekten (vornehmlich 
Stottern) belastet, ist der bewußte Versuch zu phänotypischer 
Inversion infolge Erziehung zur Rechtshändigkeit (Schreiben) in 
Schule und Elternhaus, und auch dieses ist eine Folge, daß für 
ein einheitliches Tun die Majorität den Ausschlag gibt. Die 
Minderwertigkeit der Linkser ist kein diesen primär 
zukommendes Merkmal, sondern eine sekundäre not
wendige Folgeerscheinung des Umstandes, daß die 
genotypischen Linkser gegenüber den genotypischen 
Rechtsern in der Minderzahl sind. 

Von diesen beiden Momenten kann man das zweite, die Er
ziehung zur Rechtshändigkeit, ausschalten. Unterdrückte man 
wenigstens im Kindesalter jede Art von Linkskultur und Zwei
handbewegung, wäre es möglich, die linkshändigen Kinder in 
besonderen Klassen durch linkshändige Lehrer im Schreiben mit 
der Linken zu unterrichten, so müßte sich die Zahl der Minder
wertigen unter ihnen verringern, Defekte würden dann nur noch 
die von Geburt an phänotypischen Linkser aufweisen. Die 
geringen Nachteile, die diesen unbeeinflußten Linksern im späteren 
Leben aus dem Gebrauch für den Rechtser konstruierter Werk. 
zeuge (Schreibmaschine, Musikinstrumente) erwachsen, dürften 
weitaus aufgewogen werden. 

g) Zusammenfassung. 

Händigkeit, Beinigkeit, Äugigkeit, motorische Prä
valenz der Gesichtsmuskeln, einseitige Lokalisation 
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des Sprachzentrums und stärkere Entwicklung des 
bevorzugten Armes sind miteinander gekoppelte Teile 
einer asymmetrischen Gesamtanlage, der Seitigkeit. 
Sie ist der Ausdruck einer funktionellen Asymmetrie beider Hirn
hälften. Die superiore Hälfte enthält nicht nur die motorischen 
Zentren der bevorzugten Seite sowie das Sprachzentrum, sondern 
scheint auch über alle Funktionen der anderen Hemisphäre eine 
Oberkontrolle zu üben und an geistiger Arbeit vorwiegend be
teiligt zu sein und ist morphologisch von der inferioren Hälfte 
geringgradig unterschieden. Als Folge anormaler Einflüsse sind 
phänotypisch Inverse möglich, wobei sowohl jede Teilanlage 
gesondert als alle miteinander invertieren können. Diese In
versionen sind als ein Aktivwerden der bisher latenten bzw. 
inferioren Zentren der Gegenhälfte aufzufassen. - Ursache jeder 
funktionellen Ungleichwertigkeit eines Organpaares sind An
forderungen an dasselbe, die verwickelte Koordinationsengramme 
bedingen und nur einseitig ausgeführt zu werden brauchen, so 
daß es überflüssig und unzweckmäßig wäre, beide Hemisphären 
mit ihnen zu belasten. Ob die Notwendigkeit exakten Visierens 
(Auge), erstmaliger Werkzeuggebrauch (Hand) o~er der Erwerb 
der Sprache den ersten Anlaß. zur funktionellen Asymmetrie der 
Hirnhälften gab, sei dahingestellt. Der Grund, weshalb gerade 
die linke Hirnhälfte die superiore wurde, muß in einer (vorläufig 
nicht näher bestimmbaren) Asymmetrie des Körperinneren ge
sucht werden. Die Minderwertigkeit der Linksseiter ist keine 
grundsätzliche, sondern eine sekundäre, letzten Endes bedingt 
durch den Umstand, daß die genotypischen Linkser in der Mino
rität sind. Nur durch phänotypische Inversion oder durch den 
Versuch einer solchen (Erziehung) wird zu Defekten Anlaß ge
geben. 

§ 37. Rechts-Links-Blindheit und Dressierbarkeit auf rechts und 
links. 

Einer der einfachsten Versuche der modernen Tierpsychologie 
ist der des T-förmigen Labyrinths. Das zu prüfende Tier wird am 
freien Ende des T-Stiels in das Labyrinth gesetzt, es findet am 
Ende des rechten T-Balkens eine Belohnung, erhält nach Betreten 
des linken eine Strafe und gewöhnt sich so bald daran, in allen 
ähnlichen T-Labyrinthen nurmehr den rechten Schenkel zu 
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betreten, auch wenn Strafreiz und Belohnung fehlen. Wesentlich 
an dieser Dressur auf rechts (oder links) ist, daß sie schon bei sehr 
niedrigstehenden Tieren gelingt, z. B. beim Regenwurm590 oder 
bei einer Landschnecke588, ja nicht nur intakte Regenwürmer, 
sondern auch solche ohne Gehirn, ja sogar ohne die in den ersten 
6 Segmenten enthaltenen Teile des Nervensystems sind zu einer 
solchen Dressur fähig 587 • Vorbedingung hierfür ist: 1. ein gewisses 
"Gedächtnis", und 2. eine Art "Seitigkeit", die vermutlich nur 
bilateralen Tieren zukommt. Denn bei einem in Schrauben
linien schwimmenden Infusor dürfte eine solche Dressur auf 
rechts oder links kaum gelingen, obwohl die technischen Vor
bedingungen hierzu vorhanden wären, und zu untersuchen bliebe 
allein, ob bereits die niedersten bilateralen Tiere (Strudelwürmer) 
diese Fähigkeit besitzen. 

Ohne diese Dressierbarkeit vorerst "psychologisch" weiter zu 
analysieren, sei auf ein gewissermaßen negatives Gegenstück zu 
ihr beim Menschen hingewiesen, auf die Rechts-Links-Blind
heit bzw. -Schwachheit (ELzE). Die allermeisten Menschen 
haben ein vollkommen klares und sicheres RL-Empfinden, sie 
sind sich niemals, "mag die Frage noch so unerwartet an sie 
herantreten, auch nur einen Augenblick im Zweifel, wo an ihrem 
Körper oder im Raume rechts und wo links ist". Das andere 
Extrem sind die RL-Blinden, die "überhaupt nicht verstehen, daß 
man einen Unterschied zwischen rechts und links macheR kann"; 
zwischen beiden liegt die abgestufte Schar der RL-Schwachen, 
von denen jeder ein besonderes Merkmal, eine besondere Hilfs
gleichung sich zugelegt hat, auf die er sich dressiert hat und 
vermitteis der er der rechten und linken Seite die richtige Vokabel 
zuordnet. Ist bei plötzlichen Fragen nicht Zeit zu dieser Hilfs
überlegung, so wird die RL-Schwachheit, die für gewöhnlich 
verborgen ist, offenbar. Solche Hilfsgleichungen sind z. B.: 
"rechte Hand = diejenige, die schreibt", "rechte Hand = Hand 
des Traurings", oft aber wird nicht so Naheliegendes verwendet, 
sondern irgendwelche einstmaligen Erlebnisse werden stets 
wieder herangezogen, z. B. "rechts = diejenige Seite, an der 
einmal in einer Kindergesellschaft eine Tante der betreffenden 
Person neben ihr am Tische saß" usf. Stark RL-Schwache ver
wenden für verschiedene Teile ihres Körpers (Arme, Beine usw.) 
verschiedene solche Hilfsmerkmale, trotzdem sind sie nicht im-
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stande, aus einem Paar Schuhe den rechten herauszufinden, 
wenn sie sich nicht auch hierfür ein besonderes zurechtgelegt 
haben. 

RL-blind sind alle jungen Kinder, doch wird im allgemeinen 
bis zum 6. Lebensjahr zwischen rechts und links unterscheiden 
gelernt, von jetzt ab beginnen sich die RL-Schwachen abzu
sondern. Die Gesamtheit der RL-Anormalen schätzt man auf 
16-20% (unter Akademikern584). Von der sonstigen Begabung 
ist RL-Blind- oder -Schwachheit unabhängig (HELMHOLTZ z. B. 
war extrem RL-schwach), ebenso von der Orientierungsfähigkeit 
im Raume und von der Händigkeit. ELzE erblickt in ihr den 
Mangel einer besonderen Gehirnfunktion, des RL-Empfindens, 
das wahrscheinlich - aus klinischen Befunden zu schließen, die 
mit plötzlicher RL-Blindheit verknüpft sind - in der Gegend des 
Gyrus angularis zu lokalisieren ist, möglicherweise nur in dem 
der superioren Hälfte, da beim Rechtshänder ein ausschließlich 
linksseitiger Herd RL-Blindheit hervorrufen kann579 Nach 
ELZE kann RL-Schwachheit erblich sein. 

Versucht man die RL-Blindheit näher zu analysieren, so 
handelt es sich bei ihr offenbar nicht um eine Art lokaler Ge
dächtnisschwäche, vergleichbar dem häufigen Mangel an Zahlen
gedächtnis, dem die betroffenen Personen auf mnemotechnischen 
Wege abhelfen, vielmehr liegt ein tieferer Defekt vor, ein Fehlen 
der Einsicht, daß rechts und links überhaupt etwas Verschiedenes 
ist, so daß sie es unverständlich finden, wieso für "dasselbe" nach 
bestimmten Regeln zwei Namen existieren. Sie schicken sich 
zwar in den bei ihren Mitmenschen üblichen Sprachgebrauch, 
bezeichnen mit rechts diejenige Hand, an der der Trauring sitzt, 
weil sie gelernt haben, daß die übrigen Menschen diese als rechts 
bezeichnen; was ihnen abgeht ist die Fähigkeit, einzusehen, daß 
zwischen links und rechts spiegelbildliche Symmetrie herrscht: 
das ELzEsche "Rechts-Links-Empfinden" ist die Ein
sicht in die Existenz zweier spiegelbildlicher Typen 
desselben räumlichen asymmetrischen Gebildes. 

Zugunsten dieser Erklärung spricht, daß auch den gut auf 
rechts und links dressierbaren Tieren eine solche Einsicht fehlt. 
Läßt man Ratten den Ausweg aus einem Labyrinth erlernen, 
dessen den richtigen Weg bildenden Gänge so angeordnet sind, 
daß die Tiere nacheinander die Wendungen rechts-links-rechts ... 
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beschreiben müssen, so bereitet es den Tieren die gleichen Schwierig
keiten wie beim Erlernen dieses ersten Labyrinths, wenn man sie 
in ein zu ihm spiegelbildliches setzt, wobei sie - als einziger 
Unterscheid - jetzt links statt rechts beginnen müssen 689. 591. 

Ebenso müssen Ratten, die gelernt hatten einen winkelförmigen 
Weg durch Benutzung der dritten Dreieckseite abzukürzen 
(Abb.130), alles von neuem lernen, wenn die Anordnung eine 
spiegelbildliche ist581• Durch lange Übung lernen Ratten aller
dings auch dieses Umlernen58o• Schließlich deutet auch noch der 

Umstand auf einen geringen Grad von RL
Schwachheit bei der Mehrzahl der Menschen 
hin, daß in der Literatur über viele RL
Merkmale trotz der oft minutiösen morpho
logischen Beschreibung jede Angabe über die 
Häufigkeit von rechts oder links bzw. über 
das Fehlen einer dieser Möglichkeiten fehlt, 
daß oft derselbe Autor von konstant gewun
denen schraubigen Gebilden nebeneinander 
Zeichnungen mit Rechts- und Linkswindung 
gibt, oft sogar dann, wenn im Texte die aus
nahmslose Konstanz eines Windungssinns 

Abb.130. Asymmetrische ausdrücklich betont wurde. 
Umwegdressur. (Nach 
BUYTENDIJK u. FISOHJliL). Handelt es sich bei diesem RL-Empfin

den also um eine Erwerbung der höchsten 
Intelligenz, so liegt bei der Dressierbarkeit etwas weitaus Primi
tiveres vor, das man bisher in den Sammelbegriff "assoziatives 
Gedächtnis" eingeordnet hat588• Es liegt hier im Sinne von 
FISCHEL585 eine handlungsregelnde (nicht handlungsbildende) 
Gedächtniswirkung vor, das dressierte Tier folgt an allen Stellen, 
die ihm den Eindruck "gefährlich übermitteln", einer rein durch 
Kinästhetik gebildeten Gewohnheit, die deshalb möglich ist, weil 
sowohl die Bewegungsmuskulatur wie die versorgenden Zentren 
bilateral angeordnet sind; irgendwelches Seitigkeitsempfinden aber 
muß diesen niederen Tieren abgesprochen werden. 

Dressierbarkeit auf rechts und links ist eine auf 
der bilateralen Anordnung von Nerven und Muskeln 
beruhende, durch Kinästhetik gebildete handlungs
regelnde Gedächtnisleistung, RL-Empfinden die (nur 
einem Teil der Menschen zukommende) Einsicht in die 
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Existenz zweier spiegelbildlicher Typen eines räum
lichen asymmetrischen Gebildes, RL-Blindheit das 
Fehlen dieser Einsicht. 

§ 38. Schrauben bewegung. 
Die Schraubenbewegung ist die natürliche Fortbewegungsart 

vieler wasserlebender Mikroorganismen und der Mehrzahl männ
licher Keimzellen. Der Mechanismus dieser Bewegungsweise 
wurde von LUDWIG596 eingehend analysiert. Schraubenbewegung 
kommt - vorausgesetzt, daß die Bewegung in einem dreidimen
sionalen Medium erfolgt - immer dann zustande, wenn 1. der 
Motor mit dem zu bewegenden Körper fix verbunden ist, wenn 
2. der durch den Motor ausgeübte Zug in jedem Moment relativ 
zum Körper der gleiche ist, und wenn 3. dieser Zug asymmetrisch 
am Körper angreift. Bedingung ,,1" ist sowieso stets erfüllt, 
,,2" gleichfalls, solange äußere Reize fehlen, solange also überhaupt 
eine gleichförmige Bahn zustande kommt, und Bedingung ,,3" 
ist das Natürliche, Wahrscheinliche; unglaublicher Zufall wäre es 
zu nennen, wenn die resultierende Gesamtkraft, ohne irgendein 
Drehmoment zu erzeugen, genau im Schwerpunkt des Körpers 
angreifen würde. 

Man kann jede Schraubenbewegung gedanklich in zwei Kompo
nenten zerlegen (§ 4): in das Umschwimmen eines Kreises (Krüm
mungskreis), wobei, wie bei jeder Ruderbewegung, die stärker 
rudernde Seite (bzw. die Seite, der genähert die Kraftresultierende 
ansetzt) außen liegt, und in eine gleichzeitige Rotation des (im 
einfachsten Falle stabförmig gedachten) Körpers um seine Längs
achse*, wobei dieser den Krümmungskreis stets mit sich führt. 
Daraus ergibt sich zwangsläufig eine Schraubenbahn (Abb. 9, 10), 
bei der ebenso wie bei der Kreisbewegung die stärker rudernde 
Seite außen liegt, bei der der Körper der Schraubenachse also 
stets die gleiche Seite zuwendet. 

Es ist hier nicht Aufgabe, den Mechanismus der Schrauben
bewegung näher zu analysieren. Nur soviel sei erwähnt, daß 
Weite und Steilheit der Schraubenbahn zur Arbeitsweise des 
Motors (Geißeln oder Wimperkleid) in eindeutige Beziehung ge
bracht werden konnten und daß keineswegs weite flachwindige 
Schraubenbahnen etwas Unzweckmäßiges sind; vielmehr gibt es 

• = die in der Tangente des Krümmungskreises liegende Achse. 
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für jedes Tier mit bestimmter Verteilung seiner Wimpern oder 
Geißeln eine "zweckmäßigste" Schraubenbahn, mittels der es 
bei gegebenem Kraftaufwande eine gegebene Entfernung am 
schnellsten überbrückt, und für alle annähernd rotationssymme
trischen Infusorien mit etwa transversal gestellter adoraler 
"Wimperspirale" sind diese zweckmäßigsten Bahnen flach und 
weit596• 

Die Schraubenbewegung hat sich aus der völlig ungeordneten 
Bewegung als nächst allgemeinere Bewegungsart herausgebildet, 
sie entstand, als erstmals die Wimpern oder Geißeln n!('ht mehr 
regellos und wechselnd, sondern dauernd relativ zum Körper 
gleichartig schlugen, jetzt entstand erstmals ein Vorderende, 
da vorher eine "Längsrichtung" überhaupt nicht existierte. 
Die Schraubenbewegung ist sowohl die erste wie über
haupt die allgemeinste Art einer zielstrebigen Be
wegung, sie ist daher der ihr in gewissem Sinne verwandten 
Zirkularbewegung weitaus überlegen: bei der Bewegung auf einer 
Unterlage führt eine konstant asymmetrische lokomotorische 
Kraft zu einem dauernden Im-Kreise-Laufen, bei der Bewegung 
im dreidimensionalen Medium zu einer Schraubenbahn und daher 
zu einer zielstrebigen Bewegung in Richtung der Schraubenachse. 
Daraus erhellt zugleich, daß die JENNINGSsche Annahme, die 
Schraubenbewegung sei entstanden, indem zur geradlinigen die 
Rotation hinzutrat, und zwar aus Zweckmäßigkeitsgründen, um 
das Im-Kreise-Schwimmen zu verhindern, irrig ist. 

Gestalt und Richtungssinn der Schraubenbahn werden 
allein besti.mmt durch die Art des Schlages der Geißeln oder 
Wimpern, eine steuernde Wirkung des Körpers kommt höchstens 
bei Rädertieren in Frage, deren ganzer Körper wie ein großes 
Steuer wirkt. Im übrigen hat die Körperform nur mittelbar 
Einfluß auf die Schraubenbahn, indem die Wimpern auf Körpern 
verschiedener Form verschieden verteilt sind und so insbesondere 
dann, wenn sie an verschiedenen Stellen verschieden schlagen, 
die resultierende Kraft eine verschiedene ist. 

Der Richtungssinn der Schraubenbahn ist ein von der Natur 
"leicht" invertierbares Merkmal. Wenn unter zehn unzweifelhaft 
zur Gattung Paramecium gehörigen Arten neun sich links- und 
eine sich rechtsum dreht597 , wenn vom rechtsdrehenden Colpidium 
colpoda eine linksdrehende Kultur gefunden wurde 596 und bei 
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den BULLINGTONschen vorläufigen "Arten" mit inversem Dre
hungssinn wahrscheinlich wenigstens hier und da Ähnliches 
vorlag593, wenn unter den im folgenden Stammbaum aufgeführten 
Heterotrichen 19 Arten sich links und nur eine sich rechts dreht, 
so hat man genügende Beweise für das Vorkommen genotypischer 
Inversionen des Windungssinnes. Da nun in der auf S. 45 be
schriebenen Weise alle schraubigen morphologischen Strukturen 
bei schraubig schwimmenden Gebilden nur gleichzeitig bzw. als 
Folge einer gleichsinnigen Schraubenbewegung entstanden sein 
können, da später zwar leicht der Richtungssinn der Schwimm
bahn, nicht aber die morphologische Struktur ins Gegenteil ver
kehrt werden kann, hat man bei allen Diskrepanzen zwischen 
Richtungssinn der Strukturen und der Bewegung den Hinweis. 
daß der Bewegungssinn hintennach invertiert wurde. 

Der Bewegungssinn ist bei der Mehrzahl aller Arten individuell 
konstant sowie innerhalb der Art monostroph. 

Als Folge stark veränderter Bedingungen kann zwar, wie der Fall des 
Paramecium (S.51) lehrt, der Schraubungssinn aus leicht einzusehenden 
Gründen vorübergehend gewechselt werden, ebenso wird berichtet, daß bei 
plötzlichen Reizen verschiedene Formen ein kleines Segment einer invers 
gewundenen Schraubenlinie beschreiben. Als normal wird ständiger Rich
tungswechsel der Schraubung (einige Umdrehungen rechts, dann einige 
links) neuerdings für einige abgeleitete Dinofiagellaten (Peridinium, Oera
tium) angegeben800, ähnliches schreibt KAHLu in Form einer gelegentlichen 
Bemerkung einer Spathidium·Art zu, doch liegt hier die Möglichkeit einer 
Täuschung durch monokulare Beobachtung sehr nahe. - Auf invers drehende 
Individuen innerhalb einer Art hat man fast noch nicht geachtet; immerhin 
beweist eine nach einigem Suchen von mir gefundene, linksdrehende Anu
r!WJ aeuleata (Rotatoria) sowie der offenbar aus einem einzigen Individuum 
hervorgegangene Stamm von Oolpidium (s.o.) die Existenz solcher In
versionen. 

Wo man bisher Schraubenbewegung beobachtet hat, zeigt 
umstehende Tabelle. 

Hierzu ist im einzelnen zu bemerken: Die Flagellaten drehten 
sich, wofür in erster Linie ihre Strukturen sprechen, ursprünglich 
nach links, und wohl noch heute dürfte dies in der Regel der Fall 
sein. Auch für die ursprünglichen Infusorien ist Linksschraubung 
anzunehmen. Bei den Schlingern kam es infolge getrennter 
Inversion einzelner Gruppen zu einer inkonstanten Verteilung, 
die Strudler gingen sämtlich aus einem invers (rechts) drehenden 
Aste hervor, was ihre rechtsgewundene adorale Zone anzeigt 
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(§ 9), doch kehrten aus den in § 9 wahrscheinlich gemachten 
Gründen die Mehrzahl zur Linksschraubung zurück. Tertiär 
invertierten die Aspidiscina sowie gewisse einzelne Arten noch
mals, die Peritricha gingen vermutlich aus einer total inversen 
Form hervor. Eine solche mehrmalige Hintereinanderfolge von 
Inversionen ist durchaus nichts Ungewöhnliches; so sei z. B. 
erinnert an die rechts
gewundenen Schnecken, 
von denen sich durch 
Inversion die linksge
wundenen Clausilien ab
spalteten; von den sehr 
zahlreichen Arten dieser 
Familie sind 14 durch 
abermalige Inversion zur 
Rechtswindung zurück
gekehrt und innerhalb 
der so sekundär rechts
gewundenen Art livida 
hat man wieder (aller
dings nur phänotypi
sehe) Linksindividuen 
gefunden. - Die wenigen 
Angaben, die über den 
Bewegungssinn der Lar
ven vorliegen, scheinen 
fast für eine Kontinui
tät der Linkswin

I(yI'0tr/t"1I0 1~5 ! 
IIsl'ldJSClnt11 7 

Oltg0lrtcllo6'O 

Verteilung von Links- zur Rechtsschraubung beim 
SchWImmen. (Jede Art ist als 1, die neuen BUL
LlNGTON sehen'" "Arten" bloß als 'I. gewertet. 
PI. = Pleuronemina, Mief". = Microthotacina. Nach 

LunWIG'.) 

dung längs des Hauptstammes des tierischen Stamm
baumes zu sprechen. Über den Schraubungssinn der Spermien
bewegung fehlen Angaben, doch hat man beobachtet592, 605, daß 
die Spermien verschiedener Gruppen (Echinodermen, Insekten, 
Mollusken), wenn sie an die Oberfläche eines Wassertropfens ge
rieten, dort - durch die Oberflächenspannung festgehalten -
Kreisbahnen (linksum beim Blick von außen) beschrieben. Be
merkt sei schließlich, daß in an Schneckenlarven reichem Plankton 
hier und da auch Larven inverser Tiere gefunden wurden, die 
spiegelbildlich gestaltet waren und daher auch inversen Drehungs
sinn besaßen. 

LUdwig, Rechts-LInks·Problem. 24 



370 Paarungsgewohnheiten. 

Daß man gelegentlich behauptet hat 603, die Infusorien der 
nördlichen Halbkugel drehten sich vorwiegend rechts-, die der 
südlichen linksum, und hieraus über den Weg positiver Phototaxis 
die Verteilung von rechts und links erklären wollte, sei der Kuriosi
tät halber erwähnt. 

Aus gänzlich anderen Ursachen, durch instinktiv gewollte Be
wegungen können schraubige Bahnen auch bei höheren Formen 
auftreten: beim Segelflug der Vögel oder bei Hummeln, die 
traubige oder ährige Blütenstände in einer von unten beginnenden 
Schraubenlinie absuchen 602, was der zweckmäßigsten Lösung 
entspricht*. Ob Spechte, wie in der populären Literatur öfter 
behauptet wird, beim Absuchen der Baumstämme sich ähnlich 
verhalten, sei dahingestellt. 

Zusammenfassung: Schrauben bewegung ist die all
gemeinste Art zielstrebiger Bewegung im dreidimen
sionalen Medium. Sie tritt immer ein, wenn bei Fehlen 
jeder regulator ischen Mechanismen (Gleichgewichts
apparate) der konstant arbeitende Motor auf den Körper 
eine Gesamtkraft ausübt, die asymmetrisch an diesem 
angreift. Der Schraubungssinn ist in der Regel indivi
duell konstant, artlich monostroph, seine Verteilung 
im Tierreich inkonstant; Linkswindung überwiegt. 

§ 39. Paarungsgewohnheiten. 

Bei vielen Tieren, auch innerhalb ganzer Tiergruppen, haben 
sich im Laufe der Phylogenie asymmetrische Paarungsgewohn
heiten herausgebildet, die häufig auch zu morphologischen Asym
metrien der äußeren Geschlechtswerkzeuge geführt haben. Die 
mannigfaltigsten und zugleich instruktivsten Beispiele findet man 
bei den Insekten. 

a) Bei Insekten. 

Die ursprünglichen Verhaltnisse sind hier die, daß der Darm 
in beiden Geschlechtern dorsal verläuft; unter ihm ziehen beim cJ 
Samenleiter und Ductus ejaculatorius, beim ~ die sich hinten 
vereinigenden Ovidukte entlang und daher liegen Penis wie weib-

* "Über Schraubungssinn ist nichts bekannt; Konstanz wäre wegen 
anderer monostropher Gewohnheiten der Hummeln (§ 23) nicht aus
geschlossen. 
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liehe Geschlechtsöffnung unterhalb des Afters. Der einfachste 
Paarungsmodus ist nun der, daß das 0- den Rücken des ~ besteigt 
und auch nach Einführen des Penis in dieser Stellung (St. I) ver· 
harrt. Dabei muß das 0- sein Abdominalende stark nach abwärts 
krümmen, so daß die letzten Tergite fast ventral zu liegen kommen 
(Käfer, Fliege Machimus Abb. 131 a). Bei vielen Formen, wo 
eine solch plötzliche Einkrümmung der Genitalsegmente nicht 
möglich ist, läßt das 0- seinen Hinterleib rechts oder links neben 
den des ~ abwärts gleiten und nähert ihn dann, S.förmig gekrümmt, 
bald mehr von oben, bald von unten her den sich entgegen. 

Abb.131a. Machimus atncapillus in Copula. 
a = After. (Nach REICHARDT.) 

Abb. 131 b. Neoitamus cyanurus 
in Copula. (Genitalsegmente punk

tiert.) (Nach MELIN.) 

krümmenden weiblichen Geschlechtssegmenten (St.lb). So ist 
es bei vielen Heuschrecken und Fliegen (Abb. 131 b), und bei den 
Perliden sitzt überhaupt das 0- neben dem~. Über die Bevor
zugung von rechts oder links liegen nur wenig Angaben 
vor: Eintagsfliege Palingenia longicauda606 und Feldheuschrecke 
Pedestris 624 meist rechts, gewisse Asiliden619 und Perliden606 

bald rechts, bald links. 
Viele Formen, die ihre Copula mit Stellung I beginnen, geben 

sie nach Einführung des Penis auf und gehen zur antagonistischen 
Stellung (II) über. Hierbei würde das 0-, wenn es hintenüber fällt, 
auf den Rücken zu liegen kommen, wie dies aus Abb. 131 a ver· 
ständlich und z. B. beim Maikäfer auch der Fall ist. Will aber 
das 0- auf die Beine zu stehen kommen, so muß es sein letztes 
(im ~ verankertes) Abdominalsegment um 180 0 gegen das vor· 
letzte drehen, und solches findet sich in der Tat bei gewissen 

24* 
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Fliegen622 (Asilus)*, es kommt für die Dauer der antagonistischen 
Stellung zu einem temporären Hypopygium inversum**. 
Vorher sitzt das Ö' entweder auf (I) oder halb neben (Ib) dem ~, 
bei Fliegen bald links, bald rechts, bei der Köcherfliege Hydro
psyche606 meist rechts. - Ein Gegenstück hierzu findet sich bei 
gewissen Wanzen (Pyrrhocoris, Lygaeus) 617, wo infolge der be
sonderen Konstruktion des männlichen Apparates bei I bzw. Ib 
eine Rollung des letzten männlichen Genitalsegmentes um 180 0 

stattfindet, die sich beim Übergang zu II wieder ausgleicht . Jedes 
Tier ist zur Annäherung von rechts und links befähigt; wenn sie 
bei Lygaeus unter 24 Fällen 17mal von rechts geschah, mag dies 
vielleicht Zufall sein. Nähert sich das Ö' von rechts, so wird das 

Genitalsegment nach links 
gerollt, und umgekehrt. 

Trat bei den letztge
nannten Dipteren die In
version des Hypopygiums 
nur temporär während der 
antagonistischen Kopula-

a b 
Abb. 132. Torsionsschema für das Hypopygium tionsphase auf, so ist sie 
von P sychoda. a vor. b nach dem Schlüpfen. bei anderen Fliegen zu einer 

Sternite punktiert. 
dauernden geworden. Das 

Hypopygium ist gegenüber dem Körper der Imago um 180 0 

gedreht - die vorangehenden Segmente können diese Drehung 
teilweise mitmachen -, Samenleiter und Darm sind gekreuzt. 
Ein solches dauerndes H. inversum wurde bisher ge
funden bei: Nematocera (Culicidae608/9.618, Psychodidae609.611/2, 
Dixidae609, Tipulidae 609 , Chironomidae 620, M ycetophilidae616 [Dia
docidia]) , Orthorapha (Asilidae 622 [Laphria]; vielleicht: Bomby
liidae, Therevidae, Dolichopodidae). Die Drehung geht entweder 
allmählich als Wachstumsvorgang während der Puppenruhe vor 
sich (Diadocidia) oder erst nach dem Ausschlüpfen durch die 
Kontraktion zweier Muskeln (Abb. 132), die während des weiteren 
Lebens dauernd in diesem Zustande verharren (Psychoda). Not
wendige Folge für alle Formen mit fixem H. inversum ist, daß 
die Copula mit der antagonistischen Stellung begonnen wird 
(Laphria, Psychoda); bei Psychoda stellt sich das Ö' erst neben 

* und Trichopteren? 
** Hypopygium = männliches Genitalsegment der Fliegen. 



Bei Insekten. 373 

das ~, schlägt sein Abdomen seitlich herum und geht hierauf 
in die antagonistische Lage über; die Begattung erfolgt von dem
selben Tier bald von links, bald von rechts her. - Daß innerhalb 
der gleichen Familie nicht alle Arten ein gedrehtes Hypopygium 
aufzuweisen brauchen, wurde verschiedentlich festgestellt (Asi
lidae, Tipulidae, Chironomidae). Die Richtung der Torsion 
wird am eindeutigsten so beschrieben, daß man angibt, welcher 
Windungssinn dem gedrehten Abdomen zukommt. Leider haben 
nur wenige Autoren bisher auf den Drehungssinn geachtet: 
Culicidae609 und Laphria622 rechts, Psychoda611 /12 links, Clunio620 

(Chironomidae) 30-40 links, 4 rechts, Eristalis613 90 0 rechts 
(oder 270 0 links 1), also eine meist monostrophe, gruppeninkon
stante Verteilung. 

Bei einer letzten Abteilung der Dipteren ist die Drehung der 
Abdominalsegmente noch um weitere 180 0 fortgeschritten, aus 
dem H. inversum ist ein H. circumversum geworden. Äußerlich 
ist von einer Torsion kaum etwas zu bemerken, entdeckt wurde 
es daran, daß das Vas deferens eine volle Schraubenwindung um 
den Enddarm beschreibt607 • Es entsteht, wie bei Diadocidia, 
durch einen Wachstumsvorgang bei der Puppenruhe, ist temporär 
nicht weiter tordierbar und hat zur Folge, daß die Copula gänzlich 
in Stellung I vollzogen wird. Es findet sich vermutlich bei sämt
lichen Cyclorhaphen (die sich alle in Stellung I paaren), vielleicht 
auch bei einigen Orthorhaphen. Festgestellt wurde es bisher 
nur bei Calliphora, für die Tachiniden ist seine Existenz sehr 
wahrscheinlich621• Der Drehungssinn ist links bei Calliphora, 
ebenso wahrscheinlich bei Ernestia (Tachinidae). 

Die Herausbildung eines H. circumversum, das funktionell 
dem ungedrehten Abdomen gleichwertig ist, ist nur historisch zu 
verstehen: da der schmale Hinterleib den langbeinigen Nemato
ceren bei Stellung I wenig Halt bot, gingen sie unter ständiger 
Vervollkommnung der genitalen Haftapparate zu Stellung II 
über; die ständige Verkürzung und Verbreiterung des Abdomens 
im Laufe der weiteren Stammesgeschichte ließ aber bald für die 
inzwischen mit vollkommeneren Halteapparaten versehenen Tiere 
eine Rückkehr von der, was die Annäherung betrifft, höchst 
unbequemen Stellung II zu I zweckmäßig erscheinen, wobei, 
vielleicht über den Weg eines temporären H. circumversum, eine 
weitere Drehung um 180 0 zustande kam. Allerdings ist der Fall 
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nicht &usgeschlossen, daß bei gewissen Formen die neue Drehung 
entgegengesetzt zur alten verlief, doch liegen hierüber keine 
Untersuchungen vor. 

Asymmetrien des männlichen Abdomens, die eine asymmetri
sche Paarungsstellung zur Folge haben und offenbar durch sie 
entstanden sind, findet man weiter bei verschiedenen Wanzen 
(Bettwanze monostroph, Corixa mit R- und L-Arten, s. § 23). 

b) Bei anderen Tiergruppeno679 • 

Ähnlich asymmetrische Paarungsgewohnheiten wie bei In
sekten gibt es auch bei anderen Gliedertieren, vor allem bei 
Krebsen (z. B. Apus und Estheria (Euphyllopoda), Halocypriden; 
extrem bei Copepoden, deren Genitalsegmente häufig asymmetrisch 
sind, s. § 21, a). In der Regel herrscht hierbei Monostrophie. 
Asymmetrisch sind auch die KopulasteIlungen vieler Tintenfische; 
auf wahrscheinliche Konstanz bei gewissen von ihnen hat GRIMPE 
hingewiesen (§ 20, b) und die verschiedenen Reduktionen im Ge
nitalsystem sowie die einseitige Hectocotylisation damit in Be
ziehung gebracht. Vermerkt sei weiter die Möglichkeit, daß 
Spinnen vorzugsweise einen Taster gebrauchen oder jede Paarung 
vorzugsweise mit dem einen von beiden beginnen. Von Wirbel
tieren seien erwähnt: verschiedene Haifische, unter den Knochen
fischen vor allem die Paarschwimmer (§ 27: razemisch-amphidrom
monostroph mit körperlichen Asymmetrien bei&, und Sf> im Gefolge), 
Eidechsen und Schlangen (wo von dem doppelten bzw. zweitei
ligen Penis stets nur die eine, und zwar die der Annäherungsseite 
des &' entgegengesetzte Hälfte verwendet wird), viele Vögel (wo 
man vermuten könnte, daß als Folge der Konstanz der Paarungs
stellung die ungebrauchte Penis hälfte rückgebildet wurde, was 
vielleicht weiter Reduktion des rechten Eileiters und schließlich 
des rechten Ovars verursacht,e). 

Viele niedere Tiere, namentlich Zwitter, zeigen die eigentüm
liche Erscheinung, sich bei der Paarung schraubig zu umschlingen. 
Nach Abbildungen zu schließen, kommt derartiges bereits bei der 
Konjugation einiger Protozoen vor (Difflugia elegans; Loxodes, 
Loxophyllum) , weiter bei Trematoden (Polystomum: BRONN, 
Tf..XIV, 6), bei Nematoden, Diplopoden (&' umschlingt, Sf>,) dem 
Neunauge, einigen Fischen (Siphistoma), Schlangen und in ty
pischster Weise bei Nacktschnecken (Arion, Limax): diese Tiere 
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pressen die rechten Seiten ihrer Vorderkörper aneinander und 
umschlingen sich dann linksschraubig. Bei Arion werden die 
Atria aufeinander gepreßt und die Spermatophoren ausgewechselt, 
bei Limax625 (Abb. 133) umschlingen sich zu dem gleichen Zweck 
auch die großen Penes beider Partner in Form einer 
linksgewundenen Doppelschraube. Auch bei den 
H eliciden kann man die Copulastellung als schwache 
Linksschraubung bezeichnen. Die Prävalenz der 
Linksschraubung ist eine Folge der rechts gelegenen 
Geni talöffnung. 

c) Zusammenfassung. 
Viele Insekten gingen von der ursprünglichen 

Paarungsstellung I ("a posteriori") zu Stellung Ib 
(Tiere ne beneinander ) oder II (antagonistisch) über. 
Im letzten Falle kommt es zu temporärer oder 
dauernder (Fliegen) Rollung der männlichen Geni
talsegmente um 180 0 (Hypopygium inversum); 
Rückkehr zu I bei Fliegen führt zu dauernder 
Rollung der Genitalpartie um 360 0 (H. circum
versum). Stellung I b ist individuell razemisch 
oder individuell und artlich monostroph; das H. 
inversum ist bei temporärer Rollung individuell 

Abb. 133. Limax 
maximus in Copula 
(halbschematisch). 
(Nach WERLICH 

aus BRONN.) 

razemisch, bei dauernder individuell und artlich monostroph 
(Inversionen bekannt) und gruppeninkonstant. Das H. circum
versum ist monostroph. 

Bei verschiedenen anderen Tiergruppen treten in Korrelation 
mit monostrophen Asymmetrien der äußeren Geschlechtsorgane 
asymmetrische Paarungsstellungen auf. Sie sind entweder eine 
Folge dieser aus anderen Gründen entstandenen Asymmetrien 
(Schnecken) oder (bilaterale Tiere) aus "technischen" Gründen 
das Primäre und haben die morphologischen Asymmetrien erst 
sekundär hervorg~rufen : Nematoden (Spicula-Asymmetrie), Cepha
lopopoden, Copepoden, Insekten, Paarschwimmer, Vögel (1). 

§ 40. Schraubige Spermatozoen. Spiralfurchung. Asymmetrien 
mikroskopischer Strukturen. 

a) Spermatozoen. 
In vielen Gruppen des Tierreiches finden sich an den Sperma

tozoen schraubige Strukturen: es kann der ganze Körper oder 
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nur der Kopf des Samenfadens schraubig gestaltet sein oder die 
Schraubung nur innere Strukturen betreffen, während die äußere 
Form etwa zylindrisch ist. Man wird die erste Ursache dieser 
Strukturen in der Schraubenbewegung der Spermien erblicken und 
vermuten müssen, daß aus gewissen Gründen diese Strukturen 
bald gesteigert (erleichtertes Eindringen ins Ei), bald geschwächt 
wurden. 

Daß der Schraubungssinn für alle Spermien einer Art der 
gleiche ist, ist anzunehmen, auch wird es von gründlichen Unter
suchern bestätigt627 • Für die weitere Vermutung, daß auch 
innerhalb größerer Gruppen, z. B. der Schnecken oder Vögel, 
der Schraubungssinn konstant ist, findet man nur in den Ab
bildungen der Autoren 626 Anhaltspunkte, doch ist die Regel, 
daß im Texte über den Windungssinn nichts gesagt wird, daß 
trotz Prävalenz eines Windungssinnes in den Abbildungen, sich 
häufig genug links- und rechtsgewundene Zeichnungen von 
Spermien der gleichen Art nebeneinander finden, und so gewinnt 
man den Eindruck, daß oft mehr die Neigung, eine links- oder 
eine rechtsgewundene Schraubenlinie zu zeichnen, als die Beob
achtung des tatsächlichen Windungssinnes für die bildliche Dar
stellung maßgebend gewesen ist. Für die Spermien der Weinberg
schnecke z. B. gibt LEE mehrmals ausdrücklich Rechtswindung 
an, womit alle seine Figuren übereinstimmen; bei RETZIUS über
wiegt innerhalb der Abbildungen von Pulmonatenspermien die 
Rechtswindung weitaus, auch die Samenfäden von Limax werden 
von ihm rechtsgewunden wiedergegeben, demgegenüber sind die 
Spermienbilder der Weinbergschnecke bei KOLTZOFF und von 
Limax bei KÜNKEL252 linksgewunden, die von Paludina vivipara 
sind bald links-, bald rechtsgewunden, und so ließen sich diese 
Beispiele ins Ungezählte vermehren. Es werden im folgenden 
die Gruppen, bei denen sich schraubige Spermien * finden, auf
gezählt; überwiegt in den vorhandenen Abbildungen ein Windungs
sinn weitaus, so ist er in Klammern angegeben: 

Einige Turbellarien, einige Anneliden; Schnecken (Pulmonata 
rechts), Muscheln, einige Cephalopoden; Gastrotrichen, Kino
rhynchen, Tardigraden; einige Insekten, verschiedene Krebse 
(Ostracodalinks); Fische, viele Amphibien, Vögel (links 1) und 
Säugetiere; Mensch; Spermiozeugmen628 (Janthina links). 

* Ein~chließlich Spermien, die nur schraubige Innenstrukturen besitzen. 
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Die offenbare Konstanz des Windungssinnes bei Spermien 
ganzer Gruppen ließe leicht entscheiden, ob bei totaler geno
typischer Inversion (z. B. inverse Schneckenarten) auch die 
Spermien invers sind, in welcher Häufigkeit inverse Spermien 
bei den regulären Arten vorkommen und welchen Einfluß das 
Sperma auf die Vererbung des Windungssinnes besitzt. Unter
suchungen dieser Art liegen nicht vor. 

b) Spiralfurchung629• 

Beim spiralen Furchungstypus liegt die Teilungsspindel nicht 
parallel einer der Hauptrichtungen des Eies, sondern in gesetz
mäßiger Weise schief zu ihr. Er zeigt sich am instruktivsten auf 
dem 8-Zellenstadium, wo das Mikromeren
quartett nicht genau über dem der Makro
meren liegt, sondern nach rechts oder links 
gedreht erscheint (Abb.134). Man bezeichnet 
die dritte Furchungsteilung, die zu diesem 
8-Zellenstadium führt, als dexio- oder lae
trop, je nachdem ob beim Blick auf den 
animalen Pol die Drehung des Mikromeren-
quartetts im oder gegen den Uhrzeigersinn 

Abb. 134. Spiralfurchung. 

erfolgt. Da die Erfahrung lehrt, daß die einzelnen Teilungs
schritte abwechselnd dexio- und laeotrop sind, ist im Falle der 
Dexio- bzw. Laeotropie auch die 3., 5., 7. usw., aber auch die 
1. Teilung dexio- bzw. laeotrop, man bezeichnet daher die ganze 
Furchung als dexio- bzw. laeotrop. 

Spiralfurchung hat man bisher gefunden bei Turbellarien, 
Anneliden, Mollusken außer Cephalopoden, Nemertinen, Sipuncu
loiden und Rotatorien. überall, linksgewundene Schnecken aus
genommen, verläuft die Furchung dexiotrop. 

c) Asymmetrien mikroskopischer Strukturen. 

Schraubige Strukturen treten schließlich - in der Vielzahl 
an einem Individuum - in einzelnen Bestandteilen der Zellen 
und Gewebe auf. Wie der ausführlich besprochene Fall der Nessel
zellen (§ 11, b) zeigt, können diese Asymmetrien individuell und 
auch innerhalb der Art konstant sein, umgekehrt ist aber denkbar, 
daß Rechts- und Linkswindung am selben Objekt gleich oft vor-
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kommen. Solche Strukturen, wie sie in der Anordnung der 
Fibrillen in Sehnen, in der "Spiralstruktur" der Chromosomen, 
als schraubige Gebilde in den Endgliedern der Stäbchen und 
Zapfen630, in der Schraubung einzelner Fibrillen usw. beschrieben 
sind, kann man wohl teilweise als Folge der Fixierung betrachten, 
da sie häufig erst im fixierten und gefärbten Zustande bemerkbar 
sind. Mag dies auch zutreffen, so muß doch im lebenden Gewebe 
ein gewisser Spannungszustand vorhanden sein, der die nach
trägliche Aufrollung in Schraubenform bedingt. - Über den 
Schraubungssinn fehlen alle Angaben. Bisweilen wechselt er 
plötzlich innerhalb desselben Gebildes, wie beim Schraubenband 
in den Endgliedern der Sehelemente63o, und da hat man wohl 
vor allem an eine nachträgliche Entstehung dieser Strukturen 
durch die Fixierung zu denken. 

§ 41. Situs inversus bei Wirbeltieren (Tatsachen). 
Mit Situs inversus viscerum bezeichneten die alten Anatomen 

die Erscheinung, daß nach Öffnung einer Leiche das Lagerungs
bild der Eingeweide ein gegenüber dem normalen inverses war. 
Indessen handelt es sich hier fast niemals um eine bloße Ver
lagerung derart, daß man durch Verschiebung der Eingeweide 
den regulären Situs wiederherstellen könnte, vielmehr um einen 
inversen Bau der gesamten Eingeweide, die sich ihrer Gestalt 
nach zu den normalen verhalten wie Bild zu Spiegelbild. Man 
hat aber den in diesem Sinne nicht ganz zutreffenden Namen 
"Situs" beibehalten und bezeichnet als na tür lichen Situs 
inversus denjenigen, der ab und zu als Anomalie in der Natur 
auftritt, im Gegensatz zum künstlichen, der auf experimen
tellem Wege erzeugt werden kann. 

Die Spiegelbildlichkeit erstreckt sich entweder auf die ge
samten Eingeweide: Darmtraktus samt Magen und Anhangs
organen, Herz und Blutgefäße, man redet dann vom totalen 
Situs inversus, oder es ist nur ein Teil dieser Organe spiegel
bildlich gebaut, z. B. nur das Darmsystem allein oder nur ein 
einzelner Teil des Darmsystems, dann spricht man von par
tiellem Situs inversus*. 

* Es ist zweckmaßig, nur dann von totalem Situs invNsus zu rpden, 
wenn Darmsystem und Herz invertiert sind. 
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a) Natürlicher Situs inversus bei Wirbeltieren. 
Natürlicher Situs inversus totalis kommt als ziemlich seltene 

Abnormität wohl bei allen Wirbeltieren vor, beobachtet ist er 
nur bei solchen, die sehr häufig auf ihre Anatomie untersucht 
werden: beim Menschen, bei Haus- und Laboratoriumssäugern 
und schließlich bei Molchen und Kaulquappen 107. Über die 
Häufigkeit des totalen inversen Situs liegen nur beim Menschen 
und bei Molchen Angaben vor: 

Triton taeniatU8 1 unter 58 (228 Tiere)88B 
" alpestris . . . .. 1 48 (610 " )882 
" cristatU8 . . . . . 1 150 (151 " )881 

und für den Menschen berechnete GÜNTHER10 nach einem Material 
von fast 150000 Protokollen die Häufigkeit des totalen Situs 
inversus einschließlich Inversion des Darmtraktus ailein mit 
ziemlicher Genauigkeit auf 0,014%, wobei die Häufigkeit mög
licherweise örtlich verschieden sein kann. Partieller Situs inversus 
(ausgenommen die alleinige Inversion des Darmsystems) scheint 
wesentlich seltener zu sein. - Bei den Keimen allantoider Wirbel
tiere, die dem Dotter normalerweise ihre linke Seite zukehren, 
zeigt Rechtslage in der Regel Situs inversus an (beim künstlich 
erbrüteten Hühnchenkeim in 1-2% beobachtet0325a). 

Wichtig wäre es zu wissen, ob wirkliche totale Inver
sionen in dem Sinne, wie sie bei Schnecken z. B. auftreten, auch 
bei Wirbeltieren vorkommen, d. h. ob es z. B. zwei menschliche 
Körper gibt, die einander absolut wie Bild und Spiegelbild ent
sprechen. Es ist kaum möglich, diese Frage zu entscheiden, denn 
man kann kaum feststellen, ob bei einem Menschen mit Situs 
inversus auch bei dem (nach Abzug aller Asymmetrien verbleiben
den) bilateralen Restkörper beide Hälften vertauscht sind oder 
nicht. Wenn ein Mensch mit Inversion des gesamten inneren 
Situs auch Tiefstand des rechten Hodens zeigt, einen invers 
gedrehten Haarwirbel besitzt und als einziges Mitglied seiner 
Verwandtschaft Linkshänder ist, liegt zwar ein derartiger Ver
dacht nahe, beweisbar aber ist die Totalität der Inversion hier 
ebensowenig wie im Falle der Trematoden (§ 12). Soviel aber 
steht für den Menschen fest, daß keineswegs alle, vielmehr höch
stens ein geringer Bruchteil der Personen mit Situs inversus 
total-invers sein kann, denn Linkshändigkeit ist bei den inversen 
Personen keineswegs in der Majorität - es wurden 8 Linkshänder 
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unter 31 inversen ~ gezählt010. Der rechte Hoden stand in 28 von 
36 Fällen tiefero1o, während normalerweise das Gegenteil der 
Fall ist; über die Richtung des Haarwirbels konnten keine An
gaben gefunden werden. 

Über den partiellen Situs inversus hat PERNKOPF838 eine 
ausführliche Studie veröffentlicht, die zugleich eine kritische 

a b 

e d 

Abb. 135/136. Dickdarm-Dlinndarmschlinge. a Re
gulärer Situs. b Inverser Situs. c Retroposltlon 
des Colon (sehr selten). d Vereinigung von b mit c 

(noch nicht beobachtet). (Nach LEWIS.) 

Sichtung der früheren 
Literatur enthält. Er be
stätigt zunächst die bis
herigen Befunde, daß von 
den einzelnen Komplexen : 

Magen -Duodenum, 
Dünndarm - Dickdarm, 

Herz, Leber usw., einer 
oder einige invers, die 
übrigen regulär sein kön
nen, daß also jeder Teil 
zu selbständiger Inversion 
befähigt ist, wenn auch 
z. B. die isolierte Dextro
kardie nur außerordent
lich selten vorkommt. 
Weiter stellte PERNKOPF 

fest, daß in allen Fällen 
von sog. partiellem Situs 
inversus auch tatsächlich 
eine wirkliche Inversion, 
d. h. ein Heranwachsen 

des betreffenden Teiles zu spiegelbildlicher Gestalt vorliegt und 
nicht etwa bloß eine Verlagerung oder eine Deformation, daß 
aber fast immer zu dieser ursprünglichen Wachstumsinversion 
Deformationen, Verlagerungen und Hemmungsbildungen hinzu
kommen, von denen zumindest die ersten beiden ohne weiteres 
verständlich sind, wenn man bedenkt, daß der inverse Teil sich 
wie ein verkehrter Stein dem sonst regulären Mosaik ein
ordnen muß. 

Bei Doppelbildungen (verwachsenen Zwillingen) besitzt beim 
Menschen wie bei anderen Wirbeltieren (Fische861) der linke 
Partner stets regulären, der rechte in der Regel inversen Situs 
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(vgl. b). Über die analogen Befunde bei Echinodermen und bei 
Haardoppelwirbeln vgl. § 46g. 

Eine Erblichkeit des Situs inversus ist in Anbetracht seiner 
Seltenheit - vor allem beim Menschen - kaum anzunehmen, 
vielmehr wird man vermuten, daß ihm wohl in allen Fällen der 
Charakter einer phänotypischen Inversion zukommt (vgl. § 46). 
Immerhin ist es beachtlich, daß einige Familien bekanntgeworden 
sind, in denen er gehäuft auftrapo*: 

O'.~ : ........ ,; ":0'0'0' 

O'R . ~ R : ~ R, O'R, "L, O'R, , L, 0' 

O'LR· ~L: "R, "R 
O'.~ :0'0', .... 
O'.~ :,~,~ 

Daß mit Umkehrung des Eingeweidesitus auch verschiedene 
Erscheinungen ins Gegenteil verkehrt sind, die kausal auf ihn 
zurückgehen, wie Elektrokardiogramm, Potentialdifferenz zwischen 
Mund und rechtem bzw. linkem Arm usw., ist begreiflicho1o. 
Merkwürdig aber ist, daß der an sich ganz harmlose total inverse 
Situs der Eingeweide sehr häufig mit anderen, unbedeutenden 
oder hochgradigen Anomalien verbunden ist; so wurden gefunden 
Spina bifida, rektale Atresie, Megakolon, Zahnanomalien. Daß 
beim partiellen Situs inversus Mißbildungen noch häufiger sind, 
wird man begreiflich finden (37% unter 49 Fällen; u. a. doppelte 
Hasenscharten, Hexadactylie, Darmatresien, 15mal Defekt
bildungen des Herzens10 ; vgl. § 49). 

b) Künstlicher Situs inversus bei Wirbeltieren. 

Wie bei Wirbellosen - erinnert sei an Asca.ris und die Echino
dermenlarven - hat man auch bei Wirbeltieren versucht, Situs 
inversus experimentell hervorzurufen. Die ältesten Versuche 
dieser Art stammen von WARYNSKI und FOL642, die - allerdings 
in Anlehnung an noch frühere Vorversuche DARESTES - Hühn
chenembryonen dadurch invertierten, daß sie die linken Seiten 
der Keime erhöhter Temperatur aussetzten. Im Jahre 1906 
berichtete SPEMANN 638 über Versuche an Triton-Keimen, die 
später durch PRESSLER637 und MEYER633 weiter ausgearbeitet 
und auch für andere Arten (Frosch, Kröten) bestätigt wurden. 

* c! 5? regulär, .. , invers; RL Rechts- bzw. Linkshänder. 
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Schneidet man aus dem Keim im Stadium der Medullarplatte 
ein viereckiges, zur Sagittalebene symmetrisches Stückchen 
Rückendecke heraus, das Ekto- und Mesoderm und endodermales 
Darmdach umfaßt*, und pflanzt es umgekehrt (vorn und hinten 
vertauscht) wieder ein, so entsteht inverser Situs der Eingeweide 
einschließlich des Herzens, wiewohl dessen Anlage durch die 
Operation überhaupt nicht berührt wurde. Die Inversion des 
Herzens ist also erst sekundär durch die Inversion der anderen 
Eingeweide bedingt. Eine weitere Methode beschrieben SPEMANN 
und FALKENBERG640 im Jahre 1919: Schnürt man Triton-Keime 
zu Beginn der Gastrulation oder in noch früheren Stadien längs 
der Mediane durch, so kann sich jede Hälfte zu einem vollkommenen 
Embryo entwickeln; viele dieser künstlichen Zwillinge wurden 
bis zur Metamorphose am Leben erhalten. Man kann im allge
meinen linken und rechten Zwilling leicht voneinander unter
scheiden, weil die Organe der Durchschnürungsseite meist in 
geringem Maße verkümmert sind. Es zeigte sich nun der sehr 
merkwürdige Befund, daß die linken Zwillinge stets regulären Situs 
der Eingeweide aufwiesen, während bei den rechten in der Hälfte 
der Fälle Inversion eingetreten war. Die genauen Zahlen sind: 

25 linke Z.: 24 regulär, 1 ~ (Herz invers) 
30 rechte Z.: 15 regulär, 12 sicher + 2 sehr wahrscheinlich 

invers, 1 ~. 

Damit stimmt überein, daß bei menschlichen und tierischen** 
Zwillingen - wobei man sich auf die partiellen Doppelbildungen 
beschränken muß, da später rechter und linker Partner nicht 
mehr unterscheidbar sind - die viszerale Inversion, wenn sie 
überhaupt eintritt, sich auf den rechten Partner beschränkt. 
Darum ist auch die bisweilen vertretene Ansicht nicht sehr 
absurd, daß alle Personen mit viszeraler Inversion Zwillinge 
seien, deren Partner frühzeitig zugrunde gingen. Eine letzte 
wichtige Erkenntnis brachte schließlich WILHELMI644, der es da
durch gelang, bei Triton Situs inversus hervorzurufen, daß sie aus 
der linken Seite der Gastrula ein Stückehen Dorsalwand entfernte. 

c) Vorläufige Erklärung. 

Wir hatten bisher die Gewohnheit gepflogen, jede Asymmetrie 
sogleich zu diskutieren und ihre Entstehung zu deuten bzw. so 

* Ektoderm allein erzeugt keine Inversion639• ** Vgl. a. 



Allgemeiner Teil. RL-Merkmale im Anorganischen. 383 

weit zu erklären, daß wir sie auf das Wechselspiel zweier Struk. 
turen, einer R- und einer L-Struktur zurückführten, deren end
gültige Deutung erst weiter unten (§ 46) erfolgen wird. Tun wir 
dies auch mit dem Situs inversus, so entspricht die Möglichkeit, 
ihn künstlich zu erzeugen, sowie sein seltenes Auftreten in der 
Natur dafür, daß es sich wenigstens in der überwiegenden Mehr
zahl der Fälle um phänotypische Inversionen handelt. 
In der "Anlage" der Eingeweide wären beide Strukturen, regu
läre und inverse, vorhanden, von denen die reguläre manifest 
ist und die inverse hemmt, d_ h. zur Latenz verurteilt - wobei 
das Manifestsein gerade der einen (regulären) Struktur erblich 
festgelegt ist. Treten jetzt während der frühesten Entwicklung 
schädigende Einflüsse auf, die die reguläre Struktur schwächen 
(bzw. vorübergehend schwächen), so gewinnt inzwischen die nun 
nicht mehr gehemmte inverse Struktur die Oberhand und es 
entsteht Situs inversus. Es ist weiter verständlich - und dafür 
werden später noch Beweise erbracht werden -, daß diese schädi. 
genden Einflüsse nur einen Teil der Eingeweideanlagen treffen 
können, etwa dann, wenn ein gewisser Teil schon soweit ent
wickelt ist, daß eine Umkehr zur inversen Form nicht mehr 
möglich ist; so sind verschiedene Fälle von partiellem Situs 
inversus zu erklären, wie auch MANGOLDS Befunde, der eine 
mehr oder weniger kontinuierliche Übergangsreihe von voll
ständig regulär zu total invers erhielt. Auch die Pathologie der 
viszeralen Inversion, jene Erscheinung, daß mit der Asymmetrie
umkehr häufig Defektbildungen verknüpft sind, spricht sehr für 
phänotypische Inversion (vgl. § 49). 

Im übrigen aber ist das Problem des Situs inversus mit einem 
anderen, dem der Zwillingsbildung, eng verknüpft, und darum 
ist es, um Wiederholungen zu vermeiden, in diesem einen Fall 
notwendig, die weitere Diskussion dieses Problems bis in den 
allgemeinen Teil (§ 46, g) zu verschieben. 

ill. Allgemeiner Teil. 
§ 42. RL-Merkmale im Anorganischen. 

RL-Merkmale sind nicht auf das Tier- und Pflanzenreich 
beschränkt, sondern treten schon in der anorganischen Natur auf. 
Drehung der Polarisationsebene nach links oder rechts, und 
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enantiomorphe (spiegelbildliche) Kristalle sind die bekanntesten 
unter ihnen. Man hat in diesen Asymmetrien der anorganischen 
Materie nicht sozusagen eine Vorstufe der Asymmetrien in der 
belebten Natur vor sich, sondern hier wie dort liegt eine Folge 
der elementaren Tatsache vor, daß von jedem asymmetrischen 
dreidimensionalen Gebilde im dreidimensionalen Raum zwei 
spiegelbildlich kongruente Formen existieren. Trotzdem haben 
diese anorganischen Asymmetrien auch für das biologische 
RL.Problem Interesse. 

Es gibt chemische Substanzen, die nicht nur in kristallisierter 
Form, sondern auch in gelöstem oder geschmolzenem Zustande 
die Polarisationsebene drehen. Diese Substanzen kristallisieren 
nach der bisher stets bestätigten Regel von PASTEUR nur in 
enantiomorphen Kristallen aus (sie müssen also den 11 von 
32 Kristallklassen, in denen es enantiomorphe Kristalle gibt, 
angehören), und man macht bei ihnen eine Asymmetrie des Mole· 
küls für die Drehung der Polarisationsebene und für die Kristall· 
form verantwortlich: ein linksdrehender, linksasymmetrischer 
Kristall besteht nur aus Linksmolekülen, aus einer linksdrehenden 
Lösung kristallisieren nur Linkskristalle aus, und umgekehrt·. 
Daneben gibt es, weniger zahlreich, Substanzen, z. B. NaCIOs, 
Quarz, Bittersalz, die nach In.Lösung.Gehen oder durch Über. 
gang in den geschmolzenen Zustand ihr Drehungsvermögen ver· 
lieren; läßt man die Lösung wieder auskristallisieren bzw. die 
Schmelze erstarren, so entstehen zur Hälfte Links·, zur Hälfte 
Rechtskristalle, auch dann, wenn nur Links· bzw. nur Rechts· 
kristalle gelöst bzw. geschmolzen wurden. In diesen Fällen muß 
man entweder annehmen, daß die Molekülform sich beim "Über. 
gang zum kristallisierten Zustand ändert oder, was wahrschein· 
licher ist, daß die Drehung durch eine asymmetrische Anordnung 
symmetrisch gebauter Moleküle im Kristall zustande kommt. 
Versucht man mit den Methoden der synthetischen Chemie aus 
und bei ausschließlicher Verwendung von optisch inaktiven 
Substanzen optisch aktive herzustellen, so erhält man stets zu 
gleichen Teilen Links· und Rechtskristalle bzw. Links· und 
Rechtsmoleküle, was verständlich ist, da weder Links· noch 
Rechtsform irgendwie bevorzugt ist. Dagegen gelingt dies, wenn 
man eine aktive Substanz (und zwar nur die Links· oder nur die 

• Definition von L und R zweckmäßig gewählt. 
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Rechtsform) verwendet, und ebenso ist es auf dem gleichen Wege 
möglich, aus einem Gemisch von Links· und Rechtsmolekülen 
die der einen Sorte auszuscheiden. Daß man, von der Rechts· 
form einer Substanz ausgehend, auf dem Umweg über andere 
Verbindungen die Linksform des Ausgangsstoffes herstellen kann 
(WALDENsche Umkehrung), ist einSpezialfall der eben genannten 
allgemeinen Tatsache. 

Bei den in der Natur vorkommenden enantiomorph kristalli· 
sierenden Mineralien handelt es sich fast stets um Substanzen mit 
symmetrischen Molekülen, man findet in der Regel, doch nicht 
immer, R~chts. und Linkskristalle nebeneinander. Bei der 
riesigen Schar optisch aktiver Kohlenstoffverbindungen aber 
tritt in der Natur stets nur die eine der beiden möglichen Sub· 
stanzen, entweder die Rechts· oder die Linksform, auf. Wendet 
man die phylogenetische Betrachtungsweise auch auf das Ent
stehen dieser Verbindungen an, so reduziert sich das in diesen 
Tatsachen versteckte Problem auf die einfache Frage: wieso 
entstand erstmals von einer optisch aktiven Substanz nur die 
eine, bzw. warum gerade diese und nicht die andere Form. Exi
stiert aber einmal von einer beliebigen Substanz nur die eine der 
beiden Formen, so wird von jeder Substanz, die sich aus ihr ab
leitet, stets wieder nur die Links- oder Rechtsform auftreten, 
höchstens - falls man den Mechanismus der WALDENschen Um
kehrung auch in der Natur verwirklicht annimmt, hier die Links· 
und dort die Rechtsform, nie aber beide zugleich nebeneinander. 

Unter den Grundsubstanzen, aus denen die lebenden Organis
men bestehen, Zucker, Aminosäuren usw., sind regellos links
und rechtsdrehende sowie nach homologem Molekülbau regellos 
Links- und Rechtsformen vorhanden, und wenn anscheinend alle 
Eiweißkörper* links drehen, wiewohl sie sich aus verschieden 
drehenden Aminosäuren zusammensetzen, so ist dies entweder 
Zufall oder es liegt eine gleichsinnige Art schraubiger Lagerung 
der außerordentlich langen Molekülketten vor und die hierdurch 
bewirkte Drehung überwiegt den Einfluß der Eigendrehung der 
Komponenten. 

Kehren wir nach diesen Überlegungen zu den inversen biolo
gischen Objekten zurück, so wäre die Ansicht denkbar, daß ein 

* = Proteine. Die komplizierten Proteide sind z. T. rechtsdrehend 
(z. B. Hämoglobin). 

Ludwlg. Rechts·Llnks·Problem. 25 
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total inverser Organismus, z. B. eine linksgewundene Schnecke 
oder zumindest das Ei, aus dem sie entsteht, aus lauter inversen 
Molekülen besteht, daß die spiegelbildliche Symmetrie zwischen 
regulär und invers also eine ebenso absolute wäre wie zwischen 
einem Links- und Rechtskristall. Indes ist diese Ansicht auch 
dann unmöglich, wenn man sich nur auf die genotypischen In
versionen beschränkt. Wir wissen, daß nur das natürliche I-Adre
nalin auf den tierischen Körper Wirkungen ausübt, nicht aber die 
künstlich hergestellte d-Form, und ebenso sind alle übrigen 
Hilfssubstanzen des lebenden Organismus, z. B. seine Fermente, 
stets nur in einer der beiden möglichen Formen vertreten. 
Setzt man gewissen Bakterien ein razemisches Gemisch von 
Molekülen einer Substanz vor, so sind sie nur imstande, die 
eine Sorte zu assimilieren. Wären die inversen Schnecken also 
absolut invers, wären alle ihre Moleküle spiegelbildlich zum 
Regulären, so wären ihre spiegelbildlichen Fermente ungeeignet, 
die reguläre Nahrung anzugreüen, das Tier wäre unfähig zu 
existieren. 

Die totale Inversion eines biologischen Objektes 
ist also von der regulären Form nur durch die An
ordnung der in beiden Fällen gleichsinnig gebauten 
Grundstoffe unterschieden. Die Asymmetrie der Grund
stoffe hat auf das Auftreten von Rechts- oder Linksasymmetrien 
in der Form der Organismen keinen Bezug. Die Möglichkeit aber 
besteht, daß im Falle des Entstehens einer regulären bzw. in
versen Form spiegelbildlich wirkende Kräfte ("Agentia") am 
Werke sind, daß diese Agentia substantiellen Charakter haben 
("formbildende Fermente" 1) und daß von diesen vielleicht zwei 
enantiomorphe Sorten existieren (vgl. § 46). 

§ 43. Die Typen der RL-Merkmale (Übersicht). 
Um über die große Zahl tierischer Asymmetrien einen leichten 

überblick zu erhalten, faßt man analoge Asymmetrien zu
sammen. Analog sind z. B. alle Reduktionen einer Gonade bei 
bilateralem Genitalsystem, analog ist die schneckenartige Gestalt 
bei Foraminiferen, Schnecken, Cephalopoden, Spirorbis, In
sektengehäusen. Verschiedene solcher analoger Asymmetrien 
lassen sich wieder zu einer höheren Einheit, dem Typus, ver
einigen. Reduktion eines Partners eines bilateralen Merkmals 
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stellt z. B. einen Typus dar. Auf solche Weise erhält man die 
folgende Einteilung, die keine exakt disjunktive ist und sein kann, 
die nur Zweckmäßigkeit und übersichtlichkeit anstrebt, deren 
einzelne Untergruppen sich daher hier und da überschneiden. 

Wir unterscheiden * : 
I. Dissymmetrien, d. h. sekundäre Asymmetrien an primär bi

lateralsymmetrischen Körpern infolge Ungleichwerdens primär spiegel
bildlich gleicher Teile (ungleichmäßiges Merkmalpaar) oder infolge seitlicher 
Verlagerung primär medianer Teile. 

A. Ungleiekwerligea Merkmalpaar: 
IX) Reduktion eines Partners. :\Genitalsystem. Reduktion einer 

Gonade samtAusführgang: bei Turbellarien (+, x, Dalyella amphidrom), 
Nematoden (li red., +, x), Myzoatomum-c1, Phaacolion (Sipunc.), gewissen 
Gastrotrichen (Hoden li red.; Ovar einseitig red., raz. gelegen, Ovidukt 
re red.), Rhabdopleuriden (Enteropn., li red.), Branchiura-~ (raz.), Actaletea-~ 
(Apteryg., re red.), Sexuales-~ der Aphiden, Aaymmetron (li red.), Myxine 
(li red.), viele Selachier, Vogel-~ (re red.), Sporenkuckuck-c1 (li red.); Dotter
stock von Atheamia (Trem., +). Größenunterschiede der Gonaden: Am
phi0:cu8 (re > li), einige Reptilia, Vogel-c1 (embryonal re > li, zur Brunst
zeit li > re, X), Säugetiere. Gonade einer Seite funktionslos : Monotremata
~ (links). Reduktion eines Ausführganges (Gonaden meist verschmolzen): 
Gewisse Gastrotrichen-~ (re red.), Tardigrada-~ (raz.), Raillietiella (Pentast., 
re red., +), viele Copepoda-c1 (re red., +, x), viele Dermaptera-c1, viele 
dibranchiate Cephalopoden (re red.). Ausführgang einer Seite funktionslos 
(Gonaden meist verschmolzen): Tetrabranchiate Cephalopoden (li), Chilo
poda (li, Gonaden rechts gelegen). Außerdem: Spicula der Nematoden-c1 
(oft li > re oder re red., + 1, X), Canalis genitointestinalis der Trematoden 
einseitig ( x), Penis der Halocypriden (nur re), Genitaltrakt der Schnecken 
ursprünglich der linken Seite allein angehörig. Penis der Vögel (eine Hä.lfte 
red 1), Penis gewisser Säugetiere (ein Gabelast red.). - Exkretionssystem. 
Reduktionen: Hymerwlepia (Cest., 1 Kanal fehlt), Nematoden (oft li> re 
oder re red., Kern li, +, X 1), Oligochaeta (Red. von Nephridien), Echiu
ridea (1 Nephridium red., X), Phaacolion (Sipunc., 1 Nephridium fehlt), 
Goplana (Amphip., re. Malpigh. Gefäß red.). Funktionswechsel: Scapho
poda (re. Niere = Gonodukt), Schnecken (li. Niere ... Gonodukt). - En
dodermale Organe. Reduktionen: Trematoden (Darmschenkel, +, x), 
Schnecken (Leber re red., +, X), Supracardialkörper d. Wirbeltiere (nur li), 
Myxiniden (Kiemenhautgang nur li), Schwimmblase und Lunge primitiver 
Wirbeltiere (eine Hälfte fehlt, X), Reduktion einer Lunge bei Amphibien 
und Reptilien schlangenähnlicher Gestalt (li red., X). Größenunterschiede: 

• mo. = monostroph, raz. = razemisch, amph. = amphidrom; + be
deutet: es sind inverse Exemplare bekannt; X bedeutet: es sind inverse 
Arten, Gattungen bekannt oder die Verteilung ist verzweigt. - Wo eine 
Angabe des Verteilungssinnes fehlt, ist "monostroph" oder "wahrschein
lich monostroph" zu ergänzen. 

25* 



388 Die Typen der RL·Merkmale (Übersicht). 

Trematoda (Darmschenkel, +, x), Amphineura (Leber, li > re), Lunge 
verschiedener Wirbeltiere (Größenunterschiede, x). - Reduktionen 
a.nderer Organe: LopadorkynchU8.Larve (Annel., li. Scheitelorgan red.), 
Spirograpkis (Kiemenlappen, raz.), sedentäre Polychaeten (Deckel raz., bei 
Spirorbi8 mo., X), Echinodermenlarven (re. Axohydrocoel red., +), En· 
teropneusten (Eichelcoelom = li. Mesodermbläschen ; Mündungen mo., +, 
x), Decapoda (art. descendens = re. Ast der a. posterior, Lage raz.), 
Thysanoptera (re. Mandibel red.), Aortenbogen der Wirbeltiere (Reptilia 
re > li, Vögel li red., Säuger re red.), Narval·d' (Zahn, re red.). Stärkere 
Reduktion eines der beiden Parietalaugen der Wirbeltiere (x). Lymph. 
gefäßsystem des Menschen (+). Größenunterschiede im Geweih der 
Hirsche (li > re), den Vorderextremitätenlängen der wildlebenden Caniden ( ? ) 
und der Primaten. 

/I) Bevorzugte Gestaltung eines Partners. Sporn oder Zahn an 
der einen Schale zweiklappiger Dinoflagellaten und Ostracoden (mo.), 
Heterochelie der höheren Krebse (raz. bis mo., +, X; Paguriden mo., 
+, x), Greifantennen der Copepoden (mo., +, x) und Collembolen, Hecto· 
cotylus der Cephalopoden (mo., X; Illex raz.). 

r) Physiologische Bevorzugung eines Partners;evtI. verbunden 
mit Kollektivasymmetren geringen Ausmaßes: s. III, Verrichtungen. 

B. Verlagerung primär medianer Teile. 
Geschlechtsöffnungen der Monogena (Trem., mo., x), LAURERScher Kanal 

(mo., X, oder amph.), Geschlechtsöffnungen der Digena (Trem., mo., +, x), 
Geschlechtsöffnungen der Cestoden (mo., +, x), Eiersäcke und Atrien ver· 
schiedener Oligochaeten (meist nach li), seitlich abgebogene Typhlosolis bei 
Anneliden, Hauptnerv und .gefäß von Pkoronis (nach li), Ecardines (Bracch., 
After _ re), Rkabdopleuriden (Enteropn., Mund -li), Chilopoda (Go· 
naden _ re), Oyprinodonten (Geschlechtsöffnung; Anableps seit!., raz.), 
Atemloch vieler Anurenlarven (-li, +), Halseingeweide der Vögel 
(- re, X). 

ll. Asymmetrien im besonderen: gestaltliche Abweichungen von sym· 
metrischer Gestalt, die keine Dissymmetrien sind. 

A. Torsionen: 
/X) Des ganzen Körpers. Thekamöben mit- schraubigem Gehäuse 

(LecquereU8ia, raz.), Foraminiferen mit turbospiralen Gehäusen (mo., +, 
X oder amphidrom), Foraminiferen mit mehr.als.zweireihig·textularoiden 
Gehäusen (mo., + 1, X), schraubige Schizonten (z. B. Spirocystis), tordierte 
Flagellaten und Infusorien (mo., +, X ; Spirockona mo., +, X oder am· 
phidrom oder raz.), Knospungsgesetze bei Hydrozoen, Bryozoen und Grapto. 
lithen, Körper von Nectonema·'f (Nematomorpha, litordiert), Spirorbis 
(mo., X), gepanzerte Rädertiere (rechtstordierter Körper, mo., +, X, als 
Folge da von: Zehenasymmetrie X , asymmetrische Augenflecke + X , 
Lateraltaster X), Schnecken (mo., +, X oder amph. oder raz.; Operculum 
der Prosobranchier), Muscheln mit tordierter Schale (mo. + X, selten raz. 
oder mit örtlich verschiedener Verteilung). Schale von Dentalium sp., Ce· 
phalopoClen mit turbospiraler Schale (mo. +, X oder amph.), Tortanus 
(Copep., tordiertes Abdomen), Einsiedlerkrebse (mo., Paguropsis raz.), 
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turbospirale Gehäuse bei Köcherfliegen und Psyche (Lepid.), schraubig 
konstruierte Gehäuse bei Köcherfliegen (li mo., +, X ?), Körper der Appen. 
dicularien (re, mo.); Spermien (X), Spiralfurchung (+), schraubiges Laich
band von Oorambe (Opisthobr., re, mo.). 

ß) Einzelner am Körper in der Ein- oder Vielzahl vorhandener 
Teile. Schraubige Pseudopodien bei Amoeba flagellipodia (li); Chromato
phorenbänder, Kerne, Gehäuse usw. von Protozoen; Nesselkapselfäden bei 
Protozoen; Windung des ruhenden Nesselfadens, Struktur des Nesselfadens 
der Penetranten bei Coelenteraten (ind. mo., mo. bei Hydra, re, gruppen
konstant ?), Torsion der Theken oder Thekenstiele bei Hydrozoen, Penis 
bei Turbellarien (mo. X, bei Astrotorhynchus amph.), Retraktoren der 
Tetrarhynchiden (Cest.), Borsten von Euthalenessa (Polych., mo.); Genital
trakt, schraubige Spermatophoren und Liebespfeile bei Schnecken; Tracheen
Spiralfaden bei Diplopoden und Insekten, Penes und Receptacula bei In
sekten; spiralige Vagina der Tachinen, Torsion der Hodenfollikel bei Sphin
giden; Penis der Vögel (li, mo.), Trachealringe bei Lutra (Mamm.), heli
coider Schwanz bei Säugern (Hund re amph.), Penis vieler Huftiere (li, 
mo.), Haarwirbel des Menschen (75% re, 18,5% li). - Lagerung des 
Darmes: Sternaspis (Anne!., 2-3 mal re, dann 2-3mal li), Bonellia 
(re-li-re-li ... ), Sipunculoidea (Doppelschraube, li), Ecardines (Bracch., 
1 re), Seewalzen und Haarsterne (1 re), Seeigel (1 li plus 1 re), Amphi
neura (ursprünglich 2mal re, hierzu kommt eine rücklaufende Doppel
spirale z. B. bei Chiton oder eine Torsion der gesamten Schlingen 
rechtssinnig um 720°, die durch eine antagonistische Drehung des Magens 
und ersten Darmabschnittes um 720° ausgeglichen wird), Schnecken (ver
schieden; rücklaufende Doppelspirale bei Oncidiiden), Krebse (Windungen 
bei einem Cumaceen, Spiralfalte bei gewissen Isopoden), Diplopoden (N -+ S
förmig), Insekten (verschieden), Ascidien (1 li), Wirbeltiere (grundsätzlich 
lli, X ?; Kaulquappen und gewisse Fische mit rücklaufender Doppelspirale ). 
Genetisch auf Darmwindungen geht die Spiralfalte des Darmes der Wirbel
tiere zurück (niedere W. li, höhere X). Plan oder turbospirale Anhänge 
des Darmes bei verschiedenen Gruppen (z. B. Octopus). - Verschiedene 
Asymmetrien mikroskopischer Strukturen. 

B. Asymmetrien, die keinen Torsionscharakter besitzen. 
(X) Des ganzen Körpers. Kolonien von Zoothamnium (raz.), zwei

reihig-textularoide Foraminiferengehäuse (X), multiloculine Foramini
ferengehäuse (mo. +, x, 3 amph. Arten); Amphitypie der Turbellarien (?), 
Trematoden und Cestoden (raz., amph., mo. +, X); asymmetrische Ge
stalt einiger Trematoden; Asymmetrie von Ascaris (mo., +) und Trichuris 
(raz.); Asymmetrie der Echinodermen; Körperform der Bopyriden (Iscp., 
raz.), Schildläuse-<j', von Solenella (Lep.), Hinterende der Embien und 00-
rixiden (Heteropt., mo., X); Asymmetrie der Copepoden (mo., +, x, 
1 amphidr. Art; oft ~ mo., <j' amph.); Amphioxus. - Körperbau unter 
Berücksichtigung der Gesamtheit innerer Organe (viele höhere Tier
gruppen). 

ß) Einzelner am Körper in der Ein- oder Vielzahl vorhandener
Teile. Konstant asymmetrische Stacheln bei Radiolarien, gewisse a~ym-
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metrische Schwammnadeln (ind. raz.), Gestalt der Nesselzellen (mo.), Herz
öffnungen bei Chiton (+, x), Verteilung der Sinnesorgane bei Dondersia 
(Amphineura), Kopulationsorgane "bei Insekten, Zirporgan bei Micronecta, 
Schnabel von AnarhynchU8, Situs der Eingeweide vieler Tiere, kleinere 
Asymmetrien bei verschiedenen Tiergruppen, einseitiger Hodentiefstand 
beim Menschen (14% Inverse). 

m. Physiologische Asymmetrien (und durch sie bedingte körper
liche Asymmetrien). Bewegungen: Schraubenbewegung (mo., +, X, 
selten individuell inkonstant) bei verschiedenen Tiergruppen, Larven, Keim
zellen. Bewegung des Kristallstieles der Schnecken (Linksschraubung); 
asymmetrische Beinstellung beim Laufen (verschiedene Säugetiere; Fährten) ; 
Schränken verschiedener Säugetiere und des Menschen; Galopp des Pferdes 
(amph.). Gelegentliches Laufen von Hunden auf 3 Beinen. Absuchen 
zylindrischer Blütenstände durch Hummeln. Bewegung der Tanzmäuse und 

Abb. 137. Rhopalo· 
men!a [Amphlneura], 
um eine Gorgon!e 
gewunden. (Nach 

SIMROTH. ) 

Tanzenten. Zirkularbewegung. - Verrichtungen, 
Gewohnheiten, physiologische Bevorzugung 
der Organe einer Seite: Tastergebrauch bei Spinnen; 
Anstechen der Salbeiblüten durch Hummeln (mo., x), 
Aufsuchen der angestochenen Blüten durch Bienen; 
Händigkeit, Beinigkeit, Wendigkeit, Äugigkeit, Seitig
keit des Menschen; Wendigkeit und Läufigkeit ver
schiedener Tiere; Anfänge einer Beinigkeit bei Tieren 
(Papageien ind. konstant); Heben eines Beines beim 
Harnen (Hunde). Als Folgen viele Kollektivasym
metrien (vor allem beim Menschen). - Lagegewohn -
heiten: Ungleichklappige Muscheln (polyphyletisch, 
mo. + X, einige raz. Arten); Plattfische (mo. + x, 
2 raz. und 1 amph. Art); Spirorbis (mo. x); Schlaf
lage des Menschen und der Tiere. Schraubige Lage

rung langgestreckter Körper (vgl. Abb. 137, Abb. 64, schraubige Um
schlingung der Sporozoiten innerhalb der Spore Abb. 31, schraubige Auf
rollung der Pentastomiden-C?). - Paarungsstellungen: viele Insekten 
(ind. raz. oder ind. konstant mo. X ; Fliegen: temporäres hypopygium inver· 
sum ind. raz., konstantes h. i. mo. + x, h. circumversum mo.), Apus, 
E8theria, Halocypriden, Copepoden, Corixa, Bettwanze, Cephalopoden, 
Cyprinodonten (raz., amph. , mo.), Nematoden, Fische, Reptilien, Vögel (1), 
meist mit (physiologischen oder morphologischen) Asymmetrien der Be
gattungsorgane verbunden ; schraubige Umschlingung bei der Kopula (§ 39). 

IV. Irreziproke Merkmale: Die beiden ursprünglich gleichwertigen 
Partner eines Merkmalpaares weichen sekundär nach Lage oder Gestalt 
voneinander ab, ohne daß einer von beiden bevorzugt ist; sie bilden meist 
zusammen ein "Organ", das notwendigerweise aus zwei morphologisch ver
schiedenen Hälften bestehen muß (Schraube-Schraubenmutter). In
einandergreifende Hälften: Schloß der Muscheln (mo. + X , bei Goo
dallia amph.), Schloß der Ostracoden, Kiefer von Nereis, Mandibeln der 
Malacostracen, Mastax der Rotatorien, ineinandergreifende Radulazähne bei 
Scaphopoden, 5. Beinpaar vieler Copepoden, Halbröhrenorganc der Insekten 
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(Stechrüssel, Legestachel), Schlundzähne der Oypriniden (mo. +). - "Ober
kreuzungen: Rückenschilder von A.phrodite, Mandibeln der Insekten (Oara
biden amph.; bei Termiten starke Asymmetrie), Cerci der Dermapteren, 
Flügellage der Insekten (ind. raz., raz., amph., mo. + X), Zirporgane 
(mo., + X), Arciferie der Amphibien (amph.), Kreuzschnabel (raz.), 
Chiasma opticum (Fische amph., Plattfische mo. X). - Hin tereinander
liegende Partner: Ovarien der Btabförmigen PhaBmiden, Nieren und 
Gonaden der Schlangen und Bchlangenähnlichen Echsen (re vor li). -
AbwechBelnde Lage links - rechts: Phoronis (Hoden-Ovar), Ro
tatoria (Hoden-vaB deferns), Tardigraden (Ovar-Receptaculum). - Ab
wechBelnde Lage 0 ben-un ten: Exkretionskanäle gewisser Band
würmer, Geschlechtsöffnungen gewiBser Bandwürmer. - Verschiebung 
beider Körperhälften gegeneinander: A.mphioxus (re ,"or li). - Irreziproke 
Gewohnheiten (Zirpen; selten raz., meist mo. + X). 

V. Bistrophe Merkmale: paarige, Bpiegelbildlich gewundene Merk
male*. Membran bistropher Spirochona.Arten, Arme der Bracchiopoden 
(gI., pI., meiBt ungl.), Receptacula und Radulazähne (jei gewiBsen Aplaco
phoren (?; gl.); Radulazahne bei Schnecken (Oonus), Wirbel der MUBcheln 
(gI., pl., meist ungl.), Kopfanhänge von Ohirocephalu8 (ungl.), Vas deferens 
höherer Krebse, Kopulationsorgane der Spinnen<! und ~ (Segestria: gI.), 
Flügel der Locustide 8chizodactylu8, Penis der Reptilien, Gehörne (gI., 
pI.?, ungI.), Zähne (Hirscheber gl. , Eber ungl.), Zahn des Narwal (gl.), 
Cochlea der \\'irbeltiere (gi.); Seitenorgane der Nematoden (pI.), Tentakel
krone von Phoronis (pl.). 

Ferner A kzeB B ori B c he AB ym m e tri en (gelegentlich auftretend, 
ohne artbildenden Wert, ± pathologisch): Tordiertes Abdomen von Droso
phila, asymm. Färbung der Flügeldecken bei Insekten, halbhängeohrige 
Kaninchen, Heterochromie der Augen, einseitige Hyperdaktylie, Mutter
mäler usw. 

§ 44. Die Ursachen der Asymmetrien. Dissymmetrie- und 
Spiraltendenz. 

Die Übersicht des vorigen Paragraphen läßt zweierlei er
kennen. Einmal ist die Zahl der aufgeführten Asymmetrien 
reichlich groß, zumindest wohl größer als man gemeinhin mmehmen 
würde, und dies, wiewohl die Aufzählung eine weitaus unvoll
ständige ist. Denn es fehlen in ihr viele kleine und kleinste Asym
metrien, die nicht aufgenommen wurden, weil sie für das RL
Problem nur Ballast bedeuten; es fehlen andere, die vielleicht 
in der Literatur an verstecktem Orte beschrieben, die noch un
publiziert oder noch unbekannt sind. Das zweite, was aus der 
Übersicht hervorgeht, ist, daß einmal die Torsionen und 

* gI. = gleichsinnig (re re -li li), ungI. = ungleichsinnig, pI. = beider
seitB planspiral. V gl. § 45. 
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zweitens die Dissymmetrien die weitaus größte Menge aller 
aufgeführten Asymmetrien ausmachen. Zum Teil mag diese 
Prävalenz von Torsion und Dissymmetrie nur eine scheinbare 
sein, bedingt dadurch, daß beide Sorten von Asymmetrien be
sonders auffällig und auch leicht beschreibbar sind, was in anderen 
Fällen, z. B. beim Blutgefäßsystem des M€nschen, nicht ohne 
weiteres möglich ist. Andererseits sind aber gerade viele dieser 
kleinen, schwer beschreibbaren Asymmetrien solche sekundärer 
Art, die durch eine primäre Symmetrie wesentlichen Ausmaßes 
hervorgerufen sind (beim Blutgefäßsystem z. B. durch die Re
duktion eines Aortenbogens und durch die Schraubung des 
Darmkanals und die damit verbundene Verlagerung vieler inneren 
Organe), und darum bleibt als Tatsache bestehen, daß gerade 
unter den wesentlichen und auffälligen Asymmetrien 
Schraubung und Dissymmetrie stark überwiegen. 

Solche Überlegungen waren es, die GOETHE 645 zur Aufstellung 
des Begriffes der Spiraltendenz, die andere Autoren, vor allem 
HAECKER13, zum Begriffe einer Asymmetrietendenz führten. 
HAECKER formuliert: 

"Aus der innersten Natur der organischen Materie heraus sucht die 
Tendenz zur Asymmetrie und Schraubung überall zur Geltung zu kommen, 
sie wird aber, wenigstens bei frei beweglichen Tieren, im Interesse der gerad
linigen und überhaupt der regelmäßigen Lokomotion fast immer unter
drückt. Überall jedoch, wo besondere Lebensbedingungen eine asymme
trische oder schraubige Organisation erfordern - man denke an die auf der 
einen Körperseite liegenden Plattfische oder an die Schalen der Foramini
feren, Schnecken und Tintenfische - kommt die uralte spiralige Entwick
lungstendenz wieder zum Durchbruch." 

Selbst in solchen Fällen (Asymmetrien des Amphioxus), wo 
"die geradlinige Wachstumstendenz das ursprüngliche und die 
Asymmetrie und Schraubung das sekundäre Verhältnis" dar
zustellen scheinen, kommt HAECKER zu dem Ergebnis, 

"daß diese Anpassungserscheinungen doch nur deshalb zur Entwicklung 
kommen konnten, weil eben die Tendenz zum spiraligen Wachstum als 
uralte Entwicklungspotenz der Wirbeltiere tatsächlich schon vorhanden 
war." 

HAECKER will also eine Antwort auf die Frage geben, 
warum Asymmetrien überhaupt häufig sind; der Be
griff Spiraltendenz aber hat auf die relative Haufig
keit der Schraubung unter den Asymnietrien Bezug 
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und wir müßten, um vollständig zu sein, ihr eine Ten
denz zur Dissymmetrie gleichwertig zur Seite stellen, 
wobei wir unter Dissymmetrien jene beiden im vorigenParagraphen 
aufgeführten Sorten von Abweichungen von der bilateralen 
Symmetrie verstehen. 

Die Diskussion dieser Probleme soll hier nur kurzen Raum 
einnehmen und darf es auch, da sie im Rahmen des RL-Problems 
eine untergeordnete Bedeutung besitzen. Wenden wir uns der 
allgemeinen Asymmetrietendenz zu und fragen: Hat es den An
schein, als ob bei jeder manifesten Asymmetrie eine ursprüngliche, 
schon vor Erwerb der bilateralen Asymmetrie vorhandene Ten
denz zum Durchbruch kommt, so glaube ich darauf mit einem 
Nein antworten zu müssen. Man gewinnt vielmehr den Ein
druck, als ob in den meisten Fällen von Asymmetrien ein be
sonderer Anlaß für die sekundäre Abweichung von der bilateralen 
Asymmetrie vorhanden war, so daß Asymmetrien zustande 
kommen, die mit primären, vor Erwerb der bilateralen Symmetrie 
vorhandenen Asymmetrien nicht verglichen werden dürfen und 
mit ihnen nichts zu tun haben. Es genügt, wenige Beispiele 
anzuführen. Die Reduktion der Ovarien einer Seite ist nicht 
immer, aber häufig durch Platz mangel bedingt (Vögel 1, schlangen
ähnliche Formen, Sexuales der Aphiden u. a.); der schwierige 
Mechanismus der Spermatophorenübertragung führt bei vielen 
Copepoden zu einer seitlichen, asymmetrischen Paarungsstellung, 
sie wurde unter gleichzeitiger Umbildung des 5. Beinpaares zu 
einem irreziproken Übertragungsapparat monostroph und so 
wurde das Vas deferens einer Seite funktionslos und bildete sich 
zurück. Der Übergang von der schwimmenden zur kriechenden 
Lebensweise ist nach NAEF Ursache der Torsion der Schnecken, 
die Schwierigkeit einer Copula aposteriori die Ursache gedrehter 
Hypopygia bei den Fliegen, die Rationalisierung des Blutkreis
laufs Ursache der Rückbildung eines Aortenbogens bei den 
höheren Wirbeltieren; turbospirale Gehäuse gehen stets aus 
planspiralen hervor, der Grund ist entweder die Erzielung höherer 
Bruchfestigkeit - wir haben dafür bei den Foraminiferen einen 
Beweis, wo zum gleichen Zweck die beiden gleichwertigen Wege, 
turbospirale und multiloculine Lagerung der Kammern, einge
schlagen wurden - oder die Unzweckmäßigkeit sagittal ge
tragener planspiral-scheibenförmiger Gehäuse von vielen Um-
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gängen. Indessen darf nicht verkannt werden, daß es daneben 
auch Fälle gibt, wo ein notwendiger Grund zur Asymmetrie nicht 
vorlag: Suprakardialkörper, linksseitiger Kiemengang der Myxi
niden, linksseitiges Kiemenloch der Anurenlarven, Fehlen eines 
Darmschenkels bei Trematoden, Asymmetrien von Ascaris usf. 
Hier wird, besonders bei Reduktionen, der Erhalt gelegentlicher 
Defektmutationen in Frage kommen, vor allem bei den dauernd 
in warmem Milieu lebenden Warmblütlerparasiten. Sei es aber 
wie es möge, wo liegt die Brücke, wo liegt die Beziehung, die von 
diesen Asymmetrien zu den "ursprünglichen" führt 1 Fast alle 
Asymmetrien sind einem bilateralen Bauplan eingeordnet, schon 
von den Turbellarien an sind alle Tiere, die Echinodermen ein
bezogen, grundsätzlich und ursprünglich bilateral gebaut, die 
Coelenteraten sind radiär oder, vielleicht besser gesagt, ebenso 
wie die Schwämme ursprünglich monaxon (zylindrisch) gebaut: 
der Ausdruck einer primären Asymmetrie, die bei den bilateralen 
Formen wieder zum Durchbruch kommen soll, findet sich also 
höchstens bei den Einzellern. Die Protozoen sind nun entweder 
formlos oder im übrigen fast immer schraubig gestaltet, und zwar 
als Folge der schraubigen Bewegung, diese aber ist, wie aus dem 
folgenden hervorgeht, zwar eine primäre, gleichfalls aber nur eine 
spezielle Asymmetrie dieser und ähnlicher Kleinorganismen. 

Gehen wir sogleich zur zweiten Frage über, nach der Existenz
einer Spiral- und einer Dissymmetrietendenz , so hat der Begriff 
Spiraltendenz im GOETHEschen Sinne sehr wohl eine Bedeutung. 
GOETHE schreibt den Pflanzen zwei Tendenzen, eine Vertikal
und eine Spiraltendenz, zu, er bringt damit zum Ausdruck, daß 
zwei Bauprinzipien, das linear-vertikale und das schraubige, den 
Bauplan der Pflanze beherrschen. Was ist aber der Grund, wes
halb die Schraubenlinie so oft im Bauplan der Lebewesen wieder
kehrt 1 Erinnern wir uns daran, daß jede Kurve durch Krümmung 
und Torsion eindeutig bestimmt ist (§ 4); die einfachsten Kurven, 
die es gibt, sind also: 

Krümmung = 0, 
= konst., 
= 0, 
= konst, 

Torsion = 0: Gerade 
= 0: Kreis 
= konst.: Gerade] 
= konst.: Schraubenlinie, 

sind also Gerade, Kreis und Schraubenlinie, die einfachste räumlich 
gekrümmte Kurve überhaupt ist die Schraubenlinie. Was wir 
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zu erwarten haben, ist, daß Gerade, Kreis und Schraubenlinie die 
Gestaltung der lebenden Organismen beherrschen. Solche Ge. 
stalten sind entweder die Körperform und der Prozeß, der zu ihr 
führt, ist das Wachstum, - oder die Bewegungsbahn, sie entsteht 
durch die Bewegung. Ist die bewegende Kraft oder der Wachs
tumsvorgang ungeregelt und wechselnd, so entsteht ein formloser 
Körper oder eine unregelmäßige Bahn. Ist aber der Bewegungs
antrieb in jedem Moment relativ zum Körper derselbe, so ent
steht im Raume eine Kurve konstanter Krümmung und Torsion, 
also im allgemeinen eine Schraubenlinie, und in seltenen Fällen, 
wenn die Torsion Null ist, ein Kreis, und wenn Krümmung und 
Torsion Null sind, eine Gerade, und ebenso entsteht durch dauernd 
relativ zum bereits gebildeten Teil konstantes Wachstum eines 
Sprosses eine schraubige und in den beiden seltenen Spezialfällen 
eine kreisförmige bzw. lineare Gestalt. Bei Bewegung in zwei 
Dimensionen (laufende Tiere) - Wachstum in einer Ebene 
kommt kaum vor - ist der allgemeine Fall ein Kreis und der 
spezielle eine Gerade. - Hier ist der einzige Punkt, an dem die 
Theorie einer allgemeinen Schraubungstendenz einhaken könnte, 
in der Tatsache, daß die Schraubenlinie allgemeineren Charakter 
besitzt als die Gerade; aber der einzige Fall, wo diese primäre 
Schraubungsasymmetrie verwirklicht ist, ist die schraubige Be
wegung der Protozoen und Larven (§ 39), sie wird hier beibehalten, 
weil sie eine für die Bedürfnisse dieser Formen genügende ziel
strebige Bewegung ermöglicht. Bei allen .größeren Formen aber, 
bei denen notwendigerweise die relative* Fortbewegungsge
schwindigkeit eine kleinere ist, wird sie durch die geradlinige 
'Bewegung verdrängt, wobei durch Regulationsorgane - Augen 
und statische Apparate - die dauernden Abweichungen von der 
Geraden erkannt und durch Vermittlung des Bewegungsappa
rates korrigiert werden. Fällt, wie bei der Zirkularbewegung 
(§ 34), die Möglichkeit der Regulation fort, so tritt die konstante 
Asymmetrie der Bewegungsapparates in Erscheinung, denn nur 
in Ausnahmefällen wird dieser genau symmetrisch wirken; ein 
gleichmäßig rudernder Fisch würde - seiner Sinnesorgane ein
schließlich des statischen Apparates beraubt - eine Schrauben
linie beschreiben**. - Wo aber bei höheren Formen die Schrauben-

* Relativ zur Körperlänge. 
** Eine mögliche Wirksamkeit der Schwimmblase ausgenommen. 
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linie auftritt, hat dies andere Ursachen, Ursachen zwar, die mit 
dem einfachen Charakter dieser Kurve zusammenhängen. Ebenso 
wie man (eine Schnur oder) einen Gummischlauch derart auf 
kleinsten Raum zusammenlegt, daß man ihn um eine zylindrische 
Achse aufrollt, rollen sich auch langgestreckte Körper (s. Lage
rungsgewohnheiten § 43, schraubige Chromatophorenbänder in 
der Zelle) schraubig zusammen. Nähert man die beiden Enden 
eines geraden Gummischlauches einander, so wird er sich in die 
Form einer rückgedrehten Schraubenlinie legen, und das gleiche 
ist der Fall beim Darm und ähnlichen langgestreckten Organen; 
wir finden hier die folgenden Möglichkeiten vertreten (§ 43, 
II Aß): Schraubung unter gleichzeitiger Rückdrehung, Schraubung 
abwechselnd links- und rechtsum, Doppelschraube, rückgedrehte 
Schraubung + Doppelspirale, + Fältelung (Vertebrata), + se
kundäre rückgedrehte Schraubung der Darmschlingen. Geht 
aus einem planspiralen Gehäuse allmählich im Laufe der Phylo
genie ein schraubiges hervor, so ist dieses beim Einzeltier vermöge 
der Einfachheit des schraubigen Prinzipes leicht zu erzeugen. 
Wächst der Zahn des Hirschebers oder das Gehörn eines Schafes 
überhaupt konstant asymmetrisch, so nimmt es bei der geringsten 
Abweichung von der Ebene schraubige Gestalt an. Schließlich 
geht häufig die Schraubung sekundä.r aus einem geringelten 
Typus hervor (flachwindige Tintinnen-Gehäuse, Stiel von Hydro
zoentheken und diese selbst, Tracheenfaden, Trachealringe von 
Lutra), was einerseits größere Festigkeit bedingt und anderer
seits, weil es sich um schraubiges Wachstum handelt, leicht 
"erzeugt" werden kann. Wo also außer bei der Schrauben
bewegung der Protozoen Asymmetrien auftreten, die 
bei Konstanz zu einer Schraubung führen würden, 
werden sie regulatorisch korrigiert, und nur in Ein
zelfällen und aus besonderen Gründen, zu besonderen 
Zwecken und dann meist in verstärktem Ausmaße 
tritt schraubiges Wachstum auf, es kann auftreten, 
weil die Erzeugung einer Schraubenlinie ebenso ein
fach oder noch einfacher ist als die einer Geraden 
oder eines Kreises. In dieser Einfachheit liegt die 
Möglichkeit, jederzeit Schraubenlinien zu erzeugen, 
liegt die Ursache ihrer Häufigkeit, liegt das Wesen 
dessen, was man Spiraltendenz genannt hat. 
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Für die Dissymmetrien gilt das gleiche nicht, der Begriff 
Dissymmetrie hat nur einen Sinn, wenn zuvor bilaterale Symmetrie 
vorhanden war, "primäre" Dissymmetrien gibt es also nicht. 
Die Häufigkeit der Dissymmetrien kann nur daran liegen, daß es 
auf mutativem Wege "leicht" ist, von den beiden Partnern eines 
Paares einen verschwinden zu lassen oder (seltener) einen zu 
bevorzugen. Nur in solchem Sinne könnte man das Wort Dis
symmetrie-Tendenz verstehen. 

Von einer allgemeinen Tendenz der belebten Natur überhaupt 
zu asymmetrischer Gestaltung aber kann nicht die Rede sein, 
eher wäre von einer Tendenz zu bilateraler Symmetrie zu reden, 
die ja allen höheren Tieren eigen ist und nur selten sekundär 
aufgegeben wird. Es spricht weiter für eine solche Tendenz, 
daß nach Reduktion eines Partners eines bilateralen Organs 
der verbleibende sich oft median anordnet (Gonade von Myxine, 
bei Selachiern), daß in manchen Fällen der verbleibende Partner 
pseudobilateralen Habitus annimmt, indem er paarige An
hangsorgane ausbildet (Genitaltrakt der Schnecken und Nema
toden)*. Was die Ursache dieses Bestrebens nach bilateraler 
Symmetrie ist, soll nicht untersucht werden. Vielleicht ist es die 
Forderung nach exakt zielstrebiger Bewegung, vielleicht wurde 
sie dadurch ermöglicht, daß die Entwicklung jedes Metazoons 
den Weg über ein symmetrisches Zweizellenstadium nimmt. 

§ 45. Bistrophe Merkmale. 
Die Einreihung der bistrophen Merkmale unter die Asymme

trien ist ungerechtfertigt. Bistrophe Merkmale sind ebenso 
exakt spiegelbildlich symmetrisch wie rechte und linke Hand, 
wie rechte und linke Körperhälfte eines Anneliden (als Typus 
eines streng bilateralen Tieres), und so ist es verständlich, daß 
es bei ihnen keine Inversionen geben kann. Man führt die bistro
phen Merkmale unter den Asymmetrien auf, weil sie schraubige 
Struktur zeigen und weil die Asymmetrieart des einzelnen Partners 
deshalb mit einem Worte beschreibbar ist. - An den bistrophen 
Merkmalen interessiert vornehmlich die Frage, ob sie gleich
sinnig (rechts rechtsschraubig - links linksschraubig) oder 
ungleichsinnig (re li -li re) gewunden sind. Zwischen beiden 
ist ein kontinuierlicher Übergang möglich; der "Nullpunkt" -

* Für das Pflanzenreich vgI. LEWIS 647• 
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und das ist häufig der ursprüngliche Windungsmodus - wird 
durch jederseits planspirale Aufrollung repräsentiert. Das Gehörn 
z. B. entsteht vermutlich als gerades, später sich leicht nach hinten 
planspiral einkrÜIDmendes Paar von Fortsätzen; weicht dann jede 
Hälfte schwach lateral- oder medianwärts ab, so entsteht gleich
bzw. ungleichsinnig bistrophe Schraubung. Wie 'der Weg im 
einzelnen geht, hängt von den Umständen ab. 

Apriori kann die gleichsinnige Windung (re re - li li) schon 
deshalb nicht vor der ungleichsinnigen bevorzugt sein - wie 
trotzdem verschiedentlich angenommen wird 9 -, weil die De
finition von rechts bei der Schraubung und bei der bilateralen 
Symmetrie beide Male willkürlich ist und weil beide Definitionen 
voneinander unabhängig sind. Darum wäre es höchstens Zufall, 
wenn unter der geringen Zahl bisher untersuchter bistropher 
Merkmale (vgl. § 43, V) die gleichsinnige Windung überwöge, 
doch scheint dies überdies nicht einmal der Fall zu sein, die 
Verteilung von gleich- und ungleichsinniger Bistro
phie ist ebenso zufällig und inkonstant wie bei den 
echten Asymmetrien. 

§ 46. Herkunft und Bedeutung der Inversionen. 

Alle die zahlreichen bisher mitgeteilten Tatsachen über 
RL-Merkmale fordern zu einigen Fragen heraus, die grundsätz
liche Bedeutung besitzen und die wir als die Hauptfragen des 
RL-Problems bezeichnen müssen. Sie lassen sich formulieren: 
wieso ist es möglich, daß von einer Asymmetrie, die wir im all
gemeinen nur in der einen der beiden möglichen Formen, z. B. in 
der Rechtsform, kennen, plötzlich (als Anomalie gewissermaßen) 
die zu ihr spiegelbildliche, die Linksform, entsteht 1, und zweitens: 
warum ist überhaupt in der Mehrzahl der Fälle nur die eine der 
beiden Formen vorhanden (während die andere nur den Charakter 
der seltenen Inversion besitzt), warum existieren nicht von vorn
herein beide Formen in gleicher Häufigkeit nebeneinander 1 
Diese beiden Fragen umschließen das Problem der Bedeutung 
und der Herkunft der Inversionen: warum gibt es von den 
(meist) monostrophen Asymmetrien eine reguläre und eine in
verse Form, und wie und wodurch kommt die Asymmetrieumkehr 
im Einzelfalle zustande 1 Wir wollen diese Fragen in einzelnen 
Schritten diskutieren. 
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a} Die Existenz genotypischer Inversionen bei 
mono strophen Arten. 

Wir gehen aus von der häufigsten Sorte der RL.Merkmale, 
von den monostrophen Asymmetrien, wo höchstens ab und zu 
inverse Exemplare bekannt sind. Bei vielen von ihnen - in der 
übersicht des § 43 durch ein X gekennzeichnet - finden wir 
neben der Majorität der hinsichtlich des betrachteten Merkmals 
regulären Arten auch eine oder mehrere inverse Arten oder inverse 
Einheiten höherer Ordnung. Nur an wenige Beispiele sei erinnert. 
Zu dem Copepoden Pleuromammn, gracilis mit linksseitiger Greif
antenne, rechtsgelegener Geschlechtsöffnung, rechtsseitigem Pig
mentknopf, irreziproken 5. Beinpaar und Umbildung des zweiten 
rec~ten Endopoditen gibt es eine hinsichtlich aller genannten 
Merkmale genau spiegelbildliche Art P. abdominalis. Von der 
Gattung Spirorbis haben wir in jeder der beiden Untergattungen 
(- spira und - paraspira) Rechts- und Linksarten zu unter
scheiden, die zueinander jeweils fast genau spiegelbildlich sind. 
Innerhalb der Wanzenfamilie der Corixiden gibt es die Gattung 
Corixa mit rechts-asymmetrischem Abdomen und Kopulations
apparat und die hierzu spiegelbildliche Gattung Macrocorixa. 
Von Plattfischen kennen wir in jeder der beiden Hauptunter
gruppen Links- und Rechtsarten, und die instruktivsten Beispiele 
liefern die Schnecken. Hier gibt es von verschiedenen Arten 
Kolonien rein inverser Formen, von Clausilia leucostigrM wurde 
eine inverse Rasse gefunden, die sich außer der Inversion noch 
durch die vermehrte Zahl von Umgängen von der Stammform 
unterschied, wir kennen zu der artenreichen Gattung Buliminus 
die inverse Art B. (Ena) quadridens, die im Laufe der Zeiten 
noch einen vierten Mündungszahn entwickelte, ebepso gibt es 
zu vielen, durch charakteristische Merkmale ausgezeichnete 
Schneckengattungen inverse Arten; schließlich existieren die 
inversen Zweige der Clausiliiden und der Süßwasserpulmonaten 
und auch von einer asymmetrischen Muschel hat man an einem 
Fundort nur Links-, an einem anderen nur Rechtsexemplare 
beobachtet (Lithodomus). In allen diesen Fällen ist nur die eine 
Möglichkeit denkbar, daß ein oder mehrere auf mutativem Wege 
entstandene genotypisch inverse Individuen nach Isolierung von 
der Schar der Regulärtiere eine inverse Kolonie und im Laufe der 
Zeiten eine inverse Rasse, Art, Gattung oder einen ganzen inversen 
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Zweig erzeugten. Im Falle der Schnecken wurde wahrscheinlich 
gemacht, daß ein einziges (von einem regulären befruchtetes) 
inverses Tier zur Erzeugung einer solchen inversen Gruppe aus
reicht. - Eine andere Möglichkeit für das Auftreten inverser 
Gruppen, daß etwa unter den Copepoden von vornherein (vom 
ursprünglichen Gabelpunkt RfL an) neben der regulären eine 
inverse Gruppe vorhanden war, von denen die eine zu P. abdo
minalis, die andere zu P. gracilis führte, ist außerordentlich un
wahrscheinlich, die überwiegende Mehrzahl aller asymmetrischen 
Copepoden ist nach dem Schema der P. abdominalis gebaut, die 
Vorfahren der P. gracilis müßten fast alle verschwunden sein, 
außerdem müßten die sehr speziellen Umbildungen (2. Endopodit, 
Pigmentfleck usw.), die nur Pleuromamma eigentümlich sind, in 
beiden Gruppen - die Spiegelbildlichkeit ausgenommen - genau 
konform entstanden sein, was beides kaum denkbar ist. Die 
Existenz genotypischer Inversionen kann also als be
wiesen gelten, soweit man biologische Tatsachen über
haupt beweisen kann. 

Wenn es weiter unter der außerordentlich artenreichen und 
trotzdem gestaltlich sehr einheitlichen Gruppe der Clausilien, 
die einen inversen Zweig darstellen, rechtsgewundene Arten gibt, 
so wäre es möglich, daß diese direkte Nachkommen der ursprüng
lichen Formen sind, aus denen durch einmalige genotypische 
Inversion die Clausilien entstanden. Wenn man aber sieht, daß 
die wenigen rechtsgewundenen Clausilien einander nicht nahe
stehen, sondern an ganz verschiedene Stellen des Clausilien
systems gehören, wenn es zu fast jeder rechtsgewundenen Art 
auch eine linksgewundene gibt, von der sie sich fast nur durch 
den Windungssinn unterscheidet, so wird man zu der Ansicht 
kommen, daß die Rechtsclausilien durch neuerliche genotypische 
Inversionen aus den Linksclausilien entstanden sind. Eine solche 
zweitmalige genotypische Inversion gibt es ferner mit der gleichen 
Wahrscheinlichkeit innerhalb anderer inverser Schneckengruppm 
und auch beim Windungssinn der Schraubenbahn der Infusorien. 
Hier kommt auch eine drittmalige Inversion vor, denn der Win
dungssinn der Schraubenbahn stellt ein leicht invertierbares 
Merkmal dar. 
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b) Die Existenz phänotypischer Inversionen bei 
monostrophen Arten. 

Die Existenz phänotypischer Inversionen, d. h. inverser 
Formen mit regulärem Genotypus, ist leichter zu beweisen. Wenn 
man imstande ist, jederzeit durch künstliche (schwach schädigende) 
Faktoren Inversionen zu erzeugen bzw. die Zahl der Inversen 
wesentlich zu erhöhen, wie es im Falle Ascaris und der Seeigel
larven eingehend dargelegt wurde, so folgt daraus, daß Eier bzw. 
Keime sich invers entwickelt haben, die mit regulärem Genotypus 
ausgestattet waren und im natürlichen Falle auch die reguläre 
Entwicklung eingeschlagen hätten. Da man nicht annehmen 
kann, daß die schädigenden Umweltfaktoren den Genotypus ins 
inverse verkehren, so sind diese Formen nur äußerlich, nur 
phänotypisch invers, man muß unter sie die Hauptmasse jener 
inversen Individuen rechnen, die bei sehr vielen Arten mit asym
metrischen Merkmalen gelegentlich beobachtet wurden und die 
wohl, wenn man mehr als bisher dem Rechts- und Linkssinn sein 
Augenmerk zuwendet, sich zu jeder Asymmetrie finden werden. 
Zu ihnen sind insbesondere auch jene relativ häufig gefundenen 
linksgewundenen Exemplare rechtsgewundener Schnecken zu 
rechnen, bei denen durch Zuchtversuche eine Nichtvererbung 
des Windungssinnes festgestellt wurde, Exemplare, wie sie z. B. 
im streng gesetzmäßigen Erbgang von Lymnaea ab und zu wider 
alle Regel auftreten (Modi bund b' in § 19, f4). Überhaupt über
treffen die phänotypischen Inversionen die genotypischen weitaus 
an Häufigkeit. 

c) Unechte Inversionen. 
Nicht alle Arten einer Gruppe, die ein Merkmal aufweisen, 

das zu dem der übrigen Arten spiegelbildlich ist, sind inverse im 
eigentlichen Sinne, d. h. haben dieses spiegelbildliche Merkmal 
durch Inversion, durch plötzlichen Übergang zur Spiegelbildlich
keit erworben. Hierher gehören z. B. die Fälle, daß rechts
gewundene Schnecken im Laufe der Phylogenie ihr Gehäuse 
immer mehr abflachen, bis sie planspiral werden, daß sie diese 
Abflachung noch darüber hinaus, "ins Negative", fortsetzen, 
so daß äußerlich linksgewundene Gehäuse entstehen. Bei diesen 
hyperstrophen Schnecken ist dann an der inneren Organisation 
der reguläre Bau ohne weiteres zu erkennen. Ganz analoge Ver-

LudwIll, Rechts-Links-Problem. 26 
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hältnisse liegen bei den Dinoflagellaten mit aufsteigend
rechtsschraubiger Geißelquerfurche vor, die aus Formen mit ab
steigend-linksschraubiger Furche durch Hyperstrophie entstanden. 
Eine andere Sorte unechter Inversionen ist z. B. die Linkslage 
der Halseingeweide bei einigen Vögeln - hier liegt sekundäre 
Verlagerung vor -, hierher gehören ferner viele razemische 
Merkmale (s. § 47), bei denen der Entscheid über links und rechts 
durch eine zufällige Konstellation von Außenbedingungen im 
postembryonalen Leben gegeben wird, denn auch in diesem Falle 
entsprechen R- und L-Form nicht dem, was wir unter dem Ver
hältnis regulär-invers im eigentlichen Sinne verstanden haben. 
Schließlich ist noch der Fall denkbar, daß bei einem grundsätz
lich razemischen Merkmal infolge einer anderen körperlichen 
Asymmetrie das RL-Verhältnis zugunsten einer Seite verschoben 
wird, etwa analog wie durch unbekannte Faktoren bei vielen 
Tieren das Geschlechtsverhältnis schwach asymmetrisch ist. 
Hierher gehören vielleicht die Arciferie der Amphibien (§ 28), 
gewisse Befunde von Rechtsbevorzugung bei der Flügellage 674, 

das Chiasma opticum der Fische (§ 27), die Faltigkeit der Gerste 
(s. Anhang), möglicherweise auch das Händeumfassen des Menschen 
(§ 36b), falls wirklich der Daumen der bevorzugten Hand in 
etwas mehr als 50% oben liegt, schließlich vielleicht auch die 
Seitenlage der Flunder (s. § 27). Nur die Arciferie der Anuren 
könnte möglicherweise ursprünglich monostroph und aus rein 
mechanischen Gründen sekundär amphidrom geworden sein. 

d) Die Bipotentialitä t des Plasmas und die 
phänotypischen Inversionen. 

Aus der Existenz phimotypischer Inversionen leitet sich die 
Forderung ab, daß alle generativen Zellen, die die Anlage 
eines asymmetrischen Merkmals enthalten, grundsätz
lich befähigt sind, die beiden spiegelbildlichen For
men dieses Merkmals, und zwar entweder die eine oder 
die andere, hervorzubringen, mit der Einschränkung, daß 
bei ungestörtem Verlauf der Entwicklung in der Regel (d. h. bei 
den mono strophen Merkmalen) stets nur eine der beiden Formen 
entsteht, wobei der Entscheid, ob rechts oder links, erblich fest
gelegt ist. Unter generativen Zellen sind hierbei nicht nur die 
Keimzellen (und zwar im besonderen die Eizellen) zu verstehen, 
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sowie jedes zur RegeneratIOn emes asymmetrischen Merkmals 
befähigte Gewebe, sondern auch die "Anlage" eines asymme
trischen Merkmals, d. h. diejenigen embryonalen Zellen eines 
wachsenden Organismus, die das asymmetrische Merkmal, zu 
dessen Bildung sie bestimmt sind, hervorzubringen im Begriffe 
sind. Diese Bipotentialität des Plasmas findet man, teils 
versteckt, teils angedeutet oder bereits mehr oder minder klar 
ausgesprochen, bei fast allen Forschern, die sich mit der Asymme
trieumkehr beschäftigt haben: bei den Erzeugern inverser Seeigel
larven (MAcBRIDE, NEWMANN), bei PRZIBRAM auf Grund seiner 
Untersuchungen über Scherenumkehr, angedeutet bei PERNKOPF 
anläßlich eingehender Studien über den Situs inversus des Men
schen, erörtert von SPEMANN bei Gelegenheit ähnlicher Befunde 
an Molchen, und schließlich unter Weiterführung einer Gedanken
reihe ZUR STRASSENS erstmals klar ausgesprochen für den ver
wickelten Fall des Ascaris von DUNscHEN. Betrachten wir zu
nächst den Fall der Entwicklung eines Mosaikeies, wozu wir das 
Schneckenei und unter Berufung auf ZUR STRASSEN und DUNscHEN 
das Ascarisei rechnen können. Wir haben uns vorzustellen, daß 
im Eimosaik eine "rechtssinnige" Struktur vorhanden ist, die bei 
Abwesenheit von Störungen eine rechtssinnige Entwicklung ver
anlaßt und zu einem regulären Ascariskeim bzw. zu einer rechts
gewundenen Schnecke führt. Daneben aber wäre im Mosaikei 
noch die genau gegensätzliche, die "linkssinnige" Struktur anzu
nehmen, mit dem Unterschied, daß jene aktiv, diese aber nur 
latent vorhanden ist, und zwar deshalb nur latent, weil sie in 
ihrer Entfaltung durch die aktive Rechtsstruktur gehemmt wird. 
(Wiederum ist das Aktivsein gerade der Rechtsstruktur erblich 
festgelegt zu denken.) Treten nun aber schädliche Einflüsse auf, 
so kann die sich entfaltende aktive R-Struktur geschädigt, ge
schwächt werden, sofort fällt der bisher von ihr auf die L-Struktur 
ausgeübte hemmende Einfluß weg, die L-Struktur beginnt sich 
zu entfalten, und gelingt es ihr soweit manifest zu werden, daß 
sie die vielleicht allmählich sich "erholende" R-Struktur an 
Aktivität übertrifft, so wird jetzt diese gehemmt und es entsteht 
ein phänotypisch inverses Tier. Dabei wollen wir die Ausdrücke 
R- und L-Struktur zunächst nur rein symbolisch verstehen und 
ihre Realisation in der Zelle erst weiter unten (i) diskutieren. -
In seltenen Fällen, wo die geschwächte R-Struktur sich so schnell 

26* 
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"erholt", daß sie im Grade ihrer Wirksamkeit mit der inzwischen 
erwachten L-Struktur zu rivalisieren beginnt, können R- und 
L-Struktur gleichzeitig manifest werden, es entsteht bei Ascaris 
Zwillingsbildung, bei den Seeigellarven solche mit beiderseitigem 
Coelom, die zu Doppelindividuen führen; bei den Schnecken 
wären gleichfalls Doppel- oder Monsterbildungen zu erwarten. 

e) Die Bipotentialität des Plasmas und die 
kompensatorische Regeneration. 

Fälle kompensatorischer Regeneration kennt man bei vielen 
heterochelen Krebsen und bei sedentären Polychäten mit Röhren
deckeln (z. B. Hydroides), wahrscheinlich aber ist diese Fähigkeit 
weiter verbreitet, kommt vielleicht auch bei den Kiemenlappen 
von Spirographis und bei anderen RL-Merkmalen vor. Gehen wir 
von einem erwachsenen Tier, z. B. einem Alpheus mit rechts 
großer Schere oder einer Hydroides, deren rechter Kiemenstrahl 
zum Deckel geworden ist, aus, so müssen wir in Weiterführung 
unserer bisherigen Ausdrucksweise annehmen, daß auf der rechten 
Seite eine +-Struktur manifest ist, die die +-Struktur auf der 
linken Seite (d. h. die Weiterbildung des linken Partners zur 
großen Schere bzw. zum Kiemendeckel) unterdrückt; daß dieser 
hemmende Einfluß wegfällt, sowie man den rechten Deckel bzw. 
die rechte Schere amputiert -; daß sich jetzt auf der linken 
Seite die +-Struktur entfaltet, d. h. ein Deckel oder eine große 
Schere ausbildet, daß diese +-Struktur der linken Seite jetzt 
hemmend auf die rechte Seite wirkt und diese zur - ·Struktur 
(kleine Schere, rudimentäres Operculum) verurteilt. Schneiden 
wir hingegen das linke Organ weg, so wird es sich, weil der von 
der rechts vorhandenen +-Struktur ausgeübte hemmende Einfluß 
ungestört erhalten bleibt, zu seiner ursprünglichen Gestalt re
generieren. Schneidet man beide Partner weg, so mag es vom 
Zufall abhängen, auf welcher Seite die +-Struk+,ur die Ober
hand gewinnt; es ist durchaus möglich, daß links oder rechts 
ein Deckel bzw. eine große Schere, wie daß zwei kleine oder zwei 
große Scheren entstehen, oder wie im Falle Hydroides beiderseits 
ein Deckel, Verhältnisse, die den doppelcoelomigen bzw. coelom
losen Seeigellarven durchaus äquivalent sind. 

Um die Ausdrücke ,,+- und --Struktur der rechten bzw. 
linken Seite" auf die durchsichtigere Alternative der beiden 
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Symbole "Rechtsstruktur .. -..... Linksstruktur" , wie sie bei Ascaris 
und den Schnecken aufgestellt wurden, zurückzuführen, braucht 
man bloß zu übersetzen: 

Rechtsstruktur = rechts große und links kleine Schere 
(re + und li -) 

Linksstruktur = links große und rechts kleine SC:lere 
(li + und re -). 

Eine Struktur ist stets manifest und aktiv, die andere unterdrückt 
und daher latent, der hemmende Einfluß auf die latente 
Struktur geht stets von der größeren Schere oder dem 
vollentwickelten Deckel aus. 

Zwischen den Fällen Hydroides und Heterochelie aber besteht 
noch ein bemerkenswerter Unterschied. Links- und rechts
seitiges Operculum sind einander ungefähr kongruent, wir können 
die Beziehung, daß ein rechtsseitig ausgebildetes Operculum die 
Entwicklung des linksseitigen hemmt, ausdrücken durch das 
Schema o (0) +- 0 (0) , 

indem wir durch den Pfeil die hemmende Wirkung symbolisieren 
und latente Strukturen in Klammern setzen. Bei der regenerativen 
Scherenumkehr haben wir den Typus einer größeren Schere S 
und einer kleineren s, aber die Scheren beider Seiten sind, ab
gesehen vom Größen unterschied, spiegelbildlich geformt. Haben 
wir rechts die Schere S, so links 2, entfernen wir rechts S, so 
entsteht links nicht S, sondern 2, kurz: die Seitenrichtigkeit bleibt 
bei der Scherenumkehr gewahrt, wir erhalten das Schema 

2 (2) +- s (S) . 

So ist bei allen heterochelen Krebsen - die Einsiedlerkrebse 
aus bestimmten Gründen ausgenommen (§ 48) - zumindest in 
der Jugend eine Scherenumkehr möglich. Eine Komplikation, 
die es bei keinem der bisherigen Fälle gab, tritt bei einigen Krebsen, 
z. B. beim Hummer oder der Winkerkrabbe, ein, und zwar bei 
erwachsenen Tieren. Sie besteht darin, daß mit zunehmendem 
Alter die Tiere die Fähigkeit zur Scherenumkehr verlieren, wo 
sie dann direkt regenerieren; es gibt also einen Zeitpunkt, 
von dem ab die Schere jeder Seite endgültig determi
niert ist, einen Zeitpunkt, der beim Hummer ziemlich spät 
liegt, bei der Winkerkrabbe sehr früh, und der von den meisten 
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Krebsen, die die Fähigkeit zur Scherenumkehr während ihres 
ganzen Lebens behalten, überhaupt nicht erreicht wird. Es ist 
ja eine allgemeine Erscheinung, daß die prospektive Potenz eines 
Körperteiles oder einer Anlage mit zunehmendem Alter abnimmt, 
und bei den Krebsen vom Typus des Hummers ist diese allge
meine Determinierung deshalb begreiflich, weil hier die Scheren 
in der Hauptsache nicht größen-, sondern form- und funktions
ungleich sind, sie besitzen eine gröbere K- und eine zierlichere 
Z-Schere (§ 21), und eine direkte Umwandlung einer ausgebildeten 
Z- in eine K-Schere ist überhaupt schwer möglich. Wir haben 
bei diesen Formen in der Jugend wie bisher die Beziehung 

a (2) +- S (s) , 

wobei von S der Großteil des hemmenden Einflusses oder vielleicht 
dieser in Gänze ausgeht. Bildet sich aber allmählich der Form
unterschied Z - K heraus, wird S zu Kund a zu S, so haben wir 
die Beziehung S (>I) +- K (1.) , 

wobei wiederum die eingeklammerten Symbole die latente Struktur 
bedeuten und wiederum der Großteil des hemmenden Einflusses 
von K ausgeht. Wird aber die (linke) S allmählich der (rechten) K 
an Größe gleich, so daß nurmehr ein Formunterschied besteht, 
so kann man sehr wohl annehmen, daß beide Partner der mani
festen Struktur, Sund K, in gleichwertiger Weise auf die latente 
Struktur (>1 und Z) hemmend wirken, der Wegfall eines Partners, 
S oder K allein, genügt jetzt noch nicht, den hemmenden Einfluß 
auf die latente Struktur zu beseitigen, es tritt keine Scheren
umkehr mehr ein. In diesem Sinne erschiene die Quantität 
des hemmenden Einflusses irgend wie proportional zur 
"Quantität" der manifesten Struktur, von der er aus
geht (vgl. i). 

f) Die Bipotentialität des Plasmas, Bruchdoppel
und Bruchdreifach bild ung und heteropleurale 

Tr ansplan tation. 

Bruchdreifachbildung ist eine im Tierreich ziemlich häufige 
Erscheinung, auf die BATEsoN648 zuerst hingewiesen und der 
später PRZIBRAM664 eine monographische Studie gewidmet hat. 
Sie besteht darin, daß infolge Verletzungen bestimmter Art ein 
Körperteil durch regenerative Vorgange das monströse Bild einer 
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Dreifachbildung annimmt. Dabei sind zwei nicht sehr wesens
verschiedene Möglichkeiten vorhanden, die am schematisierten 
Beispiel des Eidechsenschwanzes demonstriert seien (Abb. 138). 
Durch die Schnittwunde x (in Abb. 138a) wird das distale Schwanz
ende D vom basalen Teil nur so weit abgetrennt, daß es an diesem 
noch haften bleibt und auch spater nicht abgeworfen wird. 
An der Schnittfläche entstehen die beiden Superregenerate 8 1 

und 8 2, 8 1 an der proximalen (distal gerichteten), 8 2 an der 
distalen (proximal gerichteten) Wundfläche. Schließlich sind 
also drei Schwanzenden 8 1, 8 2 und D vorhanden. Im zweiten 
Falle (Abb. 138 b) wird D vollständig abgetrennt, es entstehen 

x-i-t-

o 
o 

a b 
Abb. 138a, b. Bruchdreifachbildung am Eideehsenschwanz (Schema). Regenerierte Teile 

punktiert. 

aus besonderen Gründen, die in der Gestalt der Wundfläche 
liegen, drei Bildungen, von denen eine deutlich als Ersatz des 
verlorenen Schwanzendes zu erkennen ist (A = Amputations
regenerat nach GRÄPER), die beiden anderen meist kleinere 
Superregenerate darstellen. Beziehungen zum RL-Problem er
geben sich, sobald wir den Regenerationsversuch an einer Ex
tremität vornehmen, also an einem Gebilde, das, für sich allein 
betrachtet, asymmetrische Gestalt besitzt (scherentragendes 
Krebsbein, Wirbeltierbein). Das Ergebnis eines solchen Versuches 
ist in Abb. 139 dargestellt, in b mit medial, in c mit lateral ge
legener Wundfläche. Dabei ist zu erwähnen, daß derartige Ex
perimente zwar noch nicht angestellt wurden, daß solche Ver
letzungen aber in der Natur gar nicht selten sind, so daß PRZI

BRAM ein überreiches Material solcher Dreifachbildungen sammeln 
konnte. Wir haben also auf der Regeneratseite 3 Scheren, eine 
laterale, eine mittlere und eine proximale, sie liegen alle drei in 
der gleichen Ebene (bzw. die drei Ebenen, in denen sie liegen, 
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sind einander parallel), und weiter ist stets, wie BATEsoN zuerst 
feststellte und PRzIBRAM ausnahmslos bestätigt fand, die la
terale und proximale seitenrichtig, die mittlere seiten
verkehrt (Abb.139). Es schließt sich sofort die Frage an: 
handelt es sich bei dieser mittleren spiegelbildlichen Schere um 
eine seitenverkehrte Manifestierung einer Anlage dieser Seite 

Ahb.139a-c. ßruchdrcifach
bildung am Krebsbein(Schema). 
Regenerierte Teile punktiert. 
Wunde x in a fuhrt zu b, 

Wunde 11 zu c. 

oder um eine sei tenrich tige Manifestierung 
einer latentvorhandenen Anlage der 
Gegenseite? Diese Frage läßt sich bei 
Formen vom Typus des Hummers ent
scheiden: im ersten Falle müßte, wenn 
die Verletzung die Z-Seite betraf, die 
mittlere (seitenverkehrte) Schere Z-, im 
zweiten Falle K-Charakter besitzen, und 
PRZIBRAM konnte an seinem umfang
reichen Material zeigen, daß von den 
8 Kombinationen* KKK, KKZ, KZK, 
KZZ, ZKK, ZKZ, ZZK, ZZZ über
haupt nur drei auftraten: KKK, ZZZ 
und K z z. Dieser letztere Typ ist aber 
nur ein scheinbarer, er ist K K K zu sub
sumieren, weil eine kleine in Bildung be
griffene K-Schere vorübergehend ein 
Z-ähnliches Stadium durchläuft. Alle 
drei Scheren der Regeneratseite 
sind also vom gleichen Typus. 
Daraus folgt in Verbindungen mit den 
Tatsachen der Scherenumkehr , daß jede 

Seite imstande ist, folgende vier Bildungen aus sich hervorgehen 
zu lassen: K, Z, )j, S, von denen aber im allgemeinen nur eine 
manifest ist. Die Symmetrieumkehr der mittleren Schere bei der 
Dreifachbildung aber kann man so erklären: beim Typus der 
Abb. 139 b wird 81 funktionell zum Gegenstück der unversehrten 
rechten Schere R, der in Abb.139b punktierte Teil entspricht ge
wissermaßen einem abgegliederten Teile des Körpers, in dem 
sich wiederum die "Bilateralitätstendenz" (s. u.) auswirkt. Ent
sprechendes gilt für Abb. 139c. 

* An erster Stelle steht die ursprüngliche Schere bzw. das Ampu
tationsregenerat. 
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Kehren wir nun zu unseren symbolischen Ausdrücken K, Z, 
>i und :s zurück, so ist zwar das Gewebe des Basalteiles 
jeder Extremität befähigt, K, Z, >i oder S hervorzu
bringen, aber es entscheidet über Seitenrichtigkeit 
oder Seitenverkehrtheit allein die Lage am Körper, 
über den K- und Z-Charakter allein das Widerspiel 
zwischen den Scheren beider Seiten. Die Bruchdrei
fachbildung hat also mit dem RL-Problem nichts zu 
tun, sie kann sich höchstens den RL-Erscheinungen 
überlagern. Gehen wir von einem jungen Hummer aus, bei 
dem die Rechtsstruktur (s.o.) manifest ist, für den also gilt 

s: (>1) .- K (Z) 

und erzeugen auf der linken Seite eine zur Dreifachbildung 
führende Wunde, so entsteht 

:s (>1) Z (K) s: (>i) .- K (Z) , 

und ebenso würde, wenn es eine Bruchfünffachbildung gäbe, 
entstehen 

:s (>i) Z (K) :s (>i) Z (K) S (>i) .- K (Z) , 

die Linksstruktur tritt bei alledem niemals in Aktion. Schneiden 
wir andererseits dem Hummer (cx) die rechte Schere weg, so 
entsteht durch Scherenumkehr der Typus 

>i(S) ~ Z(K), (ß) 
und erzeugen wir jetzt links die zur Dreifachbildung führende 
Verletzung, so erhalten wir 

>i (S) K (Z) >i es:) ~ Z (K) , (y) 
wieder berührt der Vorgang der Bruchdreifachbildung (y) die 
Beziehung "rechts latent - links manifest" in keiner Weise, 
und wenn wir schließlich dem Hummer (cx) die rechte Schere 
derart abschneiden, daß jetzt nach dem Vorgang der Abb. 138b 
sogleich eine Bruchdreifachbildung entsteht, so würden die 
"Reaktionen" (ß) und (y) gleichzeitig ablaufen und zu dem 
Ergebnis (y) führen. 

Die spiegelbildliche Gestalt der mittleren Regeneratschere hat 
also mit dem RL-Problem nichts zu tun, sie ist einem anderen 
Komplex zu subsumieren, den wir oben in vorläufiger Benennung 
mit "Bilateralitätstendenz" bezeichnet haben und der durch die 
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heteropleuralen Transplantationen GRÄPERS670* aufgehellt 
wurde. GRÄPER vertauschte im einfachsten Falle die beiden 
Anlagen (Knospen) der Hinterextremitäten von Anuren mit
einander, d. h. er schnitt die Anlage des rechten Beines und die 
des linken Beines ab und setzte das rechte mit der Wundfläche 
an diejenige Körperschnittfläche, an der die Knospe des linken 
Beines gesessen hatte, und umgekehrt. Man könnte erwarten, 
daß das ursprünglich linke Bein auch auf der falschen Seite zur 
Gestalt eines linken Beines auswächst, und umgekehrt, daß also 
ein Tier mit zwar "ursprungsseitenrichtigen", aber "wirtsseiten
verkehrten" Beinen entstünde. So ist es auch, wenn man relativ 
weit entwickelte Extremitätenknospen transplantiert. Macht 
man das gleiche aber mit jungen Knospen, so entsteht ein äußerlich 
reguläres Tier, die ursprünglich zu einem linken Bein bestimmte 
Knospe läßt ein gestaltlich rechtes aus sich hervorgehen, das Bein 
wird "ursprungsseitenverkehrt, wirtsseitenrichtig" . Daraus folgt, 
daß die Beinknospe zunächst nur zum Charakter "Bein" de
terminiert war, ohne Seitenqualität, daß diese erst durch die 
Lage am Körper bestimmt wird, daß aber, solange diese De
termination noch nicht endgültig ist, noch eine Umkehr zur 
spiegelbildlichen Seitenqualität erfolgen kann. Es ist iJas Ganze 
ein typischer Fall von abhängiger Differenzierung, über die 
Seitenqualität entscheidet allein die Lage am Körper, 
völlig davon anabhängig ist und bleibt, ob gerade die 
Rechts- oder Linksstruktur aktiv ist oder nicht. 

Daß andererseits in einer Z- oder K-Schere stets die gegen
teilige Struktur latent vorhanden ist, geht aus der bereits früher 
(§ 21) erwähnten Tatsache hervor, daß individuelle Eigentümlich
keiten einer K-Schere nach Scheren umkehr an der K-Schere der 
Gegenseite, die aus der Z-Schere entstand (in spiegelbildlicher 
Form), wieder auftreten, und das gleiche gilt für Scheren vom 
Z-Charakter. Demnach '!rgibt sich, daß das, was wir R- und 
L-Struktur nannten, bei einem ungleichwertigen 
Merkmalpaar nur den Charakter der Asymmetrie be
stimmt, z. B. reduziert - nichtreduziert, Greifantenne - ge
wöhnliche Antenne, K-Typus - Z-Typus; daß aber, wenn z. B. 
die Linksstruktur manifest ist und demnach links eine K-Schere 

* In Fortsetzung von Versuchen HARRISO:NS. 
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entstehen muß, diese Schere auch linksseitige Gestalt annimmt: 
diese Seitenq ualitä t bestimmt allein die Lage am Körper. 

Die viel selteneren Fälle von Doppelbildungen, die man als 
Bruchdoppelbildung auffassen und deren Entstehung man 
so erklären kann, daß nach Verlust einer Schere die Regenerations
knospe aus bestimmten Gründen in zwei Teile gespalten wurde, 
zeigen Verhältnisse, die der Bruchdreifachbildung ganz analog 
sind: stets sind beide Scheren vom gleichen Typus und stets sind 
sie spiegelbildlich zueinander (>1 K oder Z:S)*. 

g) Die Bipotentialität des Plasmas, Zwillingsbildung 
und Situs inversus der Eingeweide. 

Für Angelegenheiten der Vererbung haben vorwiegend die 
eineiigen Zwillinge Interesse. Deren Entstehung stellt man 
sich so vor, daß das zwei- oder ein mehrzelliges Stadium eines 
Keimes in zwei Hälften zerfällt, von denen jede sich zu einem 
ganzen Embryo entwickelt. Unter der Annahme, daß bezüglich 
der Erbmasse die Furchungsteilungen erbgleich sind, wären 
eineiige Zwillinge genotypisch identisch. Zur Diagnose der Ein
gegenüber der Zweieiigkeit verwendet man heute nicht mehr die 
Nachgeburtsdiagnose, d. h. die Feststellung, daß die Zwillinge 
von einer Eihaut umschlossen waren, nachdem durch die um
fangreichen Untersuchungen VERSCHUERS 667a sichergestellt ist, 
daß auch Eineier dichorisch sein können, sondern die bereits 
früher (POLE 1914, SIEMENS 1924 u. a.) ausgebaute Ähnlichkeits
diagnose : "ihr Prinzip ist die notwendige Übereinstimmung in 
denjenigen Merkmalen, deren Erbbedingtheit durch Familien
untersuchung sichergestellt ist". Zweieiige Zwillinge dagegen 
besitzen im Vergleich zu den Eineiern kaum mehr als den Wert 
normaler Geschwister, wie z. B. aus folgender Tabelle GRÜNE
BERGS655 hervorgeht: 

Es stimmen bezüglich der Mustertypen der Papillarlinien 
überein bei 

Eineiern ....... . 
Zweieiigen Zwillingen 
Normalen Geschwistern. 
Nicht verwandten Personen. 

80,0 ± 2,0 % der Finger 
63,4 ± 2,7% 
61,7 ± 2,0% 
49,6 ± 1,7% 

* Beispiele auch bei Insekten [z. B. Zwillingsfhigelbildung: HERING, 

Z. Morph. Tiere 23 (1931)]. 
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Beschränken wir uns zunächst auf solche Merkmale, die keine 
RL-Merkmale sind, so müßten in ihnen die beiden Partner eines 
Eineierpaares übereinstimmen, und wenn sich Differenzen ergeben, 
so können sie nur paratypisch, d. h. durch verschiedene Umwelt
einflüsse bedingt sein, unter die auch alle auf den Keim wirkenden 
Faktoren zu rechnen sind. Und so hat man die Eineier vor allem 
zum Entscheid der Frage herangezogen, wieviel am Phänotypus 
eines Menschen idio- und wieviel paratypisch verursacht ist. 
Betrachten wir aber RL-Merkmale, so wäre von vornherein eine 
der beiden Möglichkeiten zu erwarten: entweder es sind beide 
Partner zueinander gleichsinnig oder spiegelbildlich 
symmetrisch. Früher hat man wohl, ohne Belege, eine Zeit
lang angenommen, daß dieses letztere der Fall wäre, doch ergibt 
bereits eine kurze Überlegung über den Situs inversus die Un
möglichkeit dieser Annahme. Zwillingsgeburten treten in einer 
Häufigkeit von 1 : 70 bis 1 : 80, also in einer Mindesthäufigkeit 
von 1,25% auf, darunter sind im Durchschnitt 1/,_1/5, also 
mindestens 0,20%, Eineier, und wenn von jedem Paar jeweils 
der eine Partner invers wäre, hätten wir (allein durch Zwillings
bildung bedingt) eine Mindesthäufigkeit des inversen Situs von 
0,125% zu erwarten, also einen fast zehnmal höheren Wert, als 
man in Wirklichkeit gefunden hat. Andererseits aber sind, wie 
die Untersuchung der Händigkeit, des Hodentiefstands, des 
Drehungssinnes der Haarwirbel und der Papillarlinien beweisen, 
keineswegs alle Eineier-Partner zueinander gleichsinnig sym
metrisch. 

Betrachten wir jetzt den oben erwähnten (§ 41) SPEMANNschen 
Versuch, der nach sagittaler Durchschnürung von Tritonkeimen 
im linken Partner stets regulären, im rechten zu 50% inversen 
Situs ergab. Dieses Ergebnis beinhaltet zwei wichtige Tatsachen: 
einmal, daß der halbe Keim imstande ist, ein ganzes Tier aus sich 
hervorgehen zu lassen - eine Fähigkeit, die zumindest den Eiern 
oder Keimen gewisser Tiergruppen fehlt -, und zweitens, daß 
im rechten Partner inverser Situs entstehen kann. Zu einer 
Deutung dieses letzten Befundes kommen wir am schnellsten, wenn 
wir in Gedanken ein ähnliches Experiment an einem heterochelen 
Krebse vornehmen. Wir denken uns (Abb. 140) ein Individuum 
einer heterochelen Krebsart, die monostroph rechtshändig ist, deren 
Angehörige also auf der rechten Seite die größere bzw. eine 
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K-Schere besitzen; denken uns dieses Tier in jugendlichem Stadium 
(wo es aber schon beide Scheren besitzt) längs der Sagittalebene 
durchschnitten und nehmen in Gedanken an, jede Hälfte besitze, 
ähnlich wie bei den Tritonkeimen, die Fähigkeit, sich im Laufe 
des Wachstums zu einem vollen Tier zu ergänzen. Wir hatten 
oben zwei Strukturen angenommen, eine Rechtsstruktur, welche 
G S (also rechts die große, links die kleine Schere) bewirkt, und 
eine von dieser gehemmte Linksstruktur (2) (8), die zu einer 
großen linken Schere führen würde, und hatten weiter Indizien 
erhalten, die uns zwangen, die Hauptmasse der Rechtsstruktur 
in der großen rechten Schere lokalisiert zu denken. (Schneiden 
wir diese ab, so gewinnt die Linksstruktur die Oberhand und 
es tritt Scherenumkehr ein.) Wäre nun die 
rechte Hälfte inAbb.l40 ("der rechteZwilling") 
imstande eine linke Hälfte zu ergänzen, so würde 
in dieser sicher eine kleine Schere entstehen, 
da die die Hauptmasse der R-Struktur ent
haltende rechte Schere unverletzt ist, es ent
stünde ein regulärer Zwilling. In der linken 
Hälfte aber ist - genau wie bei der Scheren
umkehr (e) - durch Wegfall der rechten Schere 
die L-Struktur in der Oberhand, es entstünde 

Abb.140. 

ihr zufolge links eine große und rechts eine kleine Schere, also 
ein inverser Zwilling. Wären wir umgekehrt von einer laeochiren 
Krebsart (große Schere links) ausgegangen, so wäre analog zu 
SPEMANNS Experimenten der linke Zwilling regulär, der rechte 
invers geworden. 

Man darf sich bei diesem Beispiel des Krebses nicht daran 
stoßen, daß im Moment der Durchtrennung die linke Hälfte 
bereits eine kleine Schere besitzt, man könnte ähnliche Versuche 
in Gedanken auch mit einem Röhrenwurm (Hydroide8) anstellen, 
der links ein Operculum besitzt, während dessen Partner auf der 
rechten Seite rudimentär und kaum wahrnehmbar ist; auch 
hier würde - die Fähigkeit zur regenerativen Ergänzung voraus
gesetzt - ein regulärer linker und ein inverser rechter Zwilling 
entstehen und schließlich wird in den Fällen, wo die Asymmetrie 
nicht ein Merkmalpaar sondern ein unpaares Gebilde betrüft, das 
gleiche der Fall sein. Wenn in SPEMANNS Versuchen der linke 
Zwilling stets der reguläre wird, haben wir, analog zum Krebs 
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und zum Röhrenwurm, die aktive ("dominante") Struktur vor
wiegend links lokalisiert anzunehmen. Durchschneidet man jetzt 
das Ei bzw. den Keim, so wird wie bisher der linke Zwilling 
regulär, der rechte invers werden. Es ist aber nicht nötig, den 
Keim zu halbieren, man kann auch auf anderem Wege die "domi
nante" Struktur ausschalten, z. B. indem man sie nach dem 
Beispiel von Ascaris durch erhöhte Temperatur schwächt, und 
so kommen wir zur Erklärung der Befunde von W ARYNSKI und 
FOL: Erwärmung der linken Embryohälfte schädigt die vorwiegend 
dort lokalisierte reguläre Struktur, ihr hemmender Einfluß auf 
die von ihr bisher unterdrückte inverse Struktur fällt weg, diese 
aktiviert sich noch, bevor jene sich "erholen" könnte, es entsteht 
eine Inversion. Man kann schließlich noch einen dritten Weg 
einschlagen, der gehemmten Struktur zum Übergewicht zu ver
helfen: indem man von der manifesten einen Teil wegnimmt, 
und so kommt man zu den Experimenten WILHELMIS (§ 41), 
die durch Entfernung eines Stückehens der linken Gastrulahälfte 
viszerale Inversion erzielte. Dabei ist es auch möglich, daß nicht 
nur der Verlust einer Portion Rechtsstruktur die gegenteilige 
die Oberhand gewinnen läßt, sondern daß überhaupt durch den 
ziemlich groben Eingriff die ganze Rechtsstruktur geschädigt 
wird. 

Ähnliches wie für den Eingeweidesitus gilt, offenbar auch für 
den Haarwirbel. Menschen mit Doppelwirbel sind etwa als 
Zwillinge bezüglich des Wirbels aufzufassen. Die Tabelle auf 
S. 258 zeigt, daß + -, also links regulär - rechts invers, die drei 
übrigen Kombinationen zusammen an Häufigkeit weitaus über
trifft. - +, der Effekt der Zwillingsbildung bei Menschen mit 
- -Wirbel, die ja eine (genotypische n Häufigkeit von 20% be
sitzen, sind entsprechend seltener. + + ist selten, - - kam 
überhaupt nicht vor. - Ganz entsprechendes zeigen B funde an 
Seeigellarven194, wo ja nur ein linkes Axohydrocoel entsteht (§ 16). 
Durchschnürung längs der Mediane läßt den linken Zwilling re
gulär werden, im rechten entsteht erst verspätet (oft mit Defekten 
oder überhaupt mcht) ein inverses Axohydrocoel. 

Gelang es so, alle diese Befunde liber Situs inversus auf bekannte Vor
stellungen zurückzufuhren, so ist dies nicht mit Eindeutigkeit der Fall 
beim ersten SPEMANNschen Versuch der Umkehrung eines Stlickchen 
Ruckendaches, nicht etwa deshalb, weil keine, sondern weil mehrere Er· 
klarungen möglich sind. Es ist zunachst die J\1oglichkeit A vorhanden, daß 
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in dem Stück isolierten und verkehrt wieder eingesetzten Rückendaches 
die regulare Struktur geschadigt wird, wahrend - wie dies ganz allgemein 
(Ascaris, Seeigellarven) die Erfahrung lehrt - die gegenteilige Struktur 
von dieser Sehwachung nicht betroffen wird. Es ware dann also gleichgültig, 
ob man das Stuck Ruckendach uberhaupt wieder einsetzt, der SPEMANN
sehe Versuch ware dem VVILHELMIS grundsatzlieh gleichwertig, die Um
kehrung lediglich eine unwesentliche methodische Begleiterscheinung. Bei 
dieser Erklarung wäre also wie bisher Schwac}mng der regulären und Aktiv
werden der inversen Struktur Ursache der Inversion. Es gibt aber noch 
eine andere Möglichkeit (B), und um diese zu erlautern, ist es zweckmäßig, 
einige erst im ubernachsten Abschnitt (i) eingeführte Vorstellungen vor
wegzunehmen. Wir ersetzen dort die Symbole "R- und L-Struktur" durch 
die Vorstellung, daß es zwei formbestimmende Agentia gibt, von denen das 
eine die Entstehung der Rechts- und das andere die der Linksasymmetrie 
bewirkt; von beiden ist dasjenige aktiv, das quantitativ dem anderen über
legen ist; beide stoßen einander in gewissem Sinne derart ab, daß die Haupt
masse des "L-Agens" in der linken, die des "R-Agens" in der rechten Hälfte 
des Keimes sitzt, daß die Konzentration des L-Agens von links nach rechts 
und die des R·Agens in umgekehrter Richtung stetig abnimmt (Abb. 141, 
142). Wenn nun diese Agentia in den Gewebsteilen, in denen sie sich be
finden, mehr oder weniger fixiert waren, wenn eine rasche "Diffusion" un
möglich ware, so könnte durch den SPEMANNschen Umkehrversuch der Fall 
eintreten, daß jetzt links die Majoritat des Rechts- und rechts die Majorität 
des Links-Agens saße, wahrend die Proportion der Absolutquanten 
R.Agens; L-Agens > 1 unverändert bliebe, und es ware möglich, daß auch 
hierdurch ein Situs inversus zustande käme (B), eine Annahme allerdings, 
die nicht aus unseren Voraussetzungen folgt, sondern neu hinzukäme und 
in der man hochstens eine gewisse Analogie zu den Ergebnissen der GRÄPER
sehen heteropleuralen Transplantationen erblicken könnte. Denn normaler
weise ware bei den \Virbeltieren das regulare Agens in der größeren Quantität 
vorhanden, die Seite, auf der es sich ansammelt, wird zur linken, und es 
entsteht regularer Stus. Wäre umgekehrt einmal das inverse, rechtsgelegene 
Agens in der Übermacht, so entstünde ein Situs inversus, und in jenen 
seltenen, in der Natur kaum je vorkommenden Fallen, wo einmal die Haupt
masse des (im ganzen quantitativ unterlegenen) inversen Agens nach der 
linken Seite verschoben würde, träte gleichfalls viszerale Inversion ein. 
Die Notwendigkeit, bei dieser Möglichkeit Beine Ad-hoc-Hypothese ein
zuführen, laßt A bevorzugt erscheinen, ein Entscheid ist nur auf experi
mentellem Wege möglich. 

Kehren wir nun nochmals zu den SPEMANNschen Umkehr
versuchen zurück, so wurde dort bei der Hälfte der rechten 
Embryonen viszerale Inversion erzielt, die andere Hälfte ent
wickelte sich regular, und auch sonst ist es bei den eineiigen 
Zwillingen nicht Gesetz, daß der eine Partner innerlich invers ist. 
Worin liegt nun die Besonderheit jener Hälfte der Durchschnü
rungsversuche, bei denen Situs inversus entstand ~ Wir haben 
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uns vorzustellen, daß, sobald die spätere Sagittaiebene einmal 
bestimmt ist, die beiden Agentia sich bezüglich ihr polar 
orientieren, die Hauptmasse des einen sammelt sich rechts, die 
des anderen links. Erfolgt nun die erste Teilung längs der Mediane 

I 

- was nicht Voraussetzung für das folgende 
ist, sondern was wir nur der Einfachheit 
halber annehmen - und ist das Ei ein 
Regulationsei, so daß auch jede 1/2- oder 
1/,-Blastomere aus sich einen vollen Em
bryo zu bilden vermag, so muß in jeder 1/2-

oder Ih-Blastomere R- und L-Agens wieder 
gleichartig wie in der Eizelle verteilt sein 
(Abb.141); es muß also im Laufe der ersten 
Teilung R- und L-Agens von der Verteilung I 
über I', I" nach H übergehen, wobei wir 
uns vorerst nicht überlegen wollen, auf 
welchem Wege diese Umgruppierung zu
stande kommt. Durchschnürung im Sta· 
dium I oder l' liefert dann ein anderes 

I' 

I * 

][ Ergebnis als bei I" oder H. Im letzten 
Falle entstehen zwei reguläre Zwil· 
linge, im ersten ist zwar so viel 
sicher, daß der linke Zwilling regu· 
lär wird (weil in ihm das reguläre Agens 
sicher im Übergewicht ist), ob aber der 
rechte Zwilling so viel reguläres Agens ab. 
bekommt, daß es auch dort überwiegt, oder 
ob, was eher zu vermuten ist, nur so wenig, 

Abb. 141. Schemata zum daß das inverse die Oberhand erlangt, hängt 
Keimzerfall (Zwillings-

bildung). von der Art der Durchschnürung (streng 
median oder nicht) und vor allem von der 

ursprünglichen Verteilung der beiden Agentia ab: in Abb. 141, I" 
sind beide, in I' nur der linke regulär. In diesem letzteren Falle 
wäre es auch möglich, daß einmal infolge abnormaler Verschiebung 
der Agentia bei der Durchtrennung der linke invex:s werden könnte 
(vgl. §41). Bei der natürlichen Bildung eineiiger Zwil· 
linge hat man vor allem an einen Zerfall im Stadium H 
(Abb. 141) oder einem analogen mehrzelligen Stadium 
z u den k e n, beide Partner wären in der Regel als regulär zu er· 
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warten; Doppelbildungen aber sind wohl mehr auf Trennungen 
des Typus I' zurückzuführen, und gerade bei ihnen hat man ja 
häufig den rechten Partner invers gefunden*. 

Wir sprachen bisher fast nur von der Asymmetrie der Eingeweide. 
Daneben gibt es beim Menschen noch andere Asymmetrien, so 
den Komplex der Seitigkeit, den Haarwirbel, einseitigen 
Hodentiefstand, die Papillarlinien, und wir wissen, daß 
alle diese untereinander offenbar nicht gekoppelt sind, denn 
Linkshändigkeit und inverser Haarwirbel kommt vor, ohne mit 
Situs inversus verbunden zu sein, und zwischen Händigkeit und 
Fingerlinien572 einer- und zwischen Händigkeit und Haarwirbel
drehung381a andererseits hat man keine Korrelationen gefunden. 
Alle diese Asymmetrien zeigen einen im Durchschnitt konstanten 
Prozentsatz Inversionen: 

Genotypische Linksseiter . 
Ermittelbare Linkshänder . 
Linksgedrehter Haarwirbel. 
Rechtsseitiger Hodentiefstand 

ca. 20-25,0% (vgl. § 36) 
ca. 5,0% (vgl. § 33) 

18,1 % (nach 381&) 

14,0% (s. S. 269) 

Hierbei ist es für das folgende zunächst gleichgültig, ob wir an· 
nehmen, alle diese Inversionen wären rein genotypisch oder rein 
phänotypisch, oder teils geno-, teils phänotypisch verursacht. 
Für die eineiigen Zwillinge aber kommen drei Momente der 
Entstehung von Inversionen in Frage, indem zu den beiden für 
alle Individuen gültigen Möglichkeiten: 

IX) die Inversionen sind genotypisch. 
ß) die Inversionen sind phänotypisch, verursacht durch 

schädigende Außenfaktoren; 
noch eine dritte hinzukommt: 

y) die Inversionen sind phänotypisch, betreffen nur die 
rechten Partner und sind eine Folge des Keimzerfalls. 

Nehmen wir nun eine beliebige Asymmetrie an, bei der im 
Mittel die Häufigkeit der Inversen 8 % beträgt. Wären alle diese 
Inversionen genotypisch bedingt, so müßten die beiden Partner 
eines Eineierpaares stets gleichsinnig (parallel) asymmetrisch 

* Vgl. die Bemerkung VERSCHUERS404 : "Der Grad der Asymmetrie 
bei Zwillingen scheint ganz allgemein von dem Zeitpunkt der Trennung 
der Embryonalanlagen .. " abhä.ngig zu sein." 

Ludwig, Rechh-Links-Problem. 27 
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sein, und da solches nie der Fall ist, scheidet diese Möglichkeit 
(~ allein) aus. 

Wären alle Inversionen rein phänotypisch, durch schädigende 
Faktoren (ausgenommen den Keimzerfall y) bedingt, so brauchten 
die beiden eineiigen Partner nicht parallel-asymmetrisch zu sein, 
der schädigende Faktor kann beide oder aber nur den einen 
treffen. Nehmen wir an, bei den Nichtzwillingen wäre jeder 
achte invers, infolge Zusammenwirkens von Umständen, die teils 
im Embryo, teils in dessen Umgebung liegen, so wird bei Zwillingen 
gleichfalls jeder achte als invers zu erwarten sein; weiter aber ist 
zu bedenken, daß offenbar beim Menschen die Zwillingsbildung 
selbst, die Anwesenheit zweier Embryonen in einer Mutter, etwas 
wesentlich von der Norm Abweichendes darstellt. Durch diesen 
Umstand können weitere Faktoren schädigender Art (Druck, 
halbierte Nahrung, verzögertes Wachstum) geschaffen werden 
und so besteht die Möglichkeit, daß die In;versionshäufigkeit 
unter den Zwillingen - Eineiern wie Zweieiern - gegenüber 
den Nichtzwillingen erhöht erscheint, z. B. von, 8 auf 10%*. 
(Eine entsprechende Erhöhung würde auch dann eintreten, 
wenn die ursprünglichen 8% nicht rein phäno-, sondern teils 
geno-, teils phänotypisch invers wären.) 

Lassen wir schließlich auch die Möglichkeit y zu, • die sich 
nur auf Eineier erstreckt, und nehmen an, daß bei Keimzerfall 
in 90% beide Partner regulär, in 10% der rechte phänotypisch 
invers wird, so erhalten wir nach Einbeziehung der 10% gewöhn
licher phänotypischer Inversionen: 
durch Keimzerfall: 90,0% reg. reg. Paare 10,0% reg. inv. Paare, 
d. s. 95,0% reg. Individuen 5,0% inverse Individ. 
10%gewöhnl. ph. Inversion: - 9,5% + 9,5% 

85,5% reg. Individ. 14,5% inverse Individ. 

Unser Beispiel ergäbe also das Verhältnis: 
Inv. Nicht-Zw. : Inv. Zwei-E. : Inv. Ein.-E. = 8 : 10 : 14,5 

und allgemein wäre die Beziehung zu erwarten: 

Inv. Ein-E. > Inv. ZW.-E. :::=:: Inv. Nicht-Zw., 
d. h. bei Eineiern mehr Inverse als bei Zweieiern, und 
hier gleich viel oder mehr Inverse als bei Nicht
zwillingen. 

* V gl. SIEMENS456• 
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Finden wir in Wirklichkeit eine solche steigende Progression, 
so spricht dies um so mehr dafür, daß gewöhnlich-phänotypisch 
Inverse und Inverse infolge Keimzerfalls unter den Eineiern 
vorhanden sind, weil diese Erklärung keine Ad-hoc-, sondern eine 
aus Analogien hergeleitete Erklärung ist. Beo bach tete 
Zahlen404 sind (%): 

Durchschnitt* . 
Zweieier .. 
Eineier ... 

Ferner456 : 

Llnkshandlgkeit 

5-10 
12 
14 

HodentIefstand 
rechts 

14 
21 
25 

Haarwirbel links 
gedreht 

18,1 
17,3 
20,3 

unter Zwillingen (Ein- und Zweieier) 15,3 ± 2.0% Linkshänder 
unter Nichtzwillingen (Zwillingsgeschwister) 7,3 ± 1,5 % " 

Aus alledem ergeben sich bez. der Zwillings pa are weitere 
Folgerungen. Nehmen wir an, es gabe nur genotypische Indi
viduen, so wären alle Eineierpaare gleichsinnig symmetrisch. 
Gäbe es nur die Möglichkeit r (Keimzerfall) , so wären alle Ein
eierpaare entweder rein regular oder gemischt, rein inverse Paare 
fehlten völlig; lassen wir nur ß zu, so ist die Verteilung rein 
zufallsmäßig zu erwarten. Bei unserem Beispiel von insgesamt 
15% Inversen unter den Eineiern würde sich ergeben: 

Paare (%) 

reg reg reg IDV inv IDV 

Nur genotypisch Inverse (IX) 85 - 15 
Nur schädigende Faktoren (ß) 721/, 251/. 21/, = rein zufallsmäßig 
Nur Keimzerfall (r). 70 30 -
IX+{J. <251/ 2 >21/, 

ß+ r . >251/ 2 <21/, 

IX+ß=t-r verseh. verseh. 
ß + r: unser obiges Beispiel 72-73 26-27 1 

und die letzte Zeile zeigt, daß bei unserem Beispiel, das unter 
die Rubrik ß + y fallen muß, die Zahl der gemischten Paare 
um ein geringes gegenüber den Zufallswerten erhöht ist. 

Beobachtete Werte sind nach einer graphischen Darstellung 
VERSCHUERS404 : 

* Die Durchschnittswerte sind der Literatur entnommen (Haarwirbel 
nach 668). 

27* 
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Zweieier EIneier 

reg reg reg Inv Invlnv J reg reg reg Inv invlnv J 

Haarwirbel. 67 30 3 18% 60 30 10 25% 
Zufall . 66,6 30 3,3 - 66,6 30 3,3 -

- ---
Händigkeit . 791/. 18 21/ S 111/.% 65 20 5 15% 
Zufall . 81 18 1 - 78,8 20 1,2 -

I = Gesamtzahl der Inversen. "Zufall" = theoretische Werte. 

Sie zeigen, daß (in Anbetracht der geringen Paar-Zahlen) 
bei den Zweieiern die Verteilung nur unwesentlich von 
der zufallsmäßigen abweicht; die Eineier aber weisen 
eine Erhöhung des Prozentsatzes rein inverser Paare 
auf, weil bei ihnen (die hier* unter die Rubrik (X + ß + I' 
fallen) die genotypische Veranlagung (der Faktor (X) 

wesentlich in Erscheinung tritt und die Wirkung des 
Faktors I' (Keimzerfall: Bildung gemischter Paare) überkom
pensiert. 

Durch alles dies ist der Einwand, eine Asymmetrie 
könne nur dann erblich sein, wenn alle Eineierpaare 
bezüglich ihr gleichsinnig asymmetrisch wären, wider
legt, und damit fällt die These, die der Seitigkeit des 
Menschen den erblichen Charakter absprechen will, in 
sich zusammen. 

Es ist verständlich, daß man die Hypothese der Bildung inverser Em
bryonen durch Keimzerfall auch auf andere Tiergruppen übertragen hat, 
bei denen Inverse nicht selten sind (z. B. die aus den Keimballen der Spo
rozysten entstehenden Trematoden), doch kommt allen diesen überlegungen 
kaum mehr als der Wert von Vermutungen zu. Die doppelporigen Band
würmer mit alternierenden Atrien z. B. erschweren die Zerfallshypothese 
der Saugwürmer ganz wesentlich. 

* Haarwirbel! - Situs inversus ist zu selten, um für eine Statistik 
auszureichen. Die Papillarlinien der vier Hände eines Eineierpaares 
stimmen wechselweise so gut überein (Korr. 0,9~) 654,661 h, daß man für 
solche Betrachtungen größeres Material abwarten muß. Naevi (Mutter
mäler)660 zeigten gleichfalls zwischen Ii und re bei Eineiern wie Zwei
eiern wie zwischen homologen Seiten der Eineierpaare die gleiche Korre
lation von ca. 0,66. Beim Hodentiefstand 404& müßten Sektionen (regu
lärer oder inverser BlutgefäßverIauf) abgewartet werden; die scheinbare 
Korrelation Linkshänder - re Hoden tiefer ist vielleicht durch bez. 
beider Merkmale phänotypisch Inverse bewirkt. 
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h) Die Bipotentialität des Plasmas und 
Verdoppelungen. 

Ein letzter Beweis für die Bipotentialität des Plasmas wird 
dadurch geliefert, daß ab und zu R- und L-Struktur gleichzeitig 
manifest werden. Handelt es sich bei der Asymmetrie um ein 
ungleichwertiges Merkmalpaar, dessen einer Partner reduziert 
ist, so kann hin und wieder dieser neben dem anderen auftauchen, 
so z. B. das normalerweise reduzierte Ovar des Strudelwurms 
Gyratrix. Ist umgekehrt der eine Partner bevorzugt, so kann 
die Bevorzugung beide Teile ergreifen; es sei erinnert an jene 
drei bekannten Fälle von Cephalopoden, wo die Hectocotylisation 
beide Arme des betreffenden Paares ergriffen hat, oder an Krebse 
mit zwei K-Scheren. Schädigen wir Seeigellarven, so daß die 
reguläre Struktur geschwächt wird und die inverse die Oberhand 
bekommt, so ereignet es sich nicht selten, daß weil die inverse 
Struktur sich zu schnell "erholt", beide Strukturen nebeneinander 
manifest werden, es bilden sich doppelcoelomige Larven und aus 
ihnen geht, da normalerweise nur die linke Larvenhälfte Voll
tiere erzeugt, Doppelindividuen hervor. Ebenso ist es zu erklären, 
daß bei der kompensatorischen Regeneration ab und zu Formen 
mit zwei K- bzw. zwei großen Scheren oder Hydroides-Individuen 
mit zwei gleichwertigen Deckeln entstehen. Handelt es sich hierbei 
nur um gelegentliche Abnormitäten, so kann auf mutativem Wege 
eine solche Verdoppelung auch erblich werden, es kommt sozu
sagen zu einem Übergang Asymmetrie ~ Symmetrie des Voll
tieres. So wird man vermuten, daß bei den Copepoden erst eine 
einseitige Greifantenne entstand und daß die Ampharthrandria 
durch Verdoppelung dieses Merkmals aus den gemeinsamen 
prformen hervorgingen; man wird weiter vermuten, daß bei 
jenen heterochelen Krebsen, wo die Ö' homo- und die ~ heterochel 
sind, wo erstere zwei große aufgeblasene, letztere nur eine der
artige Schere tragen, die Verdoppelung das sekundäre ist, daß 
ebenso bei den Bandwürmern die Doppelporigkeit (der Besitz 
zweier spiegelbildlicher Geschlechtsapparate pro Proglottide) 
sekundärer Natur ist (§ 12). In diesem letzten Falle sind es ver
schiedene Momente, die auf die Ursprünglichkeit des einporigen 
Apparates hinweisen: das Verhalten der primitiven Bandwürmer, 
das Vorkommen von Doppelporigkeit fast nur bei den abgeleiteten 
Warmblütlerparasiten, das durch die Alternation der Öffnungen 



422 Herkunft und Bedeutung der Inversionen. 

bewiesene Vorhandensein einer R- und einer L-Struktur, und 
schließlich der Umstand, daß bei Einporigkeit der Genitalapparat 
die ganze Proglottide erfüllt, während in jenen seltenen Fällen, 
wo in tertiärer Linie wirklich ein nochmaliger Übergang von der 
Doppel- zur Einporigkeit statthatte, die rechte bzw. linke Hälfte 
der Proglottide, in der der verschwunden~ Genitalapparat ge
legen hatte, von reinem Parenchym erfüllt ist. 

Ein letztes Glied in der Kette dieser Indizien, welches allen 
Zweifel darüber beseitigt, daß tatsächlich mit dem Entstehen 
eines von vornherein monostroph-asymmetrischen, in der Einzahl 
vorhandenen Gebildes auch die inverse Struktur mitentsteht, 
liefert ein Befund an Helix, wo zum (rechtsgelegenen) Penis auch 
der Partner der Gegenseite entstanden war. Hier ist man sicher, 
daß der Penis von vornherein auf der rechten Seite entstanden 
ist, in Anpassung an die dort infolge der Torsion mündenden 
Geschlechtswege* . 

Ist es bei einem solchen RL-Merkmal, das unter die Rubrik 
"ungleichwertiges Merkmalpaar" fällt, ohne weiteres möglich, daß 
beide Partner in gleicher Ausbildung beim selben Individuum 
auftreten, so führt derselbe Vorgang, das gleichzeitige Manifest
werden von R- und L-Struktur, bei den übrigen Merkmalen 
(z. B. Darmtraktus, Haarwirbel) zu einer Verdoppelung des ganzen 
Individuums oder zu einer partiellen Verdoppelung in der Gegend 
des betreffenden Merkmals, führt also über zu den Erscheinungen 
der Zwillingsbildung (vgl. g). 

i) Das Wesen der R- und L-Struktur. 

In den Abschnitten d bis h wurde dargelegt, daß die Anlage 
jeder Asymmetrie bipotentiell ist bezüglich der Erzeugung von 
R- und L-Form, daß aber in der Regel nur die eine von beiden 
entsteht, weil die eine Struktur aktiv und die andere latent ist 
(und zwar wird die Entfaltung der latenten durch die aktive 
gehemmt), und wir hatten zur einfachen Beschreibung dieser 
Befunde die symbolischen Ausdrücke R- und L-Struktur 
eingeführt, die in Anlehnung an ZUR STRASSEN-DuNSCHEN ge
wahlt wurden. ZUR STRASSEN und DUNSCHEN stellten sich für 
den Fall des Ascaris-Eies, das nach Ansicht dieser Autoren ein 

* Ebenso die Verdoppelung von Pigment knopf usw. bei einem Pleura
mamma-Individuum (vgl. Nachtrag, nach § 50). 
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absolutes Mosaikei ist, die beiden Strukturen als einander durch
dringende heterogene Plasmaschichten vor (Abb.84), von denen 
die einen (regulären) "stark" und die anderen "schwach" sind. 
Für den Fall der reinen Selbstdifferenzierung (Mosaiktypus ) 
ist eine solche Vorstellung genügend, sie reicht aber nicht zur 
Erklärung anderer RL-Befunde aus, z. B. falls beim Froschei 
die Medianebene erst im Moment der Befruchtung durch das 
eindringende Spermatozoon bestimmt würde * . Wir hatten weiter 
gesehen, daß das, was wir als R- oder L-Struktur bezeichneten, 
irgendwelche Quanten sein müssen, und daß diejenige Struktur 
das Übergewicht besitzt, die in der größeren Quantität vorhanden 
ist, und waren schließlich zur Vorstellung gelangt, daß wenigstens 
für den Fall eines ungleichwertigen Merkmalpaares, im R-Gebilde 
die Hauptmasse der R-Struktur, im L-Gebilde die Hauptmasse 
der L-Struktur angehäuft sein muß und daß in bilateralen Körpern 
sich die Hauptquantitäten beider Strukturen offenbar auf ver
schiedenen Seiten der Medianebene befinden. Alle diese Ge
dankengänge machen es notwendig, den Ausdruck "Struktur", 
der für den Typus des Mosaikeies geprägt war, durch einen anderen 
ersetzen, wir wollen das indifferente Wort "Agens" wählen und 
sagen: Es gibt zwei formbestimmende Agentia, von 
denen das eine die Entfaltung der Anlage eines asym
metrischen Gebildes zur Rechts-, das andere zur 
Linksform dirigiert. Im bilateralen Tier befindet sich dann 
die Hauptmasse des einen Agens in der einen, die des anderen 
in der anderen Körperhälfte, und diese polare Anordnung 
tritt offenbar in dem Moment ein, in dem die spätere Sagittal
ebene festgelegt wird, ist also beim Mosaiktypus bereits im 
unbefruchteten Ei vorhanden, wird anderswo im Moment der 
Befruchtung veranlaßt. Weiter muß man, wenn z. B. das L-Agens 
vorwiegend links und das R-Agens vorwiegend rechts sitzt, zwei 
"Konzentrationsgefälle" annehmen (Abb. 142): die Quantität 
des L-Agens nimmt gegen rechts, die des R-Agens gegen links ab, 
es entsteht eine Verteilung, die den Eindruck erwecken könnte, 
als ob beide Agentia sich abstießen, doch ist es unnötig, eine 
solche Annahme zu machen. Auf diese Weise kommt eine Polari
tät des Eies senkrecht zur Sagittalebene zustande 

* Vgl. neuerdings WINTREBERT [Co r. Aead. Sei. Paris 19~, 891 (1931)). 
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(Abb. 142); kommt durch Schädigung des prävalierenden das 
bisher inferiore Agens zum überwiegen (Abb. 142 x), so tritt 
eine Umkehr der Asymmetrie ein, und auf diese Weise kommt 
die alte CONKLINsche Ansieht (1903) von der Polaritäts

x 

M 

Abb. 142. Schema der Agens
verteIlung auf einem Körperquer
schnitt. (Die Hohe der Ordinate 
ist ein Maß der Konzentration 
des Agens; + -Agens Ist im über
gewicht; nach Schadlgung sinkt 
die +-Menge bis x, jetzt ist das 
- -Agens im übergewicht. M = 

Sagittalebene.) 

umkehr als Ursache inverser 
Asymmetrie - allerdings in gänzlich 
anderer Fassung - wieder zur Geltung. 

Bei monostrophen Arten ist erblich 
festgelegt, welches der beiden Agentia 
in der Übermacht ist. Für ein Merk
mal, das allen Individuen einer Art 
zukommt, pflegt man im allgemeinen 
nicht ausdrücklich Gene anzunehmen; 
etwa, um ein Beispiel anzuführen, hat 
man noch kein Gen AA dafür auf
gestellt, daß eine Drosophila sechs voll
ständige Beine besitzt. Würde aber 

einmal durch Mutation ein Drosophila-Individuum gefunden, 
dessen beide Vorderbeine rudimentär sind und das diese Eigen
tümlichkeit (rezessiv, wie wir annehmen wollen) vererbte, so wird 
man der 6-Beinigkeit das Gen A und der 4-Beinigkeit das Gen a 
zuschreiben, und über kurz oder lang wird auch die Lokalisation 
dieses Genpaares in einem Chromosom möglich sein. Ebenso 

~A~ i i ~ i ~8~ 
11 11 L L R L R' fI' 
Abb. 143. R- und L-Gen (der L-Agens produzierende 

Anteil punktiert). 

steht es mit der Ver
erbung der Asymme
trien. Wir können 
jedem Indi vid u um 
einer monostroph 
rech tsgewundenen 

Schneckenart die 
Gene RR zuschrei-
ben, welche bedin

gen, daß das R-Agens in der überwiegenden Quantität 
produziert wird; doch entsteht nicht ausschließlich 
R-, sondern daneben in geringer Quantität auch 
das inverse, das L-Agens. Symbolisch können wir sagen : 
Das R-Gen (Abb. 143) verursacht die Bildung einer über
wiegenden Quantität R- und einer kleineren Quantität L-Agens, 
es enthält also - allerdings in verschiedenen Mengen - sowohl 
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den zur Bildung von R- wie von L-Agens nötigen Faktor. Tritt 
einmal ein genotypisch inverses Tier oder wenigstens eine geno
typisch inverse Eizelle auf, so muß diese das Gen L enthalten, 
welches umgekehrt die Bildung einer größeren Menge L- und 
einer kleineren R-Agens bewirkt. So läßt sich, wie der nächste 
Paragraph zeigen wird, die Art und Weise der Entstehung der 
einzelnen Verteilungsmodi durch ein einheitliches Bild erklären. 
Wir sind so auf gesondertem Wege zu der bereits von vielen 
Autoren vertretenen Ansicht gekommen, daß die Gene bestimmte 
Substanzen enthalten, und zwar in unserem Falle entweder (in 
verschiedenen Quantitäten) je ein mit der Eigenschaft der Auto
katalyse ausgestattetes R- und L-Agens, oder (wieder in verschie
dener Menge) zwei Katalysatoren, die die außerhalb des Gens 
in geringer (und vielleicht gleicher) Menge vorhandenen Agentia 
(proportional ihrer Menge) vermehren. Daß diese Agentia et
was Substantielles sind, vermutlich irgendwelche labilen chemi
schen Verbindungen (und zwar vielleicht die d- und I-Form einer 
solchen), wird durch die Tatsache wahrscheinlich gemacht, daß 
gerade solche Faktoren, die labile Verbindungen zum Zerfall 
bringen, wie starke Hitze, Kälte und UV-Strahlen, auch die 
Agentia zu zerstören vermögen. 

Wir hätten uns nach alledem vorzustellen, daß spätestens 
in dem Moment, wo die Sagittalebene festgelegt wird, die Agentia 
in Aktion treten; sie ordnen sich dann (Abb. 142) zu beiden 
Seiten dieser Ebene an, und dasjenige von ihnen, das laut Ver
erbung im größeren Quantum vorhanden ist, behält regulärer
weise dieses übergewicht während des ganzen Lebens·. Treten 
schädigende Einflüsse ein, so wird nur das in der größeren Quanti
tät vorhandene, bereits in seiner formdifferenzierenden 
Wirkung begriffene Agens zerstört, nicht aber das latente -, 
dieses gewinnt jetzt die Oberhand, während das bisher superiore 
allmählich vom Gen her nachgebildet wird, allerdings fortan das 
inferiore bleiben muß. Für diesen letzten Punkt eine Erklärung 
zu geben, scheint ein verfrühtes Beginnen; Analoge aus der 
organischen Natur aber sind vorhanden. 

* D. h. in der GOLDSCHMIDTschen Ausdrucksweise: von beiden Reak
tionen (R- und L-Reaktion) hat eine die Oberhand, sie determiniert die An
lagen der betr. RL-Merkmalfl, die alternierende Reaktionsnorm besitzen, 
zur R- oder L-Form. 
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Ist ein RL-Merkmal in mehrfacher Zahl an einem Individuum 
vertreten (Nesselzellen, Pseudopodien, Begania-Blätter, Gennaeus
Federn usw.), so besitzt offenbar die Anlage jedes einzelnen alter
native Reaktionsnorm und reagiert bei Dominanz der R- oder L
Reaktion im einen oder anderen Sinn. 

k) Symmetriestörungen (Akzessorische Asymmetrien). 
Darunter versteht man Asymmetrien, die nur einem Teil der Individuen 

einer Art zukommen, die kaum artbildenden Wert besitzen, vielmehr meist 
den Charakter des Akzessorischen bis Pathologischen tragen 12 (tordiertes 
Abdomen von Drosophila S. 217, asymmetrische Färbung des Käfers Bruchus 
S.218, Halbanker bei Holothurien669, Hyperdaktylie, Heterochromie der 
Augen 662, Superbildungen an Körperteilen, asymmetrische Radiolarien· 
stacheln S. 40 usw.). Die beiden Fälle bei Insekten bewiesen, daß eine solche 
akzessorische Asymmetrie mit der ursprünglichen Symmetrie mendeln kann, 
was bei einem echten RL·Merkmal nie vorkommt. In einem Fall (Droso. 
phila) war die Asymmetrie monostroph, der eine Stamm zeigte nur R-, 
der andere nur L-Asymmetrie, beider Gene saßen in verschiedenen Chromo· 
somen. Im Falle Bruchus mendelte die (rezessive) Asymmetrie als solche, 
je 1/2 der Homozygotrezessiven war·links· bzw. rechtsasymmetrisch. - An
dere derartige Asymmetrien (Heterochromie der Augen, Hyperdaktylie, 
Superbildungen) sind bald durch mehrere Generationen streng seitenkon
stant, bald ist das Gegenteil der Fall, die Asymmetrie tritt bald links, bald 
rechts, bald beiderseits, evtl. auch gar nicht auf (Entsprechendes bei der 
Heterochromie der Augen662 ). Für diese Befunde gibt es zwei Erklärungs
möglichkeiten. Entweder (A) ist die akzessorische Asymmetrie hervor
gerufen durch irgendein nicht in den normalen Entwicklungsgang gehöriges 
Plus; dieses kommt dann bei der Ontogenese bald auf die linke, bald auf 
die rechte Seite, bald (Spaltung?) manifestiert es sich beiderseits. Mendelt 
diese akzessorische Asymmetrie überdies mit der regulären Symmetrie, so 
t.reten diese Möglichkeiten zufälliger Verteilung eben nur bei einem Teil 
der Individuen ein (bei ss, wenn die Asymmetrie rezessiv, bei Ss und SS, 
wenn sie dominant ist). - Die zweite Erklärung (B) nimmt an, daß grund
sätzlich (genotypisch) eine Asymmetrie überhaupt nicht vorliegt. Es handle 
sich (zumindest bei Hyperdaktylie, Heterochromie und den Superbildungen) 
um Anlagen von akzessorischen Merkmalen beider Körperseiten (beiderseits 
eine Zehe mehr, beiderseits eine bestimmte Augenfarbe), infolge gewisser 
anormaler innerer Bedingungen aber werde in der einen Körperhälfte das 
betreffende Gen an seiner Manifestation gehemmt, es tritt nur phänoty
pisch Asymmetrie ein. Bald erfolgt diese Hemmung links, bald rechts, bald 
beiderseits, bald überhaupt nicht, sie ereignet sich deshalb relativ häufig, 
weil es sich eben um Anlagen fur akzessorische Merkmale handelt, die sich 
mit der regulären Organisation der Tiere nicht ohne weiteres vertragen*. 

* Augenheterochromie ausgenommen; diese ist sehr selten, keine der bei
den Augenfarben ist "akzessorisch"; es würde nur in einem Auge die betr .. 
:Farbe an der Manifestation gehemmt und an ihrer Stelle eine andere auftreten. 
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ASTAUROFF 680 hat kürzlich einige Fälle solcher unvollständiger Mani
festierungen akzessorischer Merkmale zusammengestellt: sie können sich 
manifestieren nur bei einem Teil der Individuen, nur in gewissen Seg
menten eines metameren Objekts (Annelid), nur in einer Körperhälfte. 
Allein dieser letzte Fall fuhrt zu dem, was wir Asymmetrie nennen. 

Der folgende Abschnitt wird zeigen, daß vieles zugunsten der Erklärung 
B spricht, vor allem im Falle der Superbildungen (einseh!. Hyperdaktylie) 
und der verschiedenen Augenfärbung. Es wäre dann anzunehmen, daß in 
bestimmten Familien der Manifestation einer akzessorischen Eigenschaft 
viel, keine oder nur einseitig Hemmnisse entgegengesetzt werden. Doch 
zeigen die Fälle Drosophila und vor allem Bruchus, daß es offenbar auch ak
zessorische Merkmale gibt, die genotypisch asymmetrisch sind. 

1) Beziehungen zur Vererbungslehre, im besonderen 
zur Vererbung des Geschlechts. 

Wir sind im Laufe dieser allein auf RL-Befunden basierenden 
Überlegungen zu Vorstellungen gelangt, die denen GOLDSCHMIDTS 
über die Vererbung des Geschlechts außerordentlich ähnlich sind *, 
eine Ähnlichkeit, die so weit geht, daß man ganze Sätze GOLD
SCHMJDTS dadurch in die Sprache des RL-Problems übertragen 
kann, daß man die Symbole Fund M in entsprechender Weise 
durch Rund L ersetzt. Im Körper eines getrenntgeschlechtlichen 
Tieres ist in der Regel ein Geschlecht latent, das andere manifest, 
ganz entsprechendes hat für die beiden Formen einer Asymmetrie 
statt; der Entscheid über 3 oder ~ bzw. über rechts oder links 
wird geliefert durch die Quantitätsunterschiede F - M 
bzw. R - L innerhalb des betreffenden Genpaares. Aller
dings darf man nicht vergessen, daß es sich mindestens bei der 
Vererbung des Geschlechts, vielleicht auch bei der der Asymme
trien um einen Spezialfall handelt. Getrenntgeschlechtlichkeit 
hat im allgemeinen nur einen Sinn, wenn beide Geschlechter in 
ungefähr gleicher Häufigkeit vorhanden sind, sie hat aiso einen 
speziellen Vererbungsmechanismus zur Voraussetzung, daneben 
können auch beide Geschlechter gleichzeitig manifest sein. Von 
den Asymmetrien aber darf nur eine manifest sein - das Gegenteil 
führt zu Symmetrie oder Doppelbildung -, doch kann das 
Verhältnis der R- zu den L-Individuen ein beliebiges sein. Dieser 
Unterschied. bedingt einen Unterschied des Vererbungsmechanis
mus. Im ersten Falle (Geschlecht) wird (bei den höheren Tieren 
und Pflanzen) das eine Agens (F) an anderem Orte als das zweite 

* VgI. eiuen derartigen Hinweis bereits bei DUNSCHEN 156• 
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(M) vererbt, F im Plasma oder in den Autosomen, M im Hetero
chromosom bzw. umgekehrt, im Falle Asymmetrie aber 
enthält jedes Gen, ob R oder L, beide Faktoren, doch 
so abgestimmt, daß das R-Gen eine überwiegende 
Quantität R-, das L-Gen eine überwiegende Menge 
L-Agens erzeugt. Das folgende Schema illustriert diesen 
Verhalt: 

Geschlecht: F= 80, M= 60. 

Asymmetrie: R = 80 r + 20 I, 
L= 30r+ 701. 

F (80) > M (60) -+ ~ 
F (80) < 2 M (120) -+~ 
RR = 160 r + 40 I -+ rechts 
LL = 60 r + 140 I -+ links 
RL = 110 r + 90 I -+ rechts, "R 

dominiert über L". 

Es wäre zu überlegen, ob nicht der Modus der Asymmetrie
vererbung der allgemeinere wäre, der auf die meisten oder min
destens auf viele Gene Anwendung finden könnte. Es ist ja zu 
vermuten, daß bei einem beliebigen Genpaar Aa A eine andere 
Substanz beinhaltet als 0., und nicht, wie im Spezialfall gewisser 
multipler Allele, A nur eine höhere Quantität derselben Substanz 
bedeutet als a. Dann würde unsere Vorstellung besagen, daß nicht 
A ausschließlich aus der einen und 0. ausschließlich aus der anderen 
Substanz besteht, sondern daß A neben der Hauptmenge der einen 
(wir wollen sie \>{ nennen) auch etwas von der anderen (a) enthält 
und entsprechend 0. neben a auch etwas m, jedoch in solchen intra
genalen Verhältnissen, daß in Aa die Gesamtmenge von '.l{ größer 
ist als von a. In einer sich entwickelnden Zygote AA liefen dann 
die beiden Reaktionen mund a nebeneinander ab, aber die erste 
hat während der gesamten Ontogenie weitaus die Oberhand. Treten 
aber irgendwelche schädigenden Faktoren ein, so könnte auch hier 
die Reaktion m geschwächt werden und a die Oberhand erhalten, 
es käme zu einer Inversion: trotz des Genotypus AA träte 
phänotypisch die rezessive Eigenschaft 0. auf*. Auch das 
umgekehrte, Auftreten von A trotz Genotypus 0.0., wäre möglich. 
Im allgemeinen werden solche Fälle selten sein, und man hat 
wohl noch nie darauf geachtet, gewisse Befunde aber sprechen für 
die Existenz dieser Möglichkeit. So ist es sicher, daß die Augen
farbe blau gegen meliert und braun, und meliert gegen braun 
rezessiv ist. Ein blauäugiges Elternpaar dürfte also nur blauäugige 

* Vgl. DAHLBERGS 652 Begriff "Umschlagphänomen". 
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Kinder haben, und doch ereignet es sich in knapp 1 % *, daß blau
äugige Eltern ein blauäugiges Kind erzeugen. In diesen Fällen 
nahm bereits JAPHA681 an, daß einer der Eltern genotypisch braun 
war, daß aber bei ihm die Manifestation dieses Gens gehemmt 
wurde und so phänotypisch blau statt braun erschien; er führt 
weiter (s.o.) die von ihm beobachteten Fälle von Heterochromie 
(20 unter 8000) auf eine derartige unilaterale Manifeestations
hemmung zurück. Ähnliches ist der Fall in jenen seltenen Fällen, 
wo zwei rothaarige Eltern ein nichtrothaariges Kind besaßen 682 

(Rothaarigkeit sehr wahrscheinlich rezessiv) oder bei der Ver
erbung der Blutgruppen6s3• Hier treten die "nach allen Theorien 
verbotenen" Möglichkeiten auf: aus 0.0 in 0,7% A; aus O. A 
in 0,4% B; aus O. A in 0,3% AB; aus O. B in 0,4% A; aus O. B 
in 0,1 % AB. Auch bei der Vererbung des Geschlechtes könnten 
phänotypische Inverse im bisherigen Sinne existieren, es könnte 
dann sogar der Fall eintreten, daß von zwei eineiigen Zwillingen 
der ejne phänotypisch das gegensätzliche Geschlecht des anderen 
besäße. Wäre schließlich die Anlage des "Geschlechts" ein An
lagenkQmplex wie der der Seitigkeit des Menschen, der aus vielen 
Einzelkomplexen besteht, wäre da nicht die Vorstellung möglich, 
daß Homosexualität letzten Endes nichts anderes wäre als eine 
partielle phänotypis~he Inversion, vergleichbar einem genoty
pischen Linksseiter, der äußerlich rechtshändiger Linksäuger ist 1 
Ab und zu würden auch andere Teilanlagen mitinvertiert, so könn
ten die anormalen Hodenbefunde bei einigen Homosexuellen er
klärt werden. Schließlich wäre es nicht möglich, daß bei den 
weiblichen Vögeln die Alternative Rechts-Links (rechts große und 
links kleine Gonade - links große und rechts kleine Gonade, vgl. 
S.405) mit der Alternative männlich-weiblich (beiderseits männ
lich - beiderseits weiblich) gekoppelt ist, ähnlich der Koppelung 
Rechts-Links mit Ventral-Dorsal bei einigen Bandwürmern 
(S. 97) oder der Koppelung Rechts-Links mit Quer-Längs (S. 121) 
bei Ascaris 1 Dann wäre beim genotypischen ~ (F > M) L und F 
manifest (also links großes und rechts kleines Ovar); Entfernung 
des linken aber bewirkte auf dem Wege kompensatorischer Re
generation (S.404) eine phänotypische Inversion, jetzt gelangte 
R und mit ihm M zur Prävalenz (rechts großer - links kleiner 
Hoden). Es wäre diese "Geschlechtsumkehr bei Vögeln" etwas 

* "Eheirrtümer" ausgeschlossen. 
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Zusätzliches, allein bei den Vögeln Auftretendes, verursacht durch 
die Reduktion einer Gonade im weiblichen Geschlecht. Schließlich 
könnte auf diesem Wege auch die Phylogenie der Geschlechts
bestimmung verstanden werden. Beim erstmaligen Auftreten der 
Agentia F-M (entsprechend dem erstmaligen Auftreten von 
R-L, s. § 47) wäre vielleicht ein intragenales Verhältnis 1 : 1 zu 
erwarten, die Geschlechtsbestimmung wäre phänotypisch (bald 
erlangt die M-, bald die L-Reaktion die Oberhand), auch bei 
einem Genpaar sowohl in der Haplo- wie in der Diplophase 
(HARTMANN). Verschiebt sich dann im einen Gen der Diplophase 
das intragenale Agensverhältnis zugunsten von F und im anderen 
von M, so wäre die Diplophase zwittrig, die Haplophasen männ
lich oder weiblich. Ist hierbei die intragenale Proportion stark zu
gunsten eines Agens verschoben (Typ A in Abb. 143), so sind die 
Gameten scharf sexuell differenziert, alle vom selben haploiden 
Elter abstammenden Gameten sind gleichgeschlechtlich. Über
wiegt aber intragenal das eine Agens nur schwach über das andere, 
so könnten einige Gameten phänotypisch invertiert werden, sie 
reagierten jetzt männlich statt weiblich, es käme zur Erscheinung 
der HARTMANNschen relativen Sexualität. Bei den höheren Tieren 
und Pflanzen waren wohl erst mehr, später 2 Geschlechts-Genpaare 
vorhanden, jedes Gen enthielt Fund M. Dann verschob sich unter 
Herausbildung des zweckmäßigen XY-Mechanismus im einen Gen
paar (X) die intragenale Proportion zugunsten von F, im anderen 
von M oder umgekehrt (bei Fischen bald so, bald so), wie im ein
zelnen hier nicht gezeigt zu werden braucht (vgl. Kosswm 684 ). -

Die Erscheinung der Dominanz bleibt nach unseren Vorstellungen 
verständlich, ebenso daß zwei "rezessive" über ein "dominantes" 
Gen dominieren können (vgl. das obige Schema: LLR = 140 r 
+ 160 I = links). - Vielleicht ist schließlich die von HAEcKER 
betonte Erscheinung, daß viele komplex verursachten Merkmale 
unklare Spaltungsverhaltnisse zeigen, auf eine größere Häufigkeit 
phänotypischer Inversionen zurückzuführen. 

Es scheint nach alledem, als ob der Modus der 
Asymmetrie- Vererbung der allgemeinere wäre, der auf 
die meisten Gene Anwendung finden könnte, und daß 
dem Begriff der phänotypischen Inversion eine 
über den Rahmen des RL-Problems hinausgehende 
Bedeutung zukommen könnte. 



Liste der wichtigsten razemischen und amphidromen Merkmale. 431 

§ 47. Die Phylogemie der Verteilullgsmodi. 
Es gibt RL-Merkmale, die innerhalb einer Tiergruppe in allen 

drei der von uns unterschiedenen Verteilungsmodi, dem mono
strophen, razemischen und amphidrom-nichtrazemischen, andere 
die nur in zweien auftreten, und schließlich solche, die stets den 
gleichen Verteilungs modus aufweisen. Hier soll die Frage dis
kutiert werden, ob, wenn bei verschiedenen Arten mehrere Ver
teilungsmodi des gleichen Merkmals vorhanden sind, einer aus 
dem anderen sich entwickelt hat und welches der primäre war. 

a) Liste der wichtigsten razemischen und 
amphidromen Merkmale: 

Razemisch: 
*Kolonien von Zootharnniurn (Prot.) 
Spirochona sp. (Inf.) 

* Lecquereusia (Rhiz.) 
Amphitypie vieler Plattwürmer 
Spirographis (Kiemen) 
Deckel der Röhrenwurmer a:Ißer 

Spirorbis 
Trichuris (Nem.) 
Gewisse pleurothetische Muscheln 
Gewisse Muscheln mit tordierter 

Schale 
Einige Schnecken 
Illex (Hectocotylus) 
Viele heterochele Krebse 

*Lage der a. descendens bei Deca
poden 

Einsiedlerkrebs Paguropsis 
* Asymmetrie der Bopyriden (Isop.) 
*Flügellage vieler Insekten 
A nableps (Paarsch wimmer) (Amphi

drom?) 
Paralichthys calitornicus u. Platich

thys steltatus (Plattfische) 
*Kreuzschna bel 
*Lage des Ovars bei gewissen Gastro-

triehen 
*Gonadenlage der Branchiura 
*Oviduktlage der Tardigraden 
*Rechts-Links-Lage bei Ovar-Hoden 

(Phoronis), Hoden-Vas deferens 
(Rotatoria), Ovar-Receptaculum 
(Tardigrada) 

Amphidrom: 
Einige turbospirale und einige mul-

tiloculine Foraminiferenarten 
Keimstocklage bei Dalyella (Turb.) 
Spirochona sp. 
Amphitypie einiger Trematoden 
Schloß von Goodallia (Muschel) 
Charna 
Einige Schnecken 
Einige fossile Cephalopoden 
Pleurornarnrna indica; P.·? verschie-

dener Arten 
Einige heterochele Krebse 
Flügellage der Feuerwanze 
Überkreuzung der Mandibeln der 

Carabiden 
Chiasma gewisser Fische 
Flunder 
Arciferie der Urodelen (u. Anuren?) 
Haarwirbel, Hodentiefstand 
Seitigkeit 
Gewohnheiten 
Galopp des Pferdes (?) 
Paarungsstellungen 
Faltigkeit der Gerste 
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Razemisch: 
*Beinigkeit der Papageien 
Wendigkeit der Ratten u. Mäuse 

*Verschiedene Gewohnheiten (Läu
figkeit; Händefalten usw.) 

*Grundschraube der Pflanzen 
*[Käfer Bruchu8] 

Amphidrom: 

b) Charakteristik des mono strophen Typus. 

Hier enthalten - wenn wir den Fall einer Rechtsasymmetrie 
annehmen - alle befruchteten Eier das R-Agens im Uberschuß. 
Man kann dann im Sinne des Früheren (§ 46, i) sagen, alle Tiere 
enthalten den Genotypus RR und jedes Gen R hat die Bildung 
einer überwiegenden Menge R- und einer kleineren L-Agens zur 
Folge. Die wenigen Inversionen sind größtenteils phänotypisch, 
d. h. dadurch entstanden, daß irgendwann im Laufe der Ent
wicklung infolge vorübergehender Zerstörung des R- das L-Agens 
die Oberhand gewann, und nur selten genotypisch: hier ist statt 
des R- das L-Gen aufgetaucht, das eine Majorität von L-Agens 
entstehen läßt. Ist das R-Gen vom Typus B (Abb. 143), so sind 
phänotypische Inversionen relativ häufig zu erwarten, entspricht 
es A, so sind sie selten (vgl. die Schnecken); es ist weiter denkbar, 
daß im ersten Falle auch genotypische Inversionen viel häufiger 
sind als im zweiten, und die bei den Schnecken als Labili tä t 
des Windungs sinns charakterisierte Erscheinung könnte durch 
Gene des Typus B verursacht gedacht werden. Ist R vom Typus A 
und L vom Typus B, so dominiert R über L und vice versa; sind 
die Proportionen L- : R-Agens innerhalb der Gene Rund L genau 
reziprok, so enthält ein heterozygoter Keim RL etwa gleichviel 
R- und L-Agens, es wären dann amphidrome oder razemische 
Verteilung (siehe c und d) zu erwarten. 

c) Charakteristik des razemischen Typus. 

Razemische Verteilung tritt erstens (1) ein, wenn die Form 
der Asymmetrie überhaupt nicht festgelegt ist, sondern dem Zufall 
überlassen bleibt, wenn also nach unseren Vorstellungen noch keine 
Agentia existieren. Legt z. B. eine Fliege bald den linken Flügel 
über den rechten, bald umgekehrt, so entscheidet der Zufall über 
links oder rechts, ebenso dann, wenn hinterher eine Art der Flügel
lage zur Gewohnheit wird; und ähnliches ist für alle in der obigen 
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Liste mit * bezeichneten Merkmale zu vermuten. - Razemische 
Verteilung könnte zweitens (Il) eintreten, wenn eine Vererbung nach 
dem Schema der Rückkreuzung vorläge (RL=rechts,LL=links), 
doch ist ein solcher Fall weder bekannt noch wahrscheinlich. 
Eine dritte Möglichkeit für das Auftreten razemischer Verteilung 
wäre sehließlich dadurch gegeben, daß (lIla) sich bei einer mono
strophen Art (RR) die Proportion R- : L-Agens innerhalb des 
Gens gegen 1 : 1 verschiebt, so daß mehr oder weniger der Zufall 
entscheidet, welches Agens die Oberhand gewinnt, oder daß (IlIb) 
in einer aus R- und L-Tieren zusammengesetzten Population die 
Proportionen innerhalb des R- und L-Gens zueinander reziprok 
sind; dann hätte für die Heterozygoten RL der Fall lIla statt 
und es träte razemische Verteilung ein, wenn das Genotypenver
hältnis RR: RL : LL genau 1 : 2 : 1 betruge. Für Fälle isolier
ter razemischer Verteilung innerhalb monostropher Gruppen kann 
man den Typ lIla als vielleicht verwirklicht ansehen (Illex 
Hectocotylisation; razemische Plattfische 1; Einsiedlerkrebs Pa
guropsis,. Pleuromamma indica des indischen Ozeans; razemische 
pleurothetische Muscheln 1). Weiter besteht die Möglichkeit (IV), 
daß in einer mendelnden Population das Genotypenverhältnis 
gerade ein solches ist, daß phänotypisch R- und L-Tiere sich eben 
die Waage halten; dabei kann ein Kopulaverbot zwischen rechts 
und links (Schnecken) bestehen oder nicht Dieser Modus IV ist 
nichts anderes als ein Spezialfall des Modus IV der amphidrom-nicht
razemischen Verteilung und da der letztere verwirklicht ist, wird 
auch ersterer ab und zu vorkommen (Schnecken). Als letzte Möglich
keit (V) kommt schließlich in Frage, daß bei absolutem Paarungs
verbot R X L zwei gleich starke Scharen RR- und LL-Tiere neben
einander existieren. Hier gilt das gleiche, was für den entspre
chenden amphidromen Modus (V) gesagt wird. 

d) Charakteristik des amphidrom-nichtrazemischen 
Typus. 

Dieser kann erstens (I) bei einer genotypisch-monostrophen 
Art eintreten, bei der phänotypische Inversionen sehr häufig sind, 
wie dies z. B. für viele heterochele Krebse zu vermuten ist, bei 
denen zu den gewöhnlichen phänotypischen Inversionen noch die 
durch regenerative Scherenumkehr hinzukommen. Es ist weiter 
möglich, daß bei einer monostrophen Art (Ila) oder bei einer 

Ludwig, Rechts-Links-Problem. 28 
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razemischen (IIb) infolge "unechter Inversionen" eine Verschie
bung nach rechts oder links hin eintritt (vgl. § 46c und die dor
tigen Beispiele). Ferner ist der Fall (lIla) denkbar, daß die Pro
portion der Agentia innerhalb der Gene fast 1 : 1 beträgt, so daß 
in einem Teil der Fälle das Überwiegen des Stärkeren, beim Rest 
der Zufall zwischen beiden entscheidet (entsprechend raz. lIla; 
Pleuromamma indica, P.-c:;., Flunder 1). Weiter ist (IIIb) das 
Gegenstück zu raz. IlIb) möglich (Gene reziprok, bei beliebigem 
Genotypenverhältnis in der Population). Schließlich (IV) führt 
eine aus den Genotypen RR, RL, LL bestehende mendelnde 
Population im allgemeinen zum amphidromen Typus (Lymnaea; 
Seitigkeit des Menschen). Die letzte Möglichkeit (V) ist die, daß 
bei absolutem Kreuzungsverbot zwischen rechts und links eine 
Schar RR- neben einer Schar LL-Tiere existiert. An diesen Fall 
hat man vor allem bei Protozoen zu denken, wo Teilung die vor
herrschende Vermehrungsart ist (S. 38), weiter bei Schnecken, falls 
eine zufällig entstandene Linkserkolonie an Individuenzahl ~unimmt 
und sich hinterher mit der ursprünglichen Population wieder ver
mischt. 

e) Übersicht der Typen. 
Monostroph. 

Razemisch 
I: Zufall. Keine Agentia. 

(11: Rückkreuzungsschema. ) 

lIla: Agentia 1: 1. 
IlIb: Spezialfall von Amph. IIIb. 

IV: Spezialfall von Amph. IV. 

V: Spezialfall von Amph. V. 

Amphidrom 
I: Monostroph+ viele phänoty

pische Inversionen. 
11: Raz. oder Mon. + unechte In

versionen. 
lIla: Agentia fast 1: 1. 
IlIb: Mendelnde Population, Gen R 

reziprok zu L. 
IV: Mendelnde Population (über 

10% LL). 
V: RR- und LL-Tiere nebenein

ander bei absolutem Kreu
zungsverbot. 

f) Phylogenie der Typen. 
Als ursprünglich wird man nur den razemischen und den 

monostrophen Typus ansehen können, und so sind folgende phylo
genetische Reihen möglich (R = raz., M = monostroph, A = am
phidrom--nichtraz.) : 

IR R M M R M 
IM ARA M R 
~A M A R R M 



Phylogenie der Typen. 435 

Der Übergang R -- M ist nur denkbar zwischen R I und M, 
d. h. verursacht durch Erblichwerden der Asymmetrie, durch 
erstmaliges Auftreten der Agentia. In der Flügligkeit der In
sekten haben wir ein sicheres Beispiel dieser Art. 

Der Übergang R -- A ist denkbar, wenn es sich um R I --+ A Il 
handelt (Arciferie der Urodelen) - hier wären bei A noch keine 
Agentia vorhanden - oder um R 1-- A IV. In diesem letzten 
Falle hätte man sich vorzustellen, daß die Agentia erstmalig 
nicht in einem Tier (monophyletisch), sondern in vielen Tieren 
entstehen, und zwar würde in der Hälf~ der Fälle das R-, in 
der Hälfte das L-Agens die Oberhand gewinnen; so entstünde 
im Laufe der Zeiten, bis in allen Tieren die Asymmetrie zum 
erblichen Charakter geworden ist, eine Population mit dem 
Genotypenverhältnis RR : 2 RL : LL, das bei Dominanz von R 
zu einem phänotypischen Verhältnis re : li = 3 : 1 führt. Dieses 
Verhältnis würde sich beim Fehlen von Selektion dauernd er
halten, panmiktische Vermehrung vorausgesetzt. Ein solcher 
Fall des Übergangs R --+ A wäre für die Seitigkeit (vielleicht auch 
für den Haarwirbel) des Menschen denkbar. Schließlich wäre es 
möglich, daß aus RI über RIlla--AIIla M hervorgeht, näm
lich wenn die Agentia erst innerhalb jedes Gens zu gleichen Tei
len entstehen und allmählich erst das eine die Oberhand bekommt. 

Der Übergang M --+ R ist in der Form M -- R lIla möglich 
(vgl. die sub c für R lIla angeführten Beispiele). 

Der Übergang M -- A ist in der Form M -- A I (heterochele 
Krebse), M -- A Il (Flügellage 1 Arciferie der Anuren 1) , M -- A III 
(Pleuromamma indica, PAl., Flundern, M -- A IV (Schnecken mit 
relativ viel genotypischen Inversionen, vgl. § 19) und A V 
(Schnecken 1) möglich. 

Von den obigen dreigliedrigen phylogenetischen Folgen läßt 
sich sagen: MRM (d. h. M--R--M) kommt kaum vor. MRA 
und M AR sind fast identisch; denn wenn das intragenale Agens
verhältnis sich gegen 1 : 1 verschiebt, treten A und R fast gleich
zeitig auf (Pleuromamma). In R M R ist das erste R vom Typus I, 
das zweite von einem anderen Typus; dieser Folge verwandt ist 
R M A. Die Möglichkeit RAM würde als R 1-- R IIIa--A IIla--+ M 
bereits gestreift. 

Wir haben also das Ergebnis, daß die Bezeichnun
gen amphidrom, razemisch und amphidrom-nicht-

28· 
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razemisch nur rein phänotypische Charakterisierun
gen darstellen, daß sie über den Genotypus nichts 
auszusagen vermögen. Wir haben ferner keinerlei An
zeichen dafür, daß jede Asymmetrie ursprünglich 
razemische Verteilung aufgewiesen hätte. Ab und zu 
(Flügligkeit) scheint zwar der monostrophe Typus aus 
dem razemischen hervorgegangen zu sein, häufig aber 
(Schnecken) entstand er direkt und in beiden Fällen 
entstanden mit ihm die Agentia. Der amphidrome 
Typus aber ist wohl stets sekundär und meist aus dem 
mono strophen hervorgegangen. Nur im Falle R I -+ AIV 
wäre er aus dem razemischen entstanden, mit seiner 
Herausbildung wäre das Auftauchen der Agentia ver
knüpft gewesen. 

§ 48. Die Koppelung der BL·Merkmale und die Frage nach der 
Bevorzugung von rechts oder links. 

Hier handelt es sich um die Frage, inwieweit verschiedene an 
einem Individuum vorhandene RL-Merkmale miteinander ge
koppelt sind, ob bei phäno- oder genotypischer Inversion nur alle 
miteinander ins Inverse umschlagen können oder ob eine Inversion 
eines einzelnen Merkmals möglich ist. Es sind erst von wenigen 
Tieren Daten bekannt, die auf diese Frage Bezug haben; aus 
diesem Wenigen aber lassen sich die folgenden Feststellungen 
ableiten: 

1. Eine neu auftretende monostrophe Asymmetrie 
wesentlichen Ausmaßes hat die Tendenz, bisher vor
handene razemische Asymmetrien an sich zu koppeln 
und so gleichfalls monostroph zu machen. Bei den se
dentären Röhrenwürmern mit einem Röhrendeckel ist die Ver
teilung, welcher Kiemenstrahl zum Deckel wird, razemisch, -
monostroph allein bei der Gattung Spirorbis, wo bei den links
schraubigen Arten der linke, bei den rechtsschraubigen der rechte 
zum Operculum umgebildet ist. Die heterochelen Krebse sind 
teils razemisch, teils amphidrom oder schwach monostroph, 
Inverse - oft auch durch regenerative Scherenumkehr ent
standen - sind stets in reichlicher Zahl bekannt, ausgenommen 
die Einsiedlerkrebse, deren Hinterleib ja stark asymmetrisch ist; 
hier kennt man trotz sehr umfangreichen untersuchten Materials 
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nur ein einziges inverses Tier, das - Zufall oder nicht auch 
ein linksgewundenes Gehäuse bewohnte_ Das optische Chiasma. 
der Fische ist razemisch oder schwach amphidrom, nur bei den 
Plattfischen monostroph und mit der Seitenlage gekoppelt_ 
Weitere Befunde dieser Art, die aber noch nicht hinreichend 
geklärt sind, scheinen bei der Flügligkeit der Insekten vorzuliegen_ 

2_ Mehrere nacheinander auftauchende mono strophe 
Asymmetrien, die zusammen in gewissem. Sinne eine 
Einheit bilden, sind in der Regel aneinander ge
koppelt. Hier sei daran erinnert, daß beim Menschen Inversion 
der Eingeweide in der Regel Inversion des Herzens nach sich 
zieht, daß bei den Plattwürmern etwaige Asymmetrien der Darm
schenkel an die des Genita:lapparates gekoppelt sind (Amphitypie), 
daß bei den beiden Pleuromamma-Arten die fünf offenbar nach
einander entstandenen Asymmetrien des ~ zusammen invertieren, 
und daß bei den Geschlechtsasymmetrien der übrigen Copepoden 
(das 5. Beinpaar teilweise ausgenommen) Ähnliches der Fall ist, 
an die Koppelung zwischen Schloß- und Schalenasymmetrie bei 
einigen Muscheln, an die verschiedenen zur Seitigkeit des Menschen 
zusammengefaßten Komponenten (Händigkeit, Beinigkeit, Äugig
keit, Lage des Sprachzentrums, stärkere Entwicklung des Armes 
der bevorzugten Seite) und schließlich an die körperliche Total· 
inversion (Protozoen, Nematoden, einzelne Muscheln, Schnecken; 
Wirbeltiere, Trematoden), die ja eine Koppelung aller vorhan· 
denen Asymmetrien darstellt. 

3. Durch phänotypische Inversion kann die Ge· 
samtheit aller aneinandergekoppelten Asymmetrien 
oder nur eine einzelne Asymmetrie invertiert werden; 
es wäre vorzustellen, daß die "Struktur" derjenigen Organanlagen 
invertiert wird, die von dem schädlichen Einfluß betroffen werden 
oder daß verschiedene Asymmetrien verschieden "schwer" inver· 
tierbar sind (Gewohnheiten am leichtesten: Mensch, Schrauben· 
bewegung). Beispiele liefern die Seitigkeit des Menschen (isolierter 
Linksseiter ; rechtsäugiger Unkshänder), der Situs inversus (total, 
total bei regulärem Herz, partiell), Inverse monostropher Platt
fischarten (Situs und Chiasma regulär, Lagerung invers), das 
Analagon hierzu bei einigen pleurothetischen Muscheln (S. 15lf.), 
die erhöhte Zahl von Inversionen der einzelnen Asymmetrien bei 
eineügen Zwillingen, vermutlich auch die Flügellage der Insekten. 
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4. Durch genotypische Inversion scheint in der 
Regel die Gesamtheit aller aneinandergekoppelten 
Asymmetrien invertiert zu werden (vgl. Punkt 2), doch 
ist auch der Fall möglich, daß nur eine Teilanlage 
er blich in vers wird. Beispiele für diese letztere Möglich
keit sind noch sehr selten, vielleicht deswegen, weil gerade 
jene Gruppen, die Material hierzu liefern könnten (Trematoden, 
Copepoden, Muscheln), zu wenig untersucht sind. Bekannt ist 
allein, daß sowohl die (bezüglich des Abdominalendes) links- wie 
die rechtsasymmetrischen Gattungen der Corixiden monostroph 
rechtsflüglig sind 674 ; weiter haben sowohl die monostroph links
wie rechtsäugigen Plattfische regulären Situs und hierzu ließe sich 
wiederum ein Analogon bei den pleuröthetischen Muscheln an
führen (S. 15lf.). - Daß razemische Asymmetrien (z. B. Gewohn
heiten) von monostrophen unabhängig sein können (z. B. Hände
falten usw. des Menschen), bedarf kaum der Erwähnung. Doch 
scheint es auch, daß folgende Asymmetrien des Menschen von
einander unabhängig sind: Eingeweidesitus, Seitigkeit, Haarwirbel
drehung, Hodentiefstand, und schließlich scheinen nicht nur 
etwaige Asymmetrien der Papillarlinien selbständig zu sein, son
dern sogar für jedes Fingerpaar eine getrennte Anlage zu existieren 
(GRüNEBERG kontra BONNEVIE). 

Bisweilen kann eine RL-Asymmetrie sekundär auch mit einer anderen 
Alternative gekoppelt werden, so liegt z. B. bei einigen Bandwürmern mit 
alternierenden Geschlechtsporen in den Gliedern mit linksasymmetrischem 
Genitalapparat das Atrium links ventral, in den rechtsasymmetrischen 
Gliedern rechts dorsal, und bei Ascaris ist die phänotypische Inversion 
mit einem Zelteilungsanachronismus verbunden (§ 14). 

Alles in allem zeigt sich die Tendenz, eine neu
entstehende monostrophe Asymmetrie an bereits vor
handene zu koppeln. Ob man in solchen Fällen für alle Asym
metrien dieselben Agentia annehmen soll, bleibe dahingestellt. 

Die Koppelung der Asymmetrien gewinnt Bedeutung, wenn 
man sich der Frage zuwendet, ob im Tierreich rechts oder 
links bevorzugt ist. Dabei ist vorerst darauf hinzuweisen, daß 
"rechts" und "links" verschiedener Tierarten nur mit großer 
Vorsicht homologisierbar sind (§ 3), daß für alle Fälle "rechts" 
bei der Schraubung und "rechts" bei der bilateralen Symmetrie 
zwei willkürlich und voneinander unabhängig definierte Begriffe 
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darstellen, und daß schließlich innerhalb einer Tiergruppe eine 
Bevorzugung von rechts oder links nicht durch einfache Ab· 
zählung der R· und L·Arten festgestellt werden kann. Denn 
für den Entscheid über eine etwaige Bevorzugung 
kommen allein jene "Gabelpunkte" in Betracht, an 
denen eine Asymmetrie erstmals entstand und an 
denen für Entstehung der R· und L·Form dieser 
Asymmetrie die gleichen Chancen bestanden; an einem 
solchen Gabelpunkt wurde dann entwede:r: der Weg zur R· oder 
zur L-Asymmetrie oder zu beiden eingeschlagen und eine Bevor· 
zugung einer Seite liegt vor, wenn im Durchschnitt rechts oder 
links überwiegt. 

Nach den Überlegungen des vorigen Paragraphen ist es wahr· 
scheinlich, daß in der Regel der monostrophe, selten der razemische, 
niemals aber der amphidrom-nichtrazemische Typus ursprünglich 
ist. Betrachten wir nun eine Tiergruppe, der ein asymmetrisches 
Merkmal zukommt, so leiten sich nicht alle L-Arten von einer 
ursprünglichen L-Form und alle R·Arten von einer ursprünglichen 
R·Form ab, die beide an demselben Gabelpunkt entstanden 
wären, vielmehr ist es für die meisten Asymmetrien so gut wie 
sicher, daß - sofern es sich um monostrophe Asymmetrien 
handelt - an diesem Gabelpunkt entweder der Weg nach rechts 
oder nach links eingeschlagen wurde, und daß, wenn etwa 
der Entscheid zugunsten von rechts fiel, die Linksarten an ver· 
schiedenen Stellen des Systems der Rechtser durch genotypische 
Inversion entstanden. Ab und zu kann dann der Fall eintreten, 
daß aus einer solchen sekundären Linksart sich ein größerer 
inverser Systemzweig entwickelt (Clausiliiden, Süßwasserpulmo. 
naten) oder sogar ein Systemzweig, der dem regulären an Art· 
und Individuenreichtum fast gleichkommt (fossile pleurothetische 
Muscheln) oder ihn übertrifft (Schraubenbahn der Infusorien), 
es kann innerhalb dieser inversen Zweige zu neuerlichen In· 
versionen, also zu einer Rückkehr zum Regulären, kommen usf. 

Warum an einem solchen Gabelpunkte gerade der eine Weg 
eingeschlagen wurde, warum also gerade das eine Agens in über
wiegender und das andere in geringerer Quantität entstand, 
ist in manchen Fällen vielleicht Zufall, ist meistens aber wohl 
eine Folge davon, daß bereits eine andere Asymmetrie im Körper 
vorh;l.nden war, welche jede neu entstehende sogleich in eine der 
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beiden möglichen Richtungen dirigierte. So hatten wir gesehen, 
daß alle Hypothesen zur Erklärung der Frage, warum gerade 
die Rechts- und nicht die Linksseitigkeit beim Menschen über
wiegt, als Grund eine bereits früher vorhandene Asymmetrie 
(z. B. Linkslage des Herzens) in Anspruch nehmen (§ 36e); wir 
konnten zwar bei den Schnecken für das Entstehen aller Asymme
trien Gründe angeben, warum die Torsion aber gerade rechts
herum erfolgte, dafür konnte höchstens eine bereits vorhandene 
Asymmetrie (z. B. die Ungleichheit der Leberlappen) verant
wortlich gemacht werden. - Handelt es sich um eine Asymmetrie, 
die in razemischer Form entsteht, bei der man also noch keine 
Agentia annehmen kann (§ 47), so liegt der Gabelpunkt erst dort, 
wo die Asymmetrie erblich wird, wo erstmals die Agentia auf
tauchen und wo der razemische Modus in den monostrophen oder 
amphidromen übergeht. 

Wenn wir für den Entscheid der Frage nach einer Bevorzugung 
von rechts oder links nur jene Gabelpunkte zulassen, an denen 
erstens eine Asymmetrie erstmals entstand, und an denen zweitens 
für rechts und links die gleichen Chancen bestanden, so scheiden 
offenbar diejenigen Gabelpunkte aus, an denen eine bereits 
bestehende Asymmetrie eine neu hinzukommende in bestimmte 
Richtung (links oder rechts) dirigierte, weil hier die zweite Be
dingung nicht erfüllt ist. Nun wissen wir sehr wenig über die 
Zeitpunkte, an denen die einzelnen Asymmetrien entstanden, 
noch viel weniger darüber, an welchen Gabelpunkten bereits 
vorhandene Asymmetrien auf neu entstehende Einfluß gehabt 
haben könnten, und dies alles in Verbindung mit der Schwierig
keit, links und rechts verschiedener Asymmetrien miteinander 
zu homologisieren, sowie die Unsicherheit der Benennung über
haupt (Rech tsseitigkeit oder Linkshirnigkeit? linksgewundene 
Schraubenbahn der Larven rechtsgewundener Schnecken), 
macht es unmöglich, über eine Bevorzugung heute etwas auszu
sagen. Diese Einstellung läßt alle bisherigen Versuche, 
durch Abzählung der bekanntesten im Sprachgebrauch 
mit rechts oder links bezeichneten Asymmetrien ein 
Übergewicht festzustellen, hinfällig, und die Versuche, 
dieses Ergebnis zu erklären (aus der Rechtsschraubung 
unseres Sonnensystems, aus der Erddrehung, aus der chemischen 
Konstitution usw.) als yerfrüht erscheinen. Vielleicht ,hat, 
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wenn wir an die Möglichkeit denken, daß aus einer rechtsasymme
trischen Urform ein inverser Zweig entstehen kann, der den 
regulären an Art- und Individuenzahl übertrifft, die Frage nach 
einer Bevorzugung von rechts oder links überhaupt keinen 
exakten Sinn. Am wahrscheinlichsten ist es, daß in jedem 
Einzelfalle (Gabelpunkt, Entstehung inverser Zweige) 
zahlreiche, schwer erforschbare Ursachen zusammen
wirkten, daß mit anderen Worten für die Verteilung 
von rechts und links im Tierreich das verantwortlich 
und maßgebend ist, was wir gemeinhin als Zufall be
zeichnen8 • 

§ 49. Die "Minderwertigkeit" der Inversen. 
Die Vorstellung einer "Minderwertigkeit" der Inversen hat 

man vom Menschen übernommen, wo sich der - in § 36f aus
führlich diskutierte - merkwürdige Befund ergab, daß anscheinend 
die Linksseiter wesentlich mehr mit Defekten belastet sind als 
die Rechtsseiter ; daneben wurden auch bei Tieren mit Situs 
inversus andere körperliche Anomalien häufiger als bei Regulär
tieren gefunden*. Da anderweitiges Tatsachenmaterial zu dieser 
Frage nicht vorliegt, ist es unnötig, dieses Teilproblem hier noch
mals aufzurollen. Es genügt, auf § 36f zu verweisen und die 
folgenden verallgemeinerten Aussagen aufzustellen: 

1. Alle Inversen, ob phäno- oder genotypisch, können im 
Leben benachteiligt sein, weil sie in der Minderzahl sind. Eine 
inverse Schnecke findet (da im allgemeinen sich nur gleich. 
gewundene Tiere paaren können), selten einen Partner zur Kopula; 
ähnlich ginge es einem isolierten L- oder R-Tier unter den Paar
schwimmern (Teleostier), ein inverser Einsiedlerkrebs würde 
lange nach einem passenden Schneckengehäuse suchen müssen, 
die Linkshänder müssen mit der inferioren Rechten oder, wenn 
mit der Linken, zumindest in rechtsläufiger Schrift schreiben, 
sie sind zur Benutzung der für den Rechtser konstruierten Werk
zeuge (Schreibmaschine, Musikinstrumente usw.) gezwungen. 
In alledem liegt eine Benachteiligung, aber keine 
Minderwertigkei t. 

2. Die genotypisch Inversen sind nicht minder
wertig. 

* Ebenso bei künstlich invertierten Tieren (Seeigellarven, Ascaris). 
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3. Minderwertig, d. h. mit geistigen oder körperlichen Defekten 
belastet, können nur sein die durch phänotypische Inversion 
invers gewordenen genotypisch Regulären und die durch phäno
typische Inversion regulär gewordenen genotypisch Inversen, 
weil die phänotypischen Inversionen durch schädigende oder 
zumindest anormale Faktoren bedingt sind, die auch andere 
Defekte zur Folge haben können. Werden genotypisch 
Reguläre und Inverse in relativ gleicher Häufigkeit 
von phänotypischer Inversion betroffen, so erscheint 
als rein mathematische Konsequenz die Gesam thei t 
der äußerlich Inversen prozentual mehr belastet als 
die Gesamtheit der äußerlich Regulären, weil die 
genotypisch Inversen gegenüber den genotypisch 
Regulären in der Minderzahl sind. 

§ 50. Mythen, Mystik, Volks- und Aberglauben, Metaphysisches. 

Die grundlegende Tatsache, daß zu einem Rechts auch ein 
Links gehören muß, daß, um es präziser zu fassen, von jedem 
dreidimensionalen Gebilde ohne Symmetrieebene zwei (und zwar 
genau zwei) kongruente, aber nur spiegelbildlich kongruente und 
darum nicht miteinander zur Deckung zu bringende Formen gibt, 
kann zu fruchtbarem und zu unfruchtbarem, spielerischem Denken 
Anlaß geben. Für den ersten Fall sei daran erinnert, daß KANTS 

philosophische Betrachtungen878 von diesem Unterschiede Rechts
Links ihren Ausgang nahmen, daß er von hier aus zu seiner Auf
fassung des Raumes gelangte, daß er die gleiche Anschauungs
form auf die Zeit übertrug und auf diese Weise die Fundamente 
seiner Philosophie schuf. 

Andererseits reizte die strenge Alternative Rechts·Links seit 
altersher zu Parallelisierungen mit anderen Alternativen: Himmel. 
Erde, Tag.Nacht, Sonne·Mond, Feuer·Wasser, gut.böse, männlich· 
weiblich, heraus, und in dem Überwiegen der Rechtshändigkeit 
beim Menschen ist der Grund zu sehen, weshalb stets und oft 
unabhängig voneinander rechts dem Guten, Stärkeren, links dem 
Bösen, Schwachen an die Seite gestellt wurde·. Diese Höher
bewertung des rechts, vor allem seine Gleichstellung mit gerecht 

* über den umgekehrten Schluß: die Rechtshändigkeit sei durch bti· 
wußte Bevorzugung entstanden, weil dem beim Beten nach Osten Gewandten 
die rechte Seite als Seite des Lichtes erschien, vgl. § 36. 
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und gut, geht, wie man aus der Sprache, aus alten Gebräuchen 
und Kulturdokumenten schließen kann, weit in die prähistorische 
Zeit zurück, sie hat Eingang gefunden in den Ritus vieler Reli· 
gionen (Juden, Mohammedaner) und in die Gebräuche der Völker 
(Schwurhand, Ehrung, Servieren von rechts), wie umgekehrt Links 
in der Sprache wie im. Glauben des Volkes zum Symbol des Bösen 
und Minderen wurde (mancino [ital.] = Linkshänder = [vulgär] 
"Dieb"; der Teufel fidelt mit der Linken; von links kommende 
Vögel künden Unheil; Aufstehen mit dem linken Bein). Das 
schließt nicht aus, daß gelegentlich aus besonderen (wenn auch 
nicht immer schon erkannten) Gründen auch die linke Seite 
bevorzugt wurde; so soll im alten China die Linke die Hand der 
Ehre gewesen sein 5 11, und auch im Mittelalter, in jener Epoche 
des Matriarchats und der Überbewertung alles Weiblichen, erfuhr 
infolge der Zuordnung des Links zum empfangenden, duldenden, 
weiblichen Prinzip die linke Seite die höhere Einschätzung675/6 

Handelt es sich bei diesen Parallelen rechts.gut, links· böse 
um die Naturwissenschaft kaum berührende Betrachtungen, so 
ist die andere Zuordnung rechts - er, links - ~ geeignet, uno 
bewiesene und unrichtige Lehren von einer den Laien bestechenden 
Einfachheit ins Leben zu rufen. Hierher gehört die immer wieder 
auftauchende Theorie des Küsters HENcKEo679 *, daß (wenigstens 
bei den Säugetieren) die rechte Gonade männchen., die linke 
weibchenbestimmende Keime liefern soll, hierher der in gewissen 
Gegenden (Erzgebirge) dahin modüizierte Glaube von der Heil
kraft der Kreuzschnäbel, daß Rechtsschläger vorwiegend auf das 
männliche, Linksschläger auf das weibliche Geschlecht wirken 
sollen, hierher vor allem die in wissenschaftlichem ~wande er
scheinende FLIEsssche Theorie677 , derzufolge die rechte Körper
hälfte eines Menschen die charakteristischen psychischen Eigen
schaften desjenigen Geschlechts zum Ausdruck bringt, dem dieser 
Mensch angehört, während die linke Seite das heterosexuelle 
Prinzip vertritt. Starke Betonung der linken Gesichts· oder 

• Nach HENCKES 1786 erschienener Schrift 80 benannt. Der Ge
danke ist aber schon viel älter, findet sich klar ausgesprochen bereits 
bei ANAXAGORAS (-5. Jhdt.), in Form von Volksglauben bereits bei den 
alten Indem (vgl. 878 II, S. 3). Historische übersicht dieser Zuordnungen 
(einschließlich der vielen zu ihrer Widerlegung dienenden wissenschaft· 
lichen Versuche) bei MEISENHEIMER (879 II, S. 23ff.). 
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Schädelhälfte in Größe und Ausdruck sei Zeugnis dafür, daß 
einem solchen Menschen neben den Fähigkeiten und Geistes
eigenschaften seines auch die des anderen Geschlechts in be
grenztem Maße zukämen; solche Menschen erschienen darum 
weniger einseitig als die Rechtsbetonten, sie seien diesen über
legen und so sei es zu erklären, daß gerade besonders begabte 
(Beispiele: GOETHE, BEETHOVEN, BISMARCK) linksbetont gewesen 
sind. So wäre man nach dieser Lehre in der Lage, aus dem Ver
gleich linker und rechter Gesichts- und Körperhälfte, wie aus 
gewissen Gewohnheiten (Händigkeit, Händefalten, Armeüber
kreuzen, Übereinanderschlagen der Beine) Geistesfähigkeiten, 
Begabungen und Charaktereigenschaften zu erschließen. In 
neuerer Zeit hat sich die FLIEsssche Lehre auch der Erkenntnis 
der grundsätzlichen Bisexualität jedes Organismus zu ihren 
Gunsten bemächtigt, an den oft erschreckenden Verzerrungen 
ins Niedrig-Populäre ("Charakterdeutung aus Links und Rechts"), 
wie man sie heutigentags in den unterhaltenden Zeitschriften so 
häufig findet, aber trägt FLIESS zweifellos keine Schuld. In 
neuester Zeit sind auch von wissenschaftlicher (psychiatrischer) 
Seite Ansichten ausgesprochen worden, die den FLIEssschen 
bedenklich ähnlich sind, von ROTHscHILD 56o in seiner im Archiv 
für die gesamte Neurologie veröffentlichten "erscheinungs
wissenschaftlichen Studie" "Über rechts und links". ROTHscHILD 
verknüpft wenige heterogene Tatsachen (Linkslage des Herzens, 
aller vornehmlich Nahrung und CO2 führenden Blut- und Lymph
gefäße, vorwiegende Linkslage der sympathischen Verzweigungen 
gegenüber stärkerer Entwicklung des rechten Vagus, Rückbildung 
einer Nabel- und einer Dottervene, eines Aortenbogens, Hände
falten, -umfassen und Armeüberschrägen, niedrigere Tastreiz
schwellen sympathisch-denervierter Hautstellen) durch Gedanken
gänge intuitiven Charakters und kommt nach Methoden, die 
zumindest in der Naturwissenschaft nicht üblich sind, zu Schlüssen 
und Behauptungen, die auch für Vertreter der "weniger exakten" 
Wissenschaften völlig indiskutabel sind, denen man manchmal sogar 
die Eigenschaft des Sinnvollen absprechen zu müssen glaubt. Nicht 
zum Beweis, nur zur Illustration des eben Gesagten seien zwei im 
Original gesperrte zusammenfassende Behauptungen angeführt: 

"Der sympathische Anteil hat die Funktion, die Einwirkung 
der Fremdwesen auf den gesamten Organismus zu übertragen, 
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er vertritt das passive, aufnehmende - symbolisch gesprochen -
weibliche Prinzip, der Parasympathikus dagegen vermittelt die 
aktiven Beziehungen des Individuums zu diesen aufgenommenen 
Wesen, er vertritt - symbolisch gesprochen - das männliche 
Prinzip." 

"Bei Rechtshändern bedeutet das Obensein des rechten 
Dau~ens beim Falten der Hände, daß ihre Ahnenge&talt aus 
Trieben, das Obensein des linken, daß sie vorwiegend aus den 
erlebten Urbildern herausgewachsen ist." 

Noch in einer zweiten Weise hat sich der Volksglaube mit 
dem RL-Problem beschäftigt: wenn er seltene Inversionen, 
besonders von Schnecken, Eigenschaften und Bedeutungen 
besonderer Art zuschrieb. Solche Mythen finden sich vor allem 
in den indischen Religionen; es sei daran erinnert, daß Wischnu 
in einer seiner vier Hände, dessen Inkarnation Krischna in der 
linken Hand stets eine linksgewundene Schnecke trug; daß links
gewundene Turbinella-Schalen in hohem Werte standen (bis 
1000 Goldfranken), weil sich an sie besondere Mythen knüpften. 
Als Geldeinheit aber haben, soviel bekannt, stets n~ rechts
gewundene Schalen Verwendung gefunden. 

Nachtrag zu § 21 a. 
Herr Professor STEUER (Rovigno) teilte mir in liebenswürdiger Weise 

einige RL-Befunde an Copepoden (Material der Valdivia-Expedition; noch 
unpubliziert) mit, die für das allgemeine Problem von Interesse sind und 
hier in Kürze nachgetragen seien (im allgemeinen Teil konnten sie noch Be
rücksichtigung finden). 1. Von Pleuromamma ist die Art indica amphidrom 
mit an verschiedenen Orten verschiedener RL-Verteilung (nimmt man den 
Pigmentknopf als Index, so zeigt sich: fast nur R im Agnlhasstrom, 8 R: 1 L 
im Atlantik, ca. 1: 1 im Indik, fast nur L in Aden); die verschiedenen Ge
schlechtscharaktere waren ausnahmslos gekoppelt. 2. Es wurde ein P. gra
cilis-Exemplar mit linker Greifantenne gefunden, dessen übrige Geschlechts
charaktere "beiderseitig" waren (2 Vasa def., 2 G.-ö., 2 Knöpfe, 2 "rechte" 
5. Beine, d. h. li und re ein Spermaüberträger). 3. Der (jeweils der Greif
antenne gegenüberliegende) Pigmentknopf liegt bei den ~ von P. xiphia8 
und abdominalis H, bei robuata, quadrungulata, gracili8, borealis re, bei in
dica (s.o.) li oder re. 4. Bei den ~ zeigt die Lage des Knopfes höhere Labili
tät (vgl. § 21a); er liegt bei den ~ von robUBta, quadrungulata, gracili8 und 
boreali8 "vorschriftsmäßig" nur re, bei indica re oder li (Agulhas nur R, 
Atlantik 15 R: 1 L, Indik 1,4 R: 1 L, Aden fast nur L); die xiphiaa- und 
abdominalis-<;? aber zeigen amphidrome Verteilung (xiphiaa 1,6 R: 1 L bis 
1: 1, abdominalis f. typica 1: 1 bis 1: 1,5, a. f. edentata 1: 1 bis 1,6: 1). -
Die Deutung dieses letzten Befundes ist meines Erachtens folgende: Xiphiaa 
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und abdominali8, die sich wie die meisten übrigen Centropagiden verhalten 
(Greifantenne re), sind reguläre; r0b'U8ta, quadrungulata, gracili8 und boreali8 
inverse Arten. Bei den ursprünglichen Gentropagiden (Greifantenne re) läge 
der Knopf, wenn er schon entwickelt wäre, links, wir wollen ihnen (G.-ö. 
li, Greifantenne re usw.) eine manifeste "L-Struktur" (intragenales Agens
verhältnis L> R) zuschreiben. Aus ihnen differenzierte sich das Genus 
Pleuromamma (Erwerb des Knopfes), bei dem gleichzeitig die Seitenkonstanz 
labil wurde (d. h., das Agensverhältnis verschob sich von L> R gegen 
1: 1). Aus diesen Urformen entstand 1. die ursprünglichste Art indica (mit 
L: R-Agens noch etwa 1: 1), 2. die inversen Arten robusta usw., bei denen 
intragenal das R-Agens weitaus die Oberhand gewann (genotypische In
version) und bei denen also neuerlich inverse Exemplare (Knopf links) nur 
selten zu erwarten sind, und 3. die regulären Arten xiphiaB und abdomi
nali8, bei denen das L-Agens noch knapp in der Oberhand blieb. Aber auch 
hier besitzen die ~ bereits labile RL-Verteilung (Agensverhältnis um 1: 1); 
gerade die ~ vielleicht deshalb, weil sie nur eine Asymmetrie (den Knopf) 
besitzen und die Erfahrung zeigt, daß eine Asymmetrie leichter invertierbar 
ist als der Komplex mehrerer zusammengekoppelter Asymmetrien. Im fol
genden Schema bedeuten R und L die Agensquantitäten. 

Centropagiden L > R 
t 

Ur-Pleuromamma L etwa = R, d. h. 
bald noch L>R bald L=R bald R>L 

t t t 
xiphias, abdominalis indica l'obusta usw. 

Anhang. 

"Ober RL-Merkmale bei Pflanzen. 
Die Asymmetrien der Pflanzen in auch nur annähernd gleicher 

Ausführlichkeit wie die des Tierreiches zu erörtern, ist für den 
Zoologen unmöglich. Es könnte daher geraten erscheinen, auch 
diesen kurzen Abschnitt in Wegfall zu bringen. Wenn dies nicht 
geschieht, wenn auf ganz wenigen Seiten einige Beispiele pflanz
licher Asymmetrien hier besprochen werden, so geschieht dies, 
um darzutun, daß die gleichen Erscheinungen, die wir im Tier
reich unter den Gesamtkomplex des RL-Problems vereinigten, 
im Pflanzenreiche wiederkehren, daß hier wie dort offenbar die 
gleichen prinzipiellen Gesetzmäßigkeiten herrschen. 

In der bisherigen Literatur haben die RL-Merkmale der 
Pflanzen, unter dem Gesichtspunkt des RL-Problems, eine ebenso 
geringe, ja vielleicht noch spärlichere Berücksichtigung erfahren 
als die des Tierreiches. Es sind fast nur die Schlingpflanzen, 
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wo man den Windungssinn beachtet hat, doch selbst hier herrscht 
keine einheitliche Nomenklatur. 

Die folgenden Beispiele sollen nicht gewertet werden als 
Proben, die vom Nicht Botaniker aus zusammenfassenden Dar
stellungen leicht exzerpiert werden konnten, sondern als Vertreter 
der wichtigsten Typen von RL-Merkmalen, wie sie im Hauptteile 
unterschieden wurden. Darum sind sie auch stets mit analogen 
Merkmalen des Tierreichs in Parallele gesetzt. 

Die Schlingpflanzen sind keine einheitliche Pflanzengruppe. 
Das Winden des Sprosses ist offenbar pölyphyletisch entstanden, 
man könnte es in diesem Punkt mit dem Bau turbospiraler 
Gehäuse im Tierreich vergleichen, die ihre Herausbildung ja auch 
stets dem gleichen Zwecke verdanken. Die Windepflanzen sind 
bezüglich des Windungssinns monostroph, doch sind in einigen 
Arten einzelne (phänotypisch 1) inverse Exemplare bekannt
geworden (z. B. von Solanum dulcamara oder Polygonum 8p.)9, 
ja selbst einzelne Sprosse eines Individuums können gegensinnig 
gewunden sein. Von amphidromen Arten oder einer inversen 
Art oder Gattung wird nichts berichtet. Die Mehrzahl aller 
Schlingpflanzen ist (nach unserer Nomenklatur) rechtsgewunden, 
z.:H. die Bohne, die Winde, der Pfeifenstrauch (Aristolochia) , 
bisweilen sind alle Pflanzen einer Familie gleichgewunden (Gon
tlonvulaceae); linksgewunden sind beispielsweise der Hopfen und 
das Geisblatt (Lonicera). Etwa ein Dutzend Gattungen sind 
bekannt, in denen Arten vorkommen, deren Individuen ab. 
wechselnd rechts und links winden 893 (je ein paar Windungen 
rechts, dann links usw.; z. B. Bowiea oolubili8 oder Loasa lateritia). 
Unter der Gesamtzahl der schlingenden Arten aus allen Familien 
überwiegen die Rechtswinder weitaus, es ergibt sich. zwischen 
Rund L etwa ein Verhältnis von 70 : 20, doch besagt, wie im 
Hauptteil mehrfach betont wurde (§ 48), eine solche Proportion 
nichts über eine Bevorzugung der Rechtswindung. Dafür wäre 
allein maßgebend, in wieviel Fällen selbständiger Herausbildung 
des Windens Rechts- und in wieviel Fällen Linkswindung ent
standen ist. - Das Umschlingen des Fremdkörpers ist eine 
Folge einer Kreisbewegung des freien Sproßendes (im oder gegen 
den Sinn des Uhrzeigers), diese Rotation wiederum wird dadurch 
bewirkt, daß - irgendwie unter dem Einfluß der Schwerkraft - eine 
Flanke des überhängenden Sproßendes im Wachstum gefördert wird. 
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Ein zweites, weit allgemeiner durch das Pflanzenreich ver
breitetes RL-Merkmal ist die schraubige Stellung der Blätter 
am Sproß. Sofern nicht wirtelige Blattstellung vorliegt, setzen 
die Blätter einzeln am Sproß an, jedes Blatt gegenüber dem 
nächstunteren um einen bestimmten Winkel gedreht. Die Ver
bindungslinie der Ansatzstellen der Blätter in der Reihenfolge 
ihres Alters liefert dann eine Schraubenlinie, die Grundschra u be, 
wobei - für das RL-Problem unwesentlich - auf eine bestimmte 
Zahl m von Umgängen eine bestimmte n-Zahl von Blättern 
entfällt (m/n = Divergenz). Auch bei der gekreuzten Blattstellung 
(je ein Paar "gegenständiger" Blätter, das nächsthöhere Paar 
gegenüber diesem um 90 0 gedreht) läßt sich eine schraubige 
Anordnung erkennen, weil meist von den beiden Blättern eines 
Paares das eine um ein geringes höher steht als das andere; so 
lassen sich zwei gleichsinnig den Sproß umwandernde Schrauben
linien konstruieren. Ebenso wie die Blätter des Sprosses sind 
auch die der Blüte einschließlich der Sporophylle meist, mit 
untereinander gleicher oder verschiedener l>ivergenz, schraubig 
angeordnet. Über den Windungssinn der Grundschraube konnten 
in keiner der zusammenfassenden Darstellungen Angaben ge
funden werden. Nur IMAI657 berichtet, daß die von ihm unter
suchten Arten von Pharbitis, Quercus, Helianthus, Ipomoea und 
anderer Gattungen razemisch waren, daß entsprechendes ver
mutlich für alle Pflanzen mit wechselständigen Blättern gilt. 
Er stellte auch Kreuzungsversuche zwischen Pharbitis-Individuen 
mit gleich- und gegensinnig gewundenen Grundschrauben an 
und erhielt (bis zur F 3-Generation) in jedem Falle, unabhängig 
von den Grundschrauben der Eltern, razemische Verteilung. 
Offenbar wird also, unabhängig von jeglicher Vererbung, der 
Windungssinn der Grundschraube rein zufallsmäßig festgelegt. 
Dahin, wo vielleicht diese zufallsmäßigen Faktoren zu suchen 
sind, gibt eine Notiz MACKLOSKIES692 einen Fingerzeig, der angibt, 
beim Mais (und ebenso bei vielen Gräsern) gingen aus Samen, 
die in benachbarten Reihen eines Fruchtstandes entstünden, 
antidrome (d. h. growing up in opposite curves) Pflanzen hervor, 
eine Gesetzmäßigkeit, die für die Gerste allerdings nicht bestätigt 
werden konnte. 

Den dritten Verteilungstypus, amphidrom-nichtraze
misch, fand COMPTON685 in einer Eigenschaft der Gerste, die 
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er als right- und lefthandedness bezeichnet und die wir Links
und Rechtsfaltigkeit nennen wollen. Der Samen der Gerste 
bildet bei der Keimung eine röhrenförmige Scheide, aus der das 
tütenförmig eingerollte erste Blatt herausbricht_ Bei diesem 
Blatte überdeckt der eine Seitenrand den anderen, der linke den 
rechten (rechtsfaltig) oder der rechte den linken (linksfaltig). 
Ist das erste Blatt rechtsgefaltet, so ist das zweite, das entsteht, 
links-, das dritte wieder rechtsgefaltet usf. (und umgekehrt), 
doch kommen hie und da Unregelmäßigkeiten vor. COMPTON 
untersuchte zunächst 12401 Keimlinge und fand ein Verhältnis 
von 58,4 : 41,6 zwischen links und rechts, und dieses Überwiegen 
der linksgefalteten Individuen zeigte sich bei allen der acht 
untersuchten Gerstenrassen : 

Zahl R:L %L 

I: 4012 1,50 60,02 
2: 1273 1,51 60,09 
3: 1405 1,39 58,29 
4: 1276 1,34 57,21 
5: 704 1,35 57,53 
6: 1071 1,31 56,77 
7: 1327 1,26 55,77 
8: 1333 1,34 57,16 
~ 12401 T,4() 58,36 ± 0,60 

Dieses amphidrome Verhältnis zeigte sich auch in den folgenden 
Generationen, ebenso war es unabhängig von mendelnder Ver
erbung; denn Nachkommen von R X R wie von Lx L zeigten 
Verhältnisse der gleichen Größe, schwankend zwischen 1,4 und 1,5. 
Auch ergaben sich keine Beziehungen zwischen Faltigkeit des 
Samens und der Stelle, wo er in der mütterlichen Ähre entstanden 
war. Es liegt hier offenbar einer jener im Tierreich mehrfach 
gefundener Fälle nichtrazemischer Verteilung vor (§ 46, c: Chiasma 
opticum, Arciferie der Amphibien, Flügligkeit usw.), bei denen 
vermutet wurde, daß bestimmte innere Faktoren asymmetrischer 
Art ein grundsätzlich razemisches Verhältnis zugunsten einer 
Seite verschieben. Dafür spricht in diesem Falle auch, daß 
COMPTON später anscheinend andere Gramineenarten fand, bei 
denen die Faltigkeit razemisch war·. 

Als Beispiel eines p!lanzlichen Gebildes, an dem mehrere Asymmetrien 
vereinigt sein können, sei die Blüte genannt. Asymmetrisch im Sinne 

* V gl. 687; diese Arbeit war nur im Referat zugänglich. 

Ludwig, Rechts-Links-Problem_ 29 



450 Über RL-Merkmale bei Pflanzen. 

des RL-Problems sind nicht nur die in der Botanik schlechthin Jl,ls asymme
trisch bezeichneten Blüten (z. B. Marantaceae : Oanna), sondern auch viele 
andere. So ist bezüglich der Stellung der Blüte am Sproß bei allen trans
versal- und schrägzygomorphen Blüten eine Links- und eine Rechtsstellung 
möglich, weiter ist bei solchen Blüten (z. B. Orchideen), deren Stiel um 1800 

tordiert ist, der Torsionssinn von Interesse_ Innerhalb der Blüte kann man 888 

Rechtsdrehung unterscheiden, wenn von den Kronen-(oderKelch-)Blittern 
jeweils (zyklisch) der rechte Rand eines Blattes den linken des nächsten 
(rechts anschließenden) überdeckt, Linksdrehung, wenn zyklisch das 
Inverse der Fall ist; weiter können, z. B. bei fünfstrahligen Blüten, vier 
sich zyklisch (rechts- oder linksum) überdecken und das fünfte ganz außen 
liegen ("cochlear") und so fort. In all diesen Fällen sind zwei spiegelbildliche 
Typen möglich und auch in der Natur vertreten. Nur wenige "Beispiele 
seien angeführt: 

Oonvolvulaceae: Kronenblätter konstant rechtsgedreht ; 
Polemoniaceae: Kronenblätter konstant rechtsgedreht, Kelchblitter 

verschieden. 
Hydrophyllaceae: Hydrophyllum und Nemophila konstant links, EUisia 

konstant rechts, andere Arten cochlear. 
8olanaceae: Datura konstant rechts. 
Billbergia: Krone rechts-, Kelch linksgedreht. 
Weiter können auch bei völlig radiärsymmetrischen Blüten R- und 

L-Formen unterschieden werden, wenn man die Stellung des oder der 
beiden Vorblätter mit in Rechnung zieht, und schließlich sind in der Regel 
die Blütenblätter ebenso wie die Blätter der übrigen Sprosse schraubig 
angeordnet. Der Windungssinn der Grundschraube (s.o.) ist offenbar 
auch hier razemisch verteilt. So entstehen bezüglich der Gesamtanordnung 
der Blütenblitter (einschließlich Sporophylle) Links- und Rechtsblüten, 
die oft mit bloßem Auge unterscheidbar sind (8axilraga) 895. Auch durch 
Reduktionen der verschiedensten Art können Asymmetrien zustande 
kommen (Reduktion von Blütenblättern, Sporophyllen; eines Sporns samt 
nachträglicher Torsion der Blüte um 90 0 bei den ursprimglich zweispornigen 
Blüten von Fumaria und Oorydalis 889 ). - Im übrigen gibt es Pflanzen
familien, deren Blüten stets streng nach dem grundsätzlichen Bauplan 
reproduziert werden (z. B. Primulaceae, Ericaceae, Rosaceae), sowie andere, 
die oft erhebliche Variabilität in ihren Blüten zeigen (z. B. Umbellillorae, 
Orucilerae, Oompositae). Tritt bisweilen durch Reduktion innerhalb einer 
radiärsymmetrischen Blüte Asymmetrie des Bauplanes ein, so kann er 
im Laufe der folgenden Generationen auf (sekundär-) bilaterales Äußere 
umgestellt werden, und auch das Umgekehrte, Übergang bilateral- sekundär 
radiär, kommt vor647• In dieser Erscheinung, daß ein irgendwie eingetretener 
asymmetrischer Zustand zumindest äußerlich bald beseitigt wird, hat man 
das Wirken einer "Tendenz zur Symmetrie" erblickt (vgl. § 44). 

Asymmetrisch sind auch verschiedene Verzweigungstypen, vor allem 
gewisse Blütenstände. Von Schraubel und Wickel mussen L- und R
Formen existieren, daneben auch von Dichasien888, deren Zweige konstant 
ungleichwertig sind (die vier auch verwirklichten Möglichkeiten: IX-gefördert 
und homodrom, iX-gefördert und antidrom, ß-gefördert und homodrom, 
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P-gefördert und antidrom entsprechen zwar nicht strengen Alternativen 
im Sinne des RL-Problems, weil IX_ und p-Vorblatt nicht genau gegenständig 
sind, müssen aber hier ebenso Berücksichtigung finden wie die Alternation 
zwischen Ventral- und Dorsalseite bei den Bandwürmern; IX - und P-Förderung 
sind familienmonostroph, verwandte Familien aber verhalten sich oft 
gegensätzlich, z. B. Convolvulaceae p, Polemoniaceae IX, Hydrophyllaceae ß). 

Von anderen Asymmetrien seien noch erwähnt: schraubige Sperma
tozoiden (z. B. bei Gymnospermen); schraubige intrazelluläre Bildungen 
(z. B. Chromatophorenbänder bei Flagellaten und Algen [Spirogyra), s. a. 
§ 10); die von Hüllzellen schra.ubig berindeten Eizellen der Characeen, 
schraubige Wandversteifungen in vielen Gefäßen (analog dem Tracheen
faden der Insekten, offenbar hier wie dort entstanden aus dem annulaten 
Typ, vgl. § 44); viele Früchte oder Teilfrüchte (Erodium, Stipa, Avena 
sterilis) zeigen Torsionen (Eridium monostroph) beim Wechsel des Wasser
gehalts; Asymmetrien vieler Blätter (Begonia, Ulme; gefiedeTt oder un
gefiedert, vergleichbar den konstant-asymmetrischen Federn gewisser 
Vögel); invers-dorsiventrale Blätter (um den Blattstiel um 90 0 oder 180 0 

[Astroemeria) tordiert, so daß die Blattspreite senkrecht steht oder die 
Unterseite nach oben kommt); Ranken (Windungssinn individuell-raze
misch?); Schwingbewegungen vieler Blätter (in Ellipsen, links- oder rechts
um) ; bei den Monocotylen ist ein Keimblatt des ursprünglichen Paares 
reduziert 6D'; asymmetrische Fruchtstände, Samenanlagen-Fächer (Aesculus 
razemisch). Zu erinnern wäre schließlich an die Ansichten, die HEIDEN
HAIN 890 im Rahmen seiner "synthetisch-morphologischen" Betrachtungs
weise über die Spaltungsgesetze der Blätter entwickelt hat (RL-Regel). 

29* 
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Verschuer 306, 411, 417, 

419, 47lf., 483f. 
Vest 152, 462. 
Vevers 458. 
Vilde 479. 
Vitemberger 482. 
VoelckeI 289, 474. 
Vogt 225, 472. 
Voigt 348. 
Voit 472. 
Voris 6. 

Stieve 471. 
Stiles 86f., 457. 
Stocks 483. 
Stossich 457. 

de Vries 484. zur Strassen 109, 11M., 
118, 121--123, 403,! 
422, 459. Waaler 484. 

Stresemann 468. Wächtler 188, 464. 
Struthers 255, 471. Wagner 348. 
v. Stummer·Traunfels Walton 480. 

459. Walz 466. 
Sturtevant 187, 464. Warren 265. 
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Warynski 381, 414, 482. 
Weber, E. 256, 264, 357, 

472, 479. 
--, E. H. 242. 
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Wegmann 188. 
Weil 472. 
Weitz 306. 
Werlieh 375. 
Werner 452. 
Wernicke 339. 
Wesenberg-Lund 219, 

460, 466. 
Weski 87, 458. 
Wetzel 48, 52, 454. 
Wevill 262f., 472. 
Wey 311. 
Whiteley 7. 
Wiedersheim 227. 
Wiersma 477. 
Wierzejski 173. 
Wilde 348, 479. 
Wildmann 368, 480. 
Wilhelmi 382, 414f.,482, 

484. 
Will 73, 75, 455f. 
Willemoes-Suhm 458. 
Wilson 276, 305f., 465, 

474. 
Winkler 485. 
Winslow 480. 
Winter 35. 
Wintrebert 423. 
Wiren 461. 
Woo 256, 341, 344, 472, 

479. 
Woollard 479. 
''''ray 333, 476. 

Yamazaki 256. 472. 
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Yoshioka 322, 475. 
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Sachverzeichnis. 
(Man suche ein Stichwort zunächst unter der systematischen Gruppe, 
z. B. Flügellage der Insekten unter Insekten, Beinlänge des Menschen 

unter Mensch.) 

Acrania 222f. 
Mlen s. Primaten. 
Agens 423f., 428. 
Ambidexter 280, 308. 
Amoeben 29, 30. 
Amphibia 237 f. 
- Arciferie 237, 402. 
- Gymnophionen 238. 
- Kaulquappen 239. 
- Kleine Asymmetrien 

239. 
- Zusammenhang 251. 
Amphidrom 27, 431. 
- -nichtrazemisch 26, 

431, 4331. 
Amphineura 140f. 
Amphioxus 222f. 
Amphitypie 86. 
Anableps 231. 
Anneliden 102f. 
annulater Typ 396. 
Appendicularien 222. 
Applaudieren 284. 
Arachnoidea 213. 
Arciferie 237, 402. 
Ascaris 1141. 
Asymmetrie, akzesso-

rische 217, 391, 426. 
- fluktuierende 2, 7. 
- gekreuzte 267. 
- Kollektiv- 2, 3, 7. 
- multiloculine 10, 33. 
- physiologische 390. 
- primäre 393. 
- tendenz 392. 
- Ursachen der 39lf. 

Asymmetrieindex 5. 
Asymmetrieumkehr 119, 

138. 
Asymmetron 223. 
Äugigkeit 33lf. 
- bei Mfen 336. 
-- Beziehung zur Hän-

digkeit 334. 
- Entstehung 354f. 
- Pathologie 338. 
- Prüfung auf 332. 
- RL-Verteilung 333. 
- und Schielen 338. 
-- Stellung der Aug-

achsen 335 I. 
- Vererbung 335. 
- Zusammenfassung 

338f. 
A ves s. Vögel. 

Bandwürmers. Cestodes. 
Beinigkeit 312, 330. 
- b. Menschen 313f. 
- b. Tieren 317f. 
- b. Papagei 242, 318. 
Bevorzugung 438f. 
Bilateralitatstendenz 

408. 
Biloculina 32. 
Bipotentialität 402f. 
bistroph 391, 397. 
Bivalvia 144f. 
- Kristallstiel 153. 
- Schalenverbiegung 

150, 151. 
- Schloß 145, 151. 

Bivalvia Seitenlage 146, 
151. 

- Ungleichkappigkeit 
146, 151. 

- Wirbel 149, 151. 
- Zusammenfassung 

153. 
Bonellia 108. 
Bopyriden 211. 
Bracchiopoda 125. 
Branchiostoma 222f. 
Bruchdoppelbildung 

411. 
Bruchdreifachbildung 

209, 406f. 
Bruchus 218, 426. 
Bryozoa 124. 

Cephalopoda 19lf. 
- kleine Asymmetrien 

195. 
- Genitalsystem 192. 
- Hectocotylus 193. 
- Paarungsstellung 

194f., 374. 
-- Schale 191. 
- Zusammenfassung 

195. 
Cestodes 93f., 100I. 
- Alternieren ventral

dorsal 95, 97. 
Chamiden 148, 151, 152. 
Chiasma 227, 232, 236, 

402. 
Coelf'nterata 72f. 



Coelenterata kleine 
Asymmetrien 79. 

- Knospungsgesetze 
76. 

- Nesselzellen 72f. 
-- Torsionen d. Stamms 

76. 
- Zusamme!1fassung 

Sachverzeichnis. 

Echiuroidea 108. 
Einsiedlerkrebse 209f. 
enantiomorph 384. 
endosthene Schale 159. 
Euteropneusta 126. 
Rpilepsie 311, 359. 
exosthene Schale 159. 

80. Fische s. Pisces. 
COllepoda 196f., 437, Flagellata 62. 

445. - Körperstreifung 62. 
Crustacea 196f. - Körpertorsion 63f. 
- kleine Asymmetrien, - parasitische 69. 

211. : - Schraubenbahn 62, 
- Copepoda 196. I 368. 
- Einsiedlerkrebse 209. - Rilberlinien 64. 
- Heterochelie 202. - Zusammenfassung 
- kompensatorische 69. 

Regeneration 206. fluktuierende Asymme-
- Läufigkeit 322. trie 2, 7. 
- Paarungsstellung Flunder 6, 235, 434. 

374. Foraminiferen aOf. 
- Scherenumkehr 206. - Windungssinn 37. 
- Zusammenfassung - Znsammenfas~ung 

212. 40. 
Cryptoplax 142. Funktionslinkser 279. 
Cylindrella 161. Füßigkeit 312. 

Degenerationszeichen 
311, 359. 

Dinoflagellaten 64f. ,402. 
Diptera, Hypopygium 

372. 
Dissymmetrie 387. 
- tendenz 39lf. 
Doppelbildungen 380, 

42lf. 
Doppelspirale 16. 
Dottervenen 228. 
Dressierbarkeit auf RL 

364. 
Dro8ophila 217, 426. 

Echinodermata 130f. 
- Volltiere 132. 
- Larven 134, 414. 
- Zusammenfassung 

140. 

Gabelpunkt 439. 
Galopp 249. 
Gastropoda 154f. 
-- amphidrome Arten 

163. 
- - Entstehung 182. 
- razemische Arten 

164. 
- - Entstehung 186. 
- monostrophe Arten 

163. 
- Arten örtlich ver

schiedener RL-Ver· 
teilung 164. 
inverse Arten 166. 
inverse Genera 166. 

- inverse Familien 166. 
- Beeinflussung des 

Windungssinns172 f., 
187. 
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Gastropoda Entstehung 
der Asymmetrie 
155f. 

- innere Asymmetrien 
188. 

- Labilität des Win
dungssinnes 164, 167, 
186, 432. 

-- Läufigkeit 322. 
- Operoulum 161. 
- phänotypisch In· 

verse 168, 181. 
- genotypisch Inverse 

168, 181. 
- Phylogenie 155. 
- Polarität der Eier 

186. 
- Umstimmung 175, 

187. 
Schale 159, 160. 
Schalenwindung 
159f. 

- Windungssinn 162f. 
- -- RL-Verteilung 

162f. 
-- - Vererbung 167f., 

176f. 
- Zusammenfassung' 

189. 
Gastrostricha 129. 
Gehirnasymmetrien 271, 

347f. 
Gehörne 243. 
genotypisch invers 119, 

168, 181, 350. 399f., 
441. 

Gerste 402, 448f. 
Geweihe 243. 
Gruppenkonstant 29. 
Gruppenrazemisch 29. 
Gruppenverzweigt 29. 
Gymnophionen 238. 

Bändefalten 343, 402. 
Händigkeit 274f. 
- Definition 274. 

b.rezenten~enschen 

275. 
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Händigkeit b. geschicht
lichenMenschen 275, 
298f. 
b. prähistorischen 
Menschen 276f.,298f. 

- b. Primaten 296f. 
- b. Tieren 317f. 
- b. Zwillingen 306, 

419f. 
- Äußerungen der 

28lf. 
- Erblichkeit 305f., 

309. 
- Entstehung 354. 
- Häufigkeit 286f., 

293f., 298f. 
- Indizien 282f. 
- isolierte 306. 
- Pathologie 310. 
- und Armasymmetrie 

302. 
- und einhändige Tä

tigkeiten 344. 
- und Drehbewegun

gen 345. 
- Zusammenfassung 

311. 
Heterochelie 6, 202. 
Heterochromie d. Augen 

426, 429. 
heteropleurale Trans-

plantation 410. 
Heterosomata 234f. 
heterostroph 160. 
Hirnigkeit 339. 
Hirudinea 108. 
Hydroides 106, 404. 
Hyperdaktylie 426. 
hyperstroph 66, 160, 

401. 

Illex 193, 433. 
Infusioria 42f. 
- Körperstreifung 52. 
- Körpertorsion 47. 
- Schraubenbewegung 

45, 369. 
- Silberlinien 52. 

Sachverzeichnis. 

Infusioria System 44. 
- Wimperspirale 49. 
- Zusammenfassung 

69. 
Insekten 214. 
- akzess. Asymmetrien 

217. 
- kleine Asymmetrien 

218f. 
- Flügellage 214f. 
- Genitalapparat 219. 
- Gewohnheiten 220. 
- Läufigkeit 322. 
- Paarungsgewohn-

heiten 370. 
- Symmetriestörungen 

217, 371. 
- 'Vohnröhren 219. 
- Zirporgane 216, 220. 
- Zusammenfassung 

221. 
invers 26. 
Inversion, Arten der 

350f. 
- Entstehung 398f. 
- genotypische 399, 

417. 
- phanotypische 49lf., 

417, 430. 
- durch Keimzerfall 

417. 
- totale 379, 386. 
- unechte 401. 
irreziprok 390. 

Keimzerfall 416. 
Kollektivasymmetrie 

2, 7. 
kompensatorische Re

generation 105, 106, 
206f .. 404f. 

Koppelung von RL
merkmalen 151, 200, 
304, 436f. 

Kreuzschnabel 240. 
Krümmung 13. 

I Lagegewohnheit 390. 
Läufigkeit 312, 330. 
- b. Tieren 320f. 
- b. Menschen 323. 
links 8I. 
Linksart 28. 
Linksäugigkeit, -händig-

keit usw. s. unter 
Äugigkeit usw. 

Linkser 278f. 
Lymnaea 165, 170f., 

176, 178f., 183,434. 

Mammalia s. Säugetiere. 
Manegebewegung 324. 
Manifestationshem -

mung 426f. 
Margeliden 78. 
Mensch, Asymmetrien 

254f. 
- - Arme 262f., 302f. 
- - Beine 266f. 
- - Dottervenen 271. 
- - Gehirn 271, 347 f. 
- - Gesicht 257f. 
- - HaarwirbeI258f., 

414, 419. 
- - Hodentiefstand 

269, 419. 
- - innere 269f. 
- - kleine 269f. 
- - Nabelvenen 271. 
- - Schadel 256. 
- - Schädelkapazi-

tat 257. 
- - Schwerpunkt255. 
- - Wirbelsäule 259. 
- - Zusammenfas-

sung 273. 
- Empfindlichkeit 341. 
_. Gewohnheiten 345. 
- Händefalten 345. 
- Schlaflage 341. 
- Händigkeit, Äugig-

keit usw. unter Han
digkeit, Äugigkeit 

Labilitat d. Windungs- usw. 
sinns 164, 167, 186. Milioliniden 31. 



~linderwertigkeit 311, 
358f., 441. 

monostroph 26, 432. 
multiloculin 10, 33. 
Muscheln s. Bivalvia. 
:Myriopoda 213. 
M yxine 230, 253. 
Myzostomida 123. 

Nematoden 109f. 
Nemertinen 124. 
- Läufigkeit 322. 
Nesselzellen 72 f. 

Sachverzeichnis. 

Pisces Schwimmblase 
229. 

- Zusammenfassung 
251. 

Plathelminthes 80f.,99f. 
Platichthys 235f., 433. 
Plattfische 234f., 251. 
Plattwürmer 80f., 99f. 
PleHromamma 198, 201, 

433f., 437, 445. 
Pleuronectes 6, 235. 
Polarität der Eier 186, 

424. 
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RL-Struktur 121, 403, 
405, 422f. 

RL-Yerteilung 25f. 
- Phylogenie 43lf. 
Reduktion 387. 
Regeneration, kompen-

satorische 105, 106, 
206f., 404f. 

Reitbahnbewegung 324. 
Reptilia 237f. 
Rhizopoda 29f. 
- Zusammenfassung 

40. 
Polychaeta 102f., 108. Rotatoria 126f., 368. 

OIigochaeta 107, 109. 

Paarschwimmer 231. 
Paarungsgewohn~eiten 

370f. 

Porifcra 71, 80. 
Primaten, körperliche 

Asymmetrien 27lf. 
- Händigkeit 296f. 
Protozoa 29f. 
pseudobilateral 397. 
Pterobranchia 126. 

Paguriden 209f. 
Paguropsis 211, 433. 
Papagei 242, 318. 
Papillarlinien 411, 420. Quantitat 406, 423f., 
Paralichthys 235f., 433. 427. 
Parietalorgan 227, 253. QHadrulina 33. 
Partula 165, 169, 170, Quinqueloculina 33. 

185. Radiolaria 40. 
Pentastomida 130. 
Peritricha 52. 
- Stiele 58. 
Pferd, Galopp 249. 
- Wendigkeit 320. 
Pflanzen 446f. 
phänotypisch invers 119, 

138, 168, 181, 209, 
307, 350f., 401, 442. 

Phoronidea 124. 
Pinealorgan 227, 253. 
Pisces 228f. 
- Chiasma 232, 236, 

402. 
- Darm 228. 
- Genitalapparat 230. 
-- M yxine 230. 
- Paarschwimmer 231. 
- Plattfische 234-f., 

251. 
- Schlundzähne 230. 

razemisch 26, 431, 433f. 
rechts 8f. 
Rechtsart 28. 
Rechtsäugigkeit, -hän-

digkeit usw. s. unter 
Äugigkeit usw. 

RL-Agentia 423f., 428. 
RL-Blindheit 36lf. 
RL-Empfinden 363. 
RL-Gen 424f., 428. 
RL-Merkmal 1. 
- im Anorganischen 

383. 
- im Pflanzenreich446. 
- im Tierreich (tber-

sicht) 386. 
RL-Problem 1. 
- Beziehung z. Ver

erbungslehre 427 f. 
RL-Reaktion 425. 
RL-Schwachheit 361 f. 

Saugetiere 243f. 
- Beinigkeit 318. 
- Extremitäten 246. 
- Fährten 250. 
- Galopp 249. 
- Gehörne 243. 
- Geweihe 243. 
- Genitalorgane 247. 
- Gewohnheiten 248. 
- Händigkeit 296,318. 
- Läufigkeit 320. 
- Penis 247. 
- Schwanz 247. 
- Skelett 245. 
- Spiraldarm 247. 
- Wendigkeit 320. 
- Wiederkäuen 250. 
- Zähne 245. 
- Zirkularbewegung 

324f. 
- Zusammenfassung 

251f. 
Saugwürmer s. Trema

toden. 
Scaphopoda 143. 
Scherenumkehr 206f., 

404f. 
Schielen 311, 338, 359. 
Schlaflage 345. 
Schlangen 238. 
- ähnl. Formen 238. 
Schnecken s. Gastro-

poda. 
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Schneckenlinie 24, 159. Sprachstörungen 311, 
- Windungssinn 24. 358. 
Schränken 248, 323, Sprachzentrum 339f. 
• 330. Standbein 242, 316, 318. 
Schraubenbewegung 45, Stottern 311, 358. 

224, 365f. Strudelwürmer s. Tur-
Schraubenlinien 19f. bellarien. 
- Windungssinn 19. Suprakardialkörper 228. 
Schuhsohlensymptom Symmetriestörungen 

316. 217, 426. 
Schwämme 71, 80. 
Seitenqualität, -richtig, 

-verkehrt 408f. 
Seitenstetigkeit 313. 

320, 330. 
Seitigkeit 339f., 350f. 
- Entstehung 354. 
- Pat,hologie 358. 
- Zusammenfassung 

346, 361. 
Sipunculoidea 124. 
Situs inversus 378f., 

414f. 
Skoliosen 259 f. 
Spermien 375. 
Spiegelschrift 345. 
Spinnen 213. 
Spiraldarm 226, 228, 

247, 252. 
Spiralen 15f. 
- Windungssinn 18. 
Spiralfurchung 377. 
Spiralstrukturen 377. 
Spiraltendenz 39lf. 
Spirochaeten 69. 
Spirochona 57. 
Spirographis 104, 404. 
Spirorbis 103, 436. 
Sporozoa 4lf. 

Tanzente 324. 
Tanzmaus 324. 
Tardigrada 129. 
Tausendfüßer 213. 
Tintenfische s. Cephalo-

poda. 
Tintinnodeen 58f. 
Torsion 15, 388. 
Transplantation, hetero-

pleurale 410. 
Trematoden 85f., 99f. 
- Amphityp: ~ 86. 
- C. genito.intestinalis 

89. 
- Genita,lapparat 85. 
- Genitalöffnungen 88, 

90. 
- Laurerscher Kanal 

89. 
- Zusammenfassung 

92, 100. 
Trichopteren 219. 
Trilocultna 33. 
Tunicata 221. 
Turbellarien 80f., 99. 
-- Genitalsyst.em 80. 
-' Kopulationsorgane 

84. 

Turbospirale 24. 

Umschlagphänomen428. 
Umstimmung 175, 187, 

280, 353. 

Vertebrata 22M. 
- Blutgefäßsystem226. 
- Darmsystem 225. 
- Gewohnheiten 253. 
- Parietalaugen 226. 
- Spiraldarm 226. 
- Zusammenfassung 

251. 
Vögel 239f. 
- Papagei 242, 31K 
- Zusammenfassung 

251f. 

Wendigkeit 312, 330. 
-- b. Tieren 320. 
- b. Menschen 323. 
wesentlich asymme

trisch 2. 
Windungssinn s. Spirale 

usw. 
Wirbeltiere s. V crte

brata. 

Zirkularbewegung 313, 
32M., 330. 

Zoothamnium 58. 
Zwangslinkser 279. 
Zwillinge 411f. 
- Asymmetrien 412. 
- Entstehung der 41lf. 
- Haarwirbel 419. 
- Händigkeit 306. 419. 
- Hodentiefstand 419. 
- Papillarlinien 411. 
Zykloide 24. 
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