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Vorwort.

Die Darstellung der Anatomie einer Durchschnittsleiche, welche seit ANDREAS
VEsaLIus den Inhalt der anatomischen Lehrbiicher und Atlanten bildet, bedarf
einer wesentlichen biologischen Vertiefung und Verlebendigung. Der Forscher
wie der Arzt sieht nur Individuen, deren gruppenméBige Erfassung und Erfor-
schungsmoglichkeit die Konstitutionsforschung der Klinik aufgezeigt hat.

Wenn eine naturwissenschaftliche Disziplin wie die Anatomie des Menschen
das Konstitutionsproblem bearbeiten will, wird sie erst eine biologische Grund-
lage schaffen miissen, auf der iiberhaupt ein umfassendes Lehrgebdude auf-
gebaut werden kann. Auf diese Weise werden zugleich die recht zahlreichen
Definitionen des Begriffes ,Konstitution” durch ein exaktes Wissensgebiet,
durch die praktisch fortschreitende Wissenschaft selber, ersetzt. Diese biolo-
gisch-naturwissenschaftliche Grundlage fiir den geplanten Ausbau der mensch-
lichen Durchschnittsanatomie wird in dem vorliegenden Werke entworfen.

Drei fundamentale Gestaltungsphinomene lebendigen Geschehens prigen
jeglichen Organismus: Die Formbildung, das Wachstum und die Differenzierung.
Haben die beiden letzten Naturvorginge weitgehende Bearbeitung erfahren,
so ist die Bedeutung des Wesens der Formbildung als solche, welche die Ent-
wicklungsmechanik aufgedeckt hat, fiir die Morphologie praktisch kaum recht
gewiirdigt worden. Die Ursache liegt hier in der Entwicklungsmechanik selber,
welche zur Zeit noch nicht jene Erweiterung zu einer vergleichenden Forschung
vollzogen hat, die einzig ihr Ziel im Verstindnis der werdenden Form des
Menschen sieht. Der Grundrill einer derartigen Vergleichenden Entwicklungs-
mechanik wird somit zugleich im vorliegenden Werke zum erstenmal entworfen.

Diese genannten drei biologischen Gestaltungsphinomene werden somit die
Basis geben, auf der einmal eine Allgemeine Konstitutionsanatomie des Menschen
aufgebaut werden soll und weiter eine Spezielle Konstitutionsanatomie der Systeme,
Apparate und Organe der bisherigen Systématik in typologischer Einstellung.

Mein Vorwort méchte ich schlieBen mit dem Ausdruck besonderen Dankes
an den ,,Verein der Freunde und Forderer der Universitit Koln‘‘, durch deren
Unterstiitzung die Ausfithrung mancher Zeichnung und technischen Einzelheit
moglich wurde. Weiter gebiihrt wirmster Dank der Verlagsbuchhandlung
Julius Springer, die bereitwillig fiir die Ausstattung des Buches keine Miihe
gescheut hat und mir in jeder Weise auBerordentlich entgegen kam.

Koln, im Juli 1931.
WALTER BRANDT.
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Einleitung.

a) Der iltere Typusbegriff der bisherigen Morphologie.

Typologie ist nicht Phylogenie. Das Werden des allgemeinen Grundtypus
einer Form sucht die ,,Vergleichende Entwicklungsmechanik® zu erforschen,
die besondere gattungs-familiengemiBe, artliche und individuelle Differen-
zierung dieser Form wird von der ,,Vergleichenden Anatomie beschrieben.
Beiden Disziplinen geméaB ist der anatomische Forschungsweg des Vergleiches,
dessen Endziel das Verstiandnis der Morphologie des Menschen darstellt.

Die Probleme der bisherigen zoologisch eingestellten ,, Entwicklungsmechanik
schlechthin haben eine ganz andere Einstellung, ihren SchluBfolgerungen fehlt
bisher das Fundament, das durch vergleichende Experimente an zahlreichen
verschiedenen Tierarten und Gattungen iiber ein und denselben Formenwert
geniigend ausgebaut wire.

Immer nur kann fiir die menschliche Anatomie das Endergebnis der Unter-
suchungen in der Kritik umfassender Vergleiche gesichert werden; immer nur
ist der menschliche Organismus Endziel der Forschung, und alle Forschungs-
ergebnisse an tierischen und pflanzlichen Organismen sind nur Mittel zum
Zweck.

Bei dieser spezifisch anatomischen Einstellung auf vergleichende Forschung
fragt es sich, ob jeder Vergleich a priori phylogenetisch sein mufl oder ob es
typisches Geschehen gibt, das selbstindig als biologisches Phinomen der
chromosomal bedingten Artmorphe sich iiberordnet und nun Tierformen auf
eine solche Linie stellt, deren Konstruktion sich durch vergleichende Experi-
mente nicht durch vergleichende Priparation ergibt. MuB denn eine ,,Ver-
gleichende Entwicklungsmechanik® zugleich ,,phylogenetische’ Entwicklungs-
mechanik sein im Sinne von Roux oder kann sie auch andere Wege gehen, von
anderer Warte aus die phylogenetisch-morphologischen Tatsachen auswerten ?

Zur Beantwortung dieser Frage miissen wir etwas weiter ausholen.

Der Gedanke eines einheitlichen allgemeinen Entwurfes im Bauplan des
gesamten Tierreichs wurde zum erstenmal durch GoEkTHE gefalit und wissen-
schaftlich erwiesen. Dieser Typusgedanke der Sidugetierorganisation lie GOETHE
den Zwischenkiefer beim Menschen suchen und finden (1784). Der Typusgedanke
schuf die ,,Wirbeltheorie des Schidels*, die fiir die Hinterhauptsregion heute
wissenschaftliche Bestitigung gefunden .hat, insofern, als diese einen Teil der
Wirbelsdule, drei Halswirbel, darstellt, die im Laufe der phylogenetischen Ent-
wicklung in den Schédel allmihlich miteinbezogen wird.

Die Beschiaftigung mit der Osteologie, mit den Erscheinungen der ,,Meta-
morphose der Pflanzen fithrte GoETHE allméhlich zur schirferen Formulierung
seiner Vorstellungen. Der anatomische Typus ist ein allgemeines Bild, ,,worin
die Gestalten sdmtlicher Tiere der Moglichkeit nach enthalten wiren und wo-
nach man jedes Tier in einer gewissen Ordnung beschriebe®. Dieser Typus
miifite soviel wie moglich in physiologischer Riicksicht aufgestellt sein. Schon
aus der allgemeinen Idee eines Typus folgt, daf kein einzelnes Tier als ein
solcher Vergleichskanon aufgestellt werden konne: Kein einzelnes kann Muster
des Ganzen sein. ,,Die Klassen, Gattungen, Arten und Individuen verhalten

Brandt, Konstitutions-Anatomie. 1



2 Einleitung.

sich wie die Fille zum Gesetz; sie sind darin enthalten, aber sie enthalten und
geben es nicht.”

Zur praktischen Anwendung bei Forschungen muf im GoETHEschen Sinne
die Idee iiber dem Ganzen walten und auf eine genetische Weise das allgemeine
Bild abziehen. In dieser ungeheuren Synthese der Mannigfaltigkeiten der
Organismen wird immer das Ganze der Wissenschaft im Vordergrund stehen,
so daB man nicht mehr Tier und Tier oder besondere Teile, Organe, Systeme
miteinander vergleicht und einzeln beschreibt, sondern nach dem einheitlich
aufgebauten Typus werden die einzelnen Tierarten beschrieben und eine Ver-
gleichung macht sich dann ganz von selbst. Nehmen wir z. B. einen osteo-
logischen Typus, so unterliegt dieser der verschiedenartigsten Prigung nach
Einschrinkung und Ausbreitung, nach der Verschiedenheit des gegenseitigen
Verwachsens, Verschiedenheit der Grenzen, der Zahl, der GroBe, der Form.
All diese Einzelheiten hat GOETHE in besonderen Kapiteln ausfiihrlich erértert.
Ein ganz bestimmtes Korrelationsgesetz scheint sich hier zu enthiillen, welches
der Ausdehnung der einzelnen Teile eines morphologischen Bildes, das sich
um den Grundtypus kristallisiert, bestimmte Grenzen weist. ,,So sind z. B.
Hals und Extremititen auf Kosten des Korpers bei der Giraffe begiinstigt,
dagegen beim Maulwurf das umgekehrte stattfindet.” In dieser allgemein
geregelten, korrelativen Massenverteilung wiirde der Natur gewissermaflen ein
bestimmter Radius gezogen sein, iiber den hinaus eine Massenentfaltung eines
bestimmten Teils nicht mehr moglich ist. Hier ist nun die Aufstellung eines
generellen Grundgesetzes, ,,wonach lebendige, aus sich selbst wirkende, abge-
sonderte Wesen gebildet werden, unbedingt erforderlich. Dies generell-morpho-
genetische, iibergeordnete Prinzip, nach dem eine typologische Ordnung mdéglich
ist, wird nun nicht nur fiir die Organismen selber, sondern auch fiir ihre
anatomischen Teile Geltung haben miissen; wird weiter, da GOETHE selbst den
physiologischen Gesichtspunkt ausdriicklich betonte, auch auf den ,lebendigen,
wechselseitigen EinfluB, auf Abhéngigkeit und Wirkung‘‘ achten. Wieder tritt
hier der korrelative Gedanke in physiologischer Betonung in den Vordergrund;
denn da die einzelnen Teile stindig in wechselseitigen, unaufhérlichen Wirkungen
zueinander stehen, ihre Wertung nur in dieser Voraussetzung moglich ist, so
kann eben auch die Bildung selbst in ihrer Grundbestimmung wie in ihrer Ab-
weichung ,,nur durch einen wechselseitigen EinfluB determiniert werden‘.

In dem Kapitel iiber die Organisation entwirft GoETHE die Grundziige der
Metamorphosenlehre der Pflanzen: Blatter und Blumen, Staubfiden und
Stempel, die verschiedensten Hiillen sind alles identische Organe, deren Ver-
dnderungen das eigentliche Organ vollig zudecken. Dieser Grundtypus der
identischen ©rgane, seine virtuelle Einheit manifestiert sich in mannigfaltiger
Metamorphose als zusammengesetztes Blatt, als Stipula, Tragknospe oder
unfruchtbarer Zweig; der Kelch kann, ,indem er sich iibereilt‘, zur Krone
werden.

GortHEs Metamorphosenlehre ist keine Differenzierungslehre, keine Lehre
von der sichtbaren Abwandlung und Umwandlung, sondern eine Wirkungs-
lehre, auf Grund deren die Moglichkeit gegeben ist, daBl ein und dasselbe Organ
sich so mannigfaltig verdndern kann.

Es ist bedeutsam sich klar zu machen, dafl die gesamte Erscheinungskette
der Insektenmetamorphose, Raupe oder Larve, Puppe, Schmetterling in Analogie
mit der aufgezihlten Verinderungsmoglichkeit des pflanzlichen Organismus
eine determinativ bedingte Umschlagsreaktion darstellt, deren Entstehungs-
moglichkeiten im reversiblen Reaktionsradius, im ,,Bildungskreis* des grund-
legenden ,,identischen® Organs, eben des Typus, gelegen sind. Diese Neben-
einanderstellung der soeben gestreiften typologischen, vergleichend-entwick-
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lungsmechanischen Probleme mit dem GoErHEschen Gedankenkreis wird sich,
wie wir spater zeigen werden, als ungemein fruchtbares, ganz neues Forschungs-
gebiet erschlieffen lassen.

Durch die verschiedenartigen sichtbaren Differenzierungen der einzelnen
Pflanzenteile ist der pflanzliche Organismus ein vielfaches, d. h. die einzelnen
Konstituenten haben sich im Laufe der allmihlichen Entwicklung derartig
verselbsténdigt, daB Pflanzen in viele Teile getrennt sind, als ob so vieles schein-
bar Ganzes aus der Erde hervorsproBt. Beim Insektenkorper hingegen bedingt
die gegenseitige Subordination der einzelnen Teile, der Organe, ein ,,Indivi-
duum*‘, innerhalb dessen kein Teil mehr an die Stelle eines anderen treten kann.

Bei weiteren Vergleichen der Metamorphosen zwischen Pflanzen und Insekt
kommt GOETHE zu jenen genialen, synthetischen Vorstellungen, welche das
Naturganze in einer einheitlichen Schau umfassen. Typologisches Geschehen
verkniipft das scheinbar Verschiedenartigste durch die beiden generellen Fak-
toren Raum- und Zeitfaktor. Die eigentlichen Entwicklungsstufen der Zustinde
kénnen raumlich unmittelbar nebeneinander liegen oder aber auch weit von-
einander getrennt sein; die erste Mdoglichkeit charakterisiert die Pflanze, die
zweite das Insekt. Die Sukzessionen der Zustinde bei der Pflanze, die Ent-
wicklung der Bliiten, das Zeugungsgeschift, das Weitersprossen der Vegeta-
tionspunkte, das Reifen des Samens sind riumlich in einen einheitlichen Orga-
nismus zusammengelegt, beim Insekt ist jeder Zustand der Raupe, der Puppe,
des Schmetterlings von den vorhergehenden als Individuum getrennt, so daB
sich der ganze Schmetterling eben nur aus der ganzen Raupe entwickeln kann,
die Blume aber an der Pflanze selbst.

Diese Vorstellung der ,,sukzessiven Verwandlung identischer Teile neben
oder nacheinander®, welche der Metamorphosenlehre zugrunde liegt, schlieBt
zugleich das wechselvolle Bild sdmtlicher Tierarten und Gattungen in sich
ein, die alle nur aus der Versabilitit eines Typus sich erkliren. Der Typus
des Nagergeschlechtes z. B. ist ,,von innen determiniert, ergeht sich aber
nach auBen ziigellos und verdndert sich durch Umgestaltung auf das Vielfachste.

An dieser Stelle sei nun eingeschaltet, daB dieser GorrHEsche Nagertyp,
sein Urnagetier, keineswegs identisch ist mit einem phylogenetischen Proroden-
tier. GorTHEs T'ypologie ist nicht Phylogenie. Sein Vergleich ist das Abbild abso-
luter Entwicklung ohne konstruktive Bindung. Der Vergleich homologer Organe
in GorTHEscher Schau hat alle Entdeckungen der Vergleichenden Anatomie
moglich gemacht und alle ihre groBen grundlegenden Theorien. Erst die spitere
Zeit seit DARWIN hat dann formal Gleichwertiges als voneinander abstammend
bezeichnet (LuBoscm 1919). Wir schlieBen uns hier durchaus an VALENTIN
HaeckER (1927) an, der den GorrHEschen Typusbegriff mit modernen Vor-
stellungen verkniipft und darauf hinweist, daB dieser Begriff nicht nur die
Eigenschaften umfaflt, die tatsichlich manifest werden, sondern zugleich auch
alle jenen ,,Virtuellen Potenzen oder Entwicklungsmoglichkeiten®, welche diese
Urform in inaktivem, latentem Zustand besessen haben muB. Ja, wir kénnen
sagen, daB} die Analyse der ,,prospektiven Potenzen‘ gerade ein Teilgebiet der
Entwicklungsmechanik ist und die Synthese zu Formreihen Aufgabe der ,,Ver-
gleichenden Entwicklungsmechanik*‘.

GoerHEs Typologie und Darwins Deszendenztheorie sind zwei véllig ver-
schiedene Ideenkreise, deren selbstindiger Charakter in der bisherigen Natur-
forschung lingst nicht geniigend gewiirdigt worden ist. Es bedeutet eine véllige
Verkennung des Typusbegriffes, in GOETHE einen ,,Vorlaufer DARWINs sehen
zu wollen.

Stellen wir die Systeme, Anlagen, Raumkomplexe schlechthin eines Organis-
mus in den Vordergrund der Betrachtung, so beobachten wir hiufig ein isoliertes

l*
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Entwicklungstempo bestimmter Systeme innerhalb einer Tierart gegeniiber
einer anderen. Die endgiiltige Manifestation der anatomischen Systeme ist
biologisch am einfachsten in der Fixierung eines bestimmten Entwicklungs-
tempos gegeben (Raumzeitfaktor, BRaNDT 1925), die innerhalb der einzelnen
Arten durchaus selbstindig ist. Wiirde man hier dies Entwicklungstempo
phylogenetisch deuten wollen, so kime man zu der absurden Vorstellung, daf3
ein und dieselbe Tierart nach den Darwin-HarckELschen Vorstellungen beziig-
lich des einen Systems phylogenetisch hoch, beziiglich eines anderen phylo-
genetisch tief stiinde. Typologisches Geschehen und phylogenetisches Geschehen
sind zwei vollig getrennte Phédnomene, deren Kombination nur in einer Zu-
sammenarbeit der ,,Vergleichenden Entwicklungsmechanik® mit der ,,Ver-
gleichenden Anatomie‘ gelost werden kann. V. HAECKER gibt auch hinsichtlich
dieser rein morphologischen Betrachtung ein sehr instruktives Beispiel aus der
Vergleichenden Anatomie: Bei einigen in der Gegenwart lebenden niederen
Fischen, den Seekatzen, Holozephalen, den Knorpel- und Knochenganoiden,
bei den Quastenflossern, Crossopterygiern und Lungenfischen Dipnoern kommen
sowohl primitive Charaktere vor, die den Haien eigen sind, als auch speziali-
sierte der Knochenfische. Polypterus hat Rippen der Haifischkategorie, aber
eine paarige Schwimmblase wie die Lungenfische und eine méchtige doppel-
seitige Kleinhirnfalte wie einige Knochenfische. Leider hat nun die bisherige
Forschung die Erklarung firr diese Erscheinungen auch wieder nur im phylo-
genetischen, d. h. Darwinistischen Sinne gegeben. V. HAECKER gibt als Ursache
dieser mannigfach verteilten, zusammengewiirfelten Charaktere eine selbstiandige
polyphyletische Entwicklung an auf Grund von Entwicklungsmdéglichkeiten,
die schon in der gemeinsamen Urform vorhanden waren. Die Deutung zahl-
reicher anderer Forscher hat in diesen Erscheinungen lediglich sekundire
Anpassungen an neue Milieuverhiltnisse gesehen auf Darwinistischer Deutungs-
basis. Die moderne Typologie aber, deren Forschungsgebiet das Experiment
der ,,Vergleichenden Entwicklungsmechanik darstellt, sucht ohne vorgefafite
Doktrin die Gesetze der Formbildung als solche zu erschlieBen und steht in der
Gedankenwelt GOETHEs.

Die groBle Synthese dieser beiden fundamentalen Auffassungen wird eine
der Hauptaufgaben zukiinftiger anatomischer Forschung darstellen, eine Syn-
these zwischen Formbildung und Differenzierung, zwischen Typus und Artcharak-
ter, zwischen Plasma und Kern.

In der GorrHEschen Metamorphosenlehre kénnen die sichtbaren Umwand-
lungs- und Ubergangsformen, die ,,Heteromorphosen und ,,Monstrositaten
der modernen Terminologie nicht fehlen. An einer durchwachsenen Rose zeigte
GoErTHE die innigen Zusammenhénge zwischen Kelch und Krone, zwischen
Vegetationspunkten mit roten und griinen Bléttchen und Spuren von Antheren;
Blattbildungen also, deren flieBende Ubergangsstadien manifest werden. Ahn-
liche Beobachtungen folgen bei der Gattung Canna und bei Calendula.

Diese Formenketten sind durch die Beobachtungen der modernen Forschung
wesentlich erweitert, aber beziiglich ihrer Genese kaum einheitlich erklirt
worden. Genannt sei GOEBELs ,,Umbildungstheorie’, erldutert z. B. an der
Umbildung der Knospenschuppen des Spitzahorns Acer platanoides zu einer
Laubblattanlage; die ,,Heteromorphosenlehre LEBEDINSKYs; die Lehre der
,formativen Reize“ von HERBST, erliutert an der Extremitdtenbildung an
Stelle von Antennen und endlich dle Auffassung der ,,Pluripotenzerscheinungen‘
von V. HAECKER.

Die Tatsache aber, die besonders HABERLANDT betont, dal GOETHE in
seiner ganzen Auffassung der lebendigen Natur entwicklungsmechanisch ein-
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gestellt wire, kann wohl unter Hinweis auf die bereits erwdhnten Zusammen-
hinge nicht mehr bezweifelt werden.

GoETHE unterscheidet zwischen ,,erster Anlage und ,,spaterer Umbildung*‘.
Der erste Begriff umfaft ,,die innere und urspriingliche Gemeinschaft® aller
Organisation, die spatere Umbildung aber vollzieht sich in den notwendigen
Beziehungsverhéltnissen zur AuBenwelt.

Der Begriff der ,,Anlage” ist heute von der entwicklungsmechanischen
Terminologie iibernommen worden, ohne aber je seinem inneren Gehalte nach,
im GokrHEschen Sinne abgewogen zu werden.

Es mag wegen der Vollstindigkeit des hier entworfenen Bildes noch kurz
die spiter von CUVIER ausgebaute ,,Bauplanlehre’* Erwihnung finden. Diese
,,Baupline“ sind aber Entwiirfe, Grundriskizzen realer Erscheinungen, sie
sollten die vergleichende Formenkunde, also die wirkliche vergleichende Mor-
phologie ,,auf allgemeine Regeln und auf Gesetze zuriickfithren, die deren
allgemeinsten Ausdruck enthalten sollen (Cuvier régne animal). Als zoolo-
gischem Systematiker lagen CuviEr Erwidgungen iiber Entwicklungsmoglich-
keiten und Metamorphoseerscheinungen vollig fern. Sein natiirliches Tier-
system soll die Modelle aufzeigen, nach denen die unzidhligen Tiere konstruiert
worden sind. Zusammenhinge sind ihm nicht ,,genetische im GorTHEschen
Sinne, sondern lediglich Konstruktionszusammenhénge. Die Tiere sind ihm
iiberhaupt Konstruktionen, die nach dem Prinzip der Subordination gegliedert
werden. Die reale Forderung der Klassifikation erforderte daher zur Diagnose
einer Art die spezifischen Konstruktionszusammenhénge; finden sich Merkmale,
welche mehreren Arten gemeinsam sind, so ist ein neuer Bauplan einer iiber-
geordneten Gruppe aufzustellen, welchem die betreffenden Arten subordiniert
werden.

JACOBSHAGEN hat in seinem Werke iiber ,,die Reform der allgemeinen ver-
gleichenden Formenlehre der Tiere 1927 das wesentliche des CuviERschen
Denkens zusammengefaft. Nach ihm sind die Cuvierschen Typen ,,Modelle,
deren Konstruktion in der Keimentwicklung iiberall im Tierreich aufs Schnellste
angestrebt und erreicht wird“. Cuviers Typuscharaktere sind reine morpho-
logische Charaktere von unabinderlicher Konstanz; Uberginge von einem
Typus zum andern gibt es nicht. In dieser Fassung tritt vielleicht am schéirfsten
die Gegensatzlichkeit der Typologien GorTHEs und CUVIERs zutage ; eine Gegen-
satzlichkeit, welche in unserer Auffassung jegliche entwicklungsmechanische
Deutungsmoglichkeit aus der ,,Bauplanlehre‘ verbannt. Aber selbst die CUVIER-
sche Gedankenwelt koénnte, als reine morphologische Wissenschaft, in der
Betonung konstruktiver Zusammenhénge das modernere phylogenetische ver-
gleichend-anatomische Naturbild wesentlich erweitern, zumal in der Ein-
beziehung der Homologienforschung.

,,Organe, die in einem Bauplan oder dessen Grundformteilen denselben
Bestandteil verkérpern, nennen wir, unbekiimmert um etwaige Form- und
Funktionsunterschiede homolog“ (JacoBsEAGEN 1924). Kann man diese
Homologa schon aus dem ersten Anlageort erkennen, so handelt es sich um
Orthohomologie. Orthomologe Organe kénnen grofle Wanderungen antreten;
z. B. legt sich die Schilddriise iiberall zwischen ersten und zweiten Kiemen-
bogen an, liegt aber endgiiltig spater bei Haien hinter dem ersten, bei Amphibien
hinter dem zweiten, beim Menschen in Hohe des vierten und fiinften Kiemen-
bogens. Dieser Orthohomologie stellt JacoBsHAGEN die Kathomologie gegen-
iber. FEine solche findet sich z. B. am Herzen.

Das Herz eines Fisches und das des Menschen sind kathomolog; denn beim
Fischherzen liegt ein groBer Teil des Sinus venosus auBerhalb des Herzens,
beim Menschen ist dieser Abschnitt in den rechten Vorhof miteinbezogen.
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Das menschliche Herz ist augmentativ homolog. Es gibt auch eine defektive
Homologie, so fehlt z. B. am Schidel der Delphine und Robben das Trinen-
bein, das bei tieferstehenden Siugern vorhanden ist.

Wir erwahnen weiter in diesem Zusammenhang den Vorstellungskreis von
BOKER, der in seiner ,,biologischen Anatomie diejenigen anatomischen Kon-
struktionen zusammenlegt, die irgendein biologisches Geschehen in ganz
bestimmter Hinsicht typisieren. Die vorziigliche vergleichend-anatomische
Sammlung, welche BOKER im Freiburger Anatomischen Institut zusammen-
gestellt hat, 148t erkennen, daB auch diese Betrachtungsweise wohl geeignet
ist, ein weit umfassendes Naturbild in typologisch-morphologischer Schau zu
geben. Der ,,Typus‘‘-Begriff in Bokerscher Fassung auf funktionelle Anpassung

eingestellt, ist daher auch in praktischer Hin-
sicht bedeutsam. FEinzelheiten seiner Unter-

suchungen bringen wir spiter.
In der Ablehnung des Darwinistischen Prin-
zipes als des einzig moglichen morphologischen
Forschungsprinzipes sind in jiingster Zeit auch
von botanischer Seite Gedankenginge entwickelt
worden, welche das soeben entworfene Bild
vervollstindigen. W. TRoLL hat in seiner um-
fassenden Monographie ,,Organisation und Ge-
stalt im Bereiche der Bliite‘ 1928 den ,,Gestalt-
typus‘ als morphologischen Ausdruck einer ganz
spezifischen Gestaltung z. B. der Bliite ganz
verschiedener Pflanzenfamilien aufgestellt, der
als solcher Formenkreise umfaBt, deren gene-
tische Zusammenhénge durchaus nicht die kau-
sale Erklirung der Entstehungsméglichkeit ab-
geben. Wir betonen, daB dieser ,,Gestalttypus‘
TroLLs wiederum rein morphologisch faBbar
. wird, daB hier weiter die Erscheinung der ,,homo-

Abb, 1. .,Formbildung‘* Zapfen und . “

.. Differenzierung® in mannliches und  logen Konvergenzreihen von PHILIPTSCHENKO
weibliches Geschlecht in ihren gegen- 1997 3]s rein ,,morphologischer Parallelismus‘

seitigen Beziehungen bei Welwitschia > .
Bainesii. I junge ménnliche, ITauf- scharf von dem genotypischen getrennt wird,

(oobliibte weibliche Anfloreszonz. 1 in der Weise, daB auf sie der ,»Begriff der Gene
Gestalt im Bereich der Blite, 1928.)  ynd der genotypischen Struktur iiberhaupt nicht

' anwendbar ist“. In dieser Schau darf wiederum
die Einheit des Typus nicht in Darwinistischem Sinne vorstellbar werden; denn
diese Einheit ist nach DARWIN in gemeinsamer Abstammung begriindet. TROLL
geht sogar soweit zu behaupten, ,,daB die Vererbungsregeln zusammen mit
dem Selektionsprinzip an das Formproblem iiberhaupt nicht herankommen
und, um im Bild zu reden, blind herumtappen wiirden, wenn nicht iiber ihnen
die morphologischen Beziige walteten, die ihnen die Richtung giben‘. Diesem
Standpunkt des Formproblems, als des Problems des morphologischen Gestalt-
typus miissen wir durchaus beipflichten; denn zu dessen Erklirung hat bisher
weder der Darwinismus noch der Mendelismus irgend etwas beitragen kénnen.
Formbildung und Differenzierung sind zwei véllig selbstindige Phéinomene,
Phylogenie und Vererbungswissenschaft haben uns nur mit der zweiten der
genannten Erscheinungen biologisch vertraut gemacht.

Die ,,Differenzierung’“ im TroLLschen Sinne ,,Organisation der Bliiten
ist etwas anderes als die ,,Gestalt*’, d. h. der ,,Gestalttypus‘. Zur Erliuterung
dieser Vorstellungen sei hier ein instruktives Beispiel, die Zapfenform der
Gnetaceen genannt, die vom Bliitenstand hergestellt wird. Méannliche sowohl
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wie weibliche Infloreszenzen von WEeLWITSCHIA zeigen die Zapfenform, die
Zapfenform ist somit der sekundiren Differenzierung méannlich und weiblich
aufgelagert, ein ganz selbstindiges Phénomen (Abb. 1).

Der ,,Gestalttypus‘ TroLLs betrifft die Gesamtheit der Bliite, wie sie dem
Auge erscheint, wihrend die Gesamtheit der planmiBig angeordneten Teile
als Differenzierung ,,Organisation‘ definiert wird. Diese analogen Ahnlich-
keiten im Bereich der Bliiten kénnen daher mit ganz heterogenen Organisations-
verhiltnissen gepaart sein, ihre biologische Bedeutung wurde wohl auf bota-
nischem Gebiete am ehesten durch den Italiener DELPINO 1868 erfaBt. DELPINO
macht bereits einen scharfen Unterschied zwischen dem Typus, dem biolo-
gischen Entwurf und der Form, dem morphologischen Entwurf; der erstere
ist durchaus konstant, wihrend die Form und die Materie veridnderliche und
untergeordnete Elemente darstellen: ,,il tipo e 1idea e l’elemento costante
e dispotico; la forma e la materia sono elementi mutabili e subordinati®.

Trorrs Werk zeigt eine Fiille ausgezeichneter Beobachtungen, welche die
grofle Gegensitzlichkeit dieser beiden biologischen Grundphinomene darstellt.

An der Zeichnung der Kompositenstrahlen weist TrRoLL weiter nach, daf
diese iiberhaupt nicht abhingig ist von der Einzelbliite, sondern von der
Gesamtheit des Bliitenstandes, der Gestalttypus kann hier die Teile einer Einzel-
bliite ebenso beherrschen, wie den ganz anderen Aufbau eines ganzen Kom-
positenkdpfchens. Auch hier also die Ubergeordnetheit, das Eigenleben der
Bliitengestalt als solche iiber jegliche Organisation. Bei der Gattung Polygala
finden wir eine Bliite, welche durchaus wie eine Schmetterlingsbliite gebaut
ist und doch bestehen zwischen diesen beiden Pflanzen verwandtschaftlich
iberhaupt keine Beziehungen. Auffallend ist, dal bei Polygala auch der Kelch
an der typischen Gestaltbildung teilnimmt. Organe, die hier der Carina und
den Alae der Papilonazeenbliite nicht homolog sind, vollfiilhren hier analoge
Bildungsformen, deren Manifestation den iibereinstimmenden Typus schafft.
DELPINO hat bereits auf diesen genannten Ubereinstimmungen hingewiesen
und urséchlich auf ein bestehendes grundlegendes Gesetz hingewiesen, als dessen
Ergebnis diese gemeinsamen Bildungen manifest werden.

Bei der allgemein bekannten Morphologie einer Schmetterlingsbliite geben
wir hier zum Vergleich der Suprematie der Bliitengestalt als solche iiber die
familidre Organisation den ,,tipo papilionaceo’* DELPINOs bei drei verschiedenen
Pflanzenfamilien wieder aus dem Werke von TrorL: Eine Polygonazee, die
soeben beschriebene Polygala Chamaebuxus (Abb. 2¢), eine Solanacee Schizan-
thus pinnatus (Abb. 2a) und eine Scrophulariacee Collinsia bicolor (Abb. 2b).

Bei Schizanthus bilden die drei hinteren Kronblattzipfel die Fahne, die
besonders deutlich bei Seitenansicht der Bliite sichtbar wird. Das Schiffchen
wird durch die beiden miteinander verwachsenen, stark asymmetrischen vorderen
Kronzipfel gebildet. Diese verschiedene Verhalten der einzelnen Kronenzipfel
erkliart sich zumal aus der geringen Entfaltung der schiffchenbildenden Blitter,
welche gewissermafBlen die Lage beibehalten, die sie in einer entwicklungs-
geschichtlich jiingeren Entwicklungsperiode in der Knospe inne hatten. Wenn
man diese beiden verwachsenen Kronenzipfel in der Fliche ausbreitet, so findet
man, daf Schiffchen und Fliigel ihre Gestalt in véllig iibergeordneter Prignanz
durchsetzen und die gegebenen Blattflichen ihrem Typus gemiBl umbauen
(Abb. 3). Jeder der beiden in der Mediane verwachsenen Kronenblittchen
ist tief gespalten; die dulBlere Hélfte erscheint jeweils als Fliigel, die innere in
Paarigkeit als Schiffchen. Dieses Schiffchen behilt nun seine Knospenlage
bei, wihrend die beiden duBeren Blatthilften als ,,Fliigel* ihre Flichen herum-
drehen, dhnlich einer Schmetterlingsbliite. Bei Collinsia endlich bilden zwei
Zipfel die Oberlippe, drei die Unterlippe. Die Oberlippe ist aber derart flichig,
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daB sie gestaltlich als ,,Fahne“ anzusprechen ist. Die Unterlippe bildet zwar
wie bei allen Scrophulariaceen drei Zipfel, aber zwei von diesen sind horizontal
ausgebreitet (= Fliigel der Papilionaceenbliite), der Mittellappen ist zusammen-
geschlagen und hat die Gestalt eines Schiffchens.

Drrpino hat auf diese Zusammenhinge schon vor nunmehr 70 Jahren
hingewiesen; erst TROLL hat sie einer umfassenden Bearbeitung gewiirdigt.

Abb. 2c.

Abb. 2a —c. ,,Formbildung‘ Schmetterlingsbliite und ,,Differenzierung‘ in drei verschiedene Arten:

a Schizanthus pinnatus, b Collinsia bicolor und c Polygala chamaebuxus. S, S; kleine griine Kelch-

blitter, S, S; petaloide Sepala, R Kron-Staubblattrohre, C Carina, Q Anh#ingsel des Schiffchens.
(Nach TroLL, 1928.)

In einem Punkt nun kénnen wir TRoOLL nicht folgen, wenn er ndmlich generell
den kausalen Forschungsweg zur Ergriindung des Gestalttypus ablehnt, weil
dessen Wurzeln im , iibersinnlichen Substrat der Natur‘ liegen sollen, und
deswegen immer ein unerklirbarer Rest iibrig bliebe. Wenn wir allerdings
einfach die ,,Gestalt* als gegeben hinnehmen und morphologisch ihr Geprige
durch die ungeheure Fiille der pflanzlichen Erscheinungswelt verfolgen, so bliebe,
bei der Ablehnung des kausalen Forschungsweges, das Phinomen eben als solches
Endziel der Erkenntnis. In der Tat sieht auch TROLL in der Zusammenfassung
einer Fiille von Tatsachen unter einem einheitlichen Gesichtspunkt bereits
schon die Lésung. Da aber jedes naturwissenschaftliche Denken nicht anders
als kausal sein kann, so wird die Frage nach den Bedingungen, Moglichkeiten
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und néheren Umstéinden, unter denen biologisch ein Phinomen iiberhaupt
wirksam ist, niemals ausbleiben.

Eine derartige kausale Typologie stellt das Forschungsgebiet der ,,Vergleichenden
Entwicklungsmechanik‘ dar, die uns in den folgenden Kapiteln ausfithrlich beschif-
tigen wird, und die in threr Anwendung fir das Konstitutionsproblem ganz neue
Perspektiven erdffnet.

Diese Typusanalyse bewegt sich als naturwissenschaftliche Disziplin in
8enselben methodologischen Bahnen wie die Analyse irgendeiner erblichen
Erscheinung oder einer artspezifischen Differenzierung. Immer und iiberall
kann in der Naturwissenschaft nur das ,,Wie* niemals das ,,Was‘* Fragekomplex
sein. TRoLL kommt iibrigens bei Besprechung der erwihnten Papilionaceen-
typen der Bliiten ganz verschiedener Pflanzenfamilien ganz von selber zu einem
kausalen Erklarungsversuch, indem er diese analogen Konvergenzen als durch
Naturziichtung entstanden ablehnt. Diese Ablehnung bedarf aber des experi-
mentellen Beweises und kann nicht aus der Morphe an sich erschlossen werden.

Ahnliche Gedanken wie bei
TroLL sind 1926 von KLEINSCHEMIDT
in seiner Formenkreislehre ausge-
sprochen worden. KLEINSCHEMIDT hat
diese Auffassungen schon seit langem
vertreten, ehe er sie hier in zu-
sammenfassender Darstellung ver-
offentlicht hat. Nach KLEINSCEMIDT
ist der ,,Formenkreis‘‘ der wirklich
vorhandene Zusammenhang von ganz

verschiedenen Gruppen von Einzel-  app. 3. Der Typus des Schiffchens und der Flugel

: : der Schmetterlingsblite dominieren auf der Grund-
wesen 1m Gegensa’t’z zur Art. Diese lage einer fur die Schmetterlingsbhite ganz ver-

Formenkreise sollen die ,,wirklichen schiedenen Differenzierung: Zwei Kronenzipfel sind
Arten*, die ,,natiirlichen Arten‘ sein, i Fiiger (i) dic Tunoron. Haltten erchoraon
die zugleich genetisch in ihrem Wesen als ,,Schiffchen® (8). (Nach TROLL, 1928.)
verschieden sind, aber doch in einem

deutlichen Reihenverhéltnis stehen. Die Definitionen von Rassen und Varietiten
sind durchaus annehmbar, insofern als Rassen geographisch bedingte Ver-
zweigungen und Wuchsfolgen eines und desselben Wesens darstellen und
Varietdten als quantitative Pendelschwankungen bezeichnet werden. Wenn aber
die ,,Art selber als ein Kunstgebilde des Menschen verstandes* aufgefaBt wird,
so kénnen wir den Vorstellungen KLEINSCEMIDTs nicht mehr folgen; denn die
Deszendenztheorie kann wohl mit einer an Sicherheit grenzenden Wahrschein-
lichkeit gerade fiir diese ,,Arten als bewiesen gelten. Ohne Artbegriff ist
auch jegliche genetische Forschung undenkbar. Immerhin liegt dieser Formen-
kreislehre etwas Positives, rein Formales zugrunde, das in dem Gestalttypus von
TroLL seine exakte, umfassende botanische Bearbeitung gefunden hat.

Es muBl weiter erwihnt werden, daBl die reine absolute Morphologie im
Sinne TroLLs von philosophischer Seite bereits durch UNGERER 1922 und
Aporr MEYER 1926 logisch erfaBit worden ist.

Nach Aporr MEYER ist die Typologie die Lehre von den Formen der Lebe-
wesen selber, aber nicht entwicklungsphysiologische oder kausale Morphologie.
Wie dies UNGERER bereits gefordert hatte, ist nur die Feststellung der Form-
einheiten, der Art der Baupline und ihrer Korrelationen ihre Aufgabe. Auf
vergleichend-anatomischem oder vergleichend-embryologischem Wege kénnen
die geforderten Ergebnisse gesichtet werden, allerdings nicht in phylogenetischer
Deutung.
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Was hier im Rahmen unserer Vorstellungen am meisten interessiert, ist
nun die von A. MEYER aufgeworfene Frage nach den Beziehungen dieser Typo-
logie zur Entwicklungsmechanik, d. h. im Sinne von A. MEYER der Beziehung
einer philosophischen Lehre als solche zu einem naturwissenschaftlichen Ergebnis.
Die theoretischen Forderungen MEYERs (1926) sind eine wesentliche philoso-
phische Erginzung gerade zu den bereits experimentell erwiesenen Ergebnissen
der ,,Vergleichenden Entwicklungsmechanik auf dem Gebiete der experimen-
tellen GliedmaBenforschung bei Amphibien (BRANDT seit 1923). Bei der Zu-
sammenstellung aller iiberhaupt erreichbarer Organe, Ganz- und Teilformen,
nur nach ihrer formalen Ahnlichkeit, gestattet die Typologie die Annahme,
daB ,typologisch &dhnliche Formen auch kausal &dhnlich ableitbar sind, sie
arbeitet daher der Entwicklungsmechanik vor®, sie ist die beste ,,Propadeutik*
fiir sie. In experimenteller Bestitigung dieser theoretischen Forderungen hat
demnach, wie wir durchaus MEYER zustimmen, die Typologie ihre logische
Funktion bereits erfiillt. ,,Es ist zu hoffen, daB aus einer kiinftigen Synthese
von Typologie und Entwicklungsmechanik die letztere neue Nahrung ziehen
und iiber das nicht selten Spielerische ihrer Probleme hinweg kommen wird*
(A. MEYER 1926). Dieser Satz charakterisiert wohl am schirfsten den Stand
der bisherigen Entwicklungsmechanik, die in vollig einseitiger Technisierung
an embryonalem Material einer beliebigen, von Natur aus leicht zuginglichen
Tierart ohne inneren, logischen Zusammenhang Gestaltungsanalyse treibt und
ohne sich iiberhaupt je iiber den vergleichend-biologischen Begriff der ,,Gestalt*
klar geworden zu sein.

Wiederum hat ein Botaniker ALEXANDER BrAUN 1875 die Suprematie der
reinen Morphologie gegeniiber der Deszendenz betont, insofern als diese iiber
die Moglichkeit der Deszendenz zu entscheiden hat und wenn nach TscHULOK
(1910 zit. nach A. MEYER) die Grundlage der Systematik als solche die Zu-
sammenfassung der Organismen nach dem empirisch erkennten Ahnlichkeits-
grad® darstellt, so ergibt sich durchaus die Moglichkeit, auch eine ,entwicklungs-
mechanische Systematik (BraNDT 1929) vorzunehmen auf Grund empirisch im
Experiment erschlossener typologischer Ahnlichkeitsreaktionen, die im Gegensatz
zu den bisherigen phylogenetischen bedingten homologen Formen wvom duferen
Artbild zugedeckt werden.

Die bisherige Systematik ging unter der einseitigen Richtschnur der Dogmatik
des Denzendenz nur eben nach dem dufBlerlich sichtbaren Artbild, seiner Differen-
zierung und vernachléssigte jegliche rein typologische Einstellung.

Diese Synthese von Typologie und Entwicklungsmechanik scheint uns eine
wesentliche Vertiefung unserer bisherigen Zusammenhénge der lebendigen Natur
zu geben und stellt vor allem, wie wir gleich zeigen werden, ein neues noch nicht
erschlossenes Arbeitsgebiet dar. Dies Arbeitsgebiet ist bisher fir die Ent-
wicklungsmechanik der Tiere mit Ausnahme der Typologie der Gliedmafen-
anlagen der Amphibien (BrRANDT) iiberhaupt noch nicht in Angriff genommen
worden, die Botaniker sind hier weit voraus, erinnert sei hier an die bisher
noch nicht erwihnten Arbeiten von A. BRaAUN, WINKLER und VELENOVSKY.

Wenn wir daher in das System der Typologie die Dynamik mit einbeziehen,
so wird sich gerade die Entwicklungsmoglichkeit, das Physiologische, das GorTHE
forderte, vorziiglich ausnehmen.

Der Typus an sich ist absolut stabil, so wie jedes Empirisma (A. MEYER),
die ,,Metamorphosen‘ beruhen auf Potenzschwankungen des materiellen Sub-
strates selber, von deren Radiusgr68e der Formenkreis in seinen Erscheinungs-
moglichkeiten abhéingig ist. Das Studium dieser Potenzschwankungen aber
ist Aufgabe der ,,Vergleichenden Entwicklungsmechanik®, sie sind es, die das
Physiologische in der Typenforschung ausmachen, die Moglichkeiten zu seiner
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mannigfaltigen Manifestation, sie sind das eigentliche Studienobjekt kausaler
Naturforschung.

,,Vergleichende Entwicklungsmechanik® ist daher Metamorphosenlehre. Das
Experiment beweist die Zusammengehorigkeit zahlreicher Manifestationsformen
eines Formenkreises als Ausdruck eines iibergeordneten, einheitlichen, in sich
unabénderlichen Typus.

Nehmen wir den Typus als solchen rein philosophisch, so ist er Subjekt,
kann daher als solcher nur mit ,,Ding an sich‘ (KanT) oder ,,Wille in der
Natur“ (SCHOPENHAUER) identifiziert, kann daher als solcher nur mit philo-
sophischer Methodik ergriindet werden. Max ScHELER hat hier kiirzlich sehr
wesentliche Analogien aus der metaphysischen Welt aufgestellt. Der 'Geist,
die Idee sind bei ihm héhere Seinsformen, die zu ihrer Verwirklichung der Krifte,
der Triebe, des Dranges bediirfen, aber nicht allein bei den héheren Organismen,
sondern iiberhaupt in der lebendigen Natur bis ins Anorganische hinab. Der
Geist determiniert, seine Gestaltgesetze pragen iiberhaupt das ganze Wesen der
Weltgestaltung.

Diese Analogie sei hier nur eingeschaltet, ihre Beziehung zum Naturganzen,
ihre Ableitung und Begriindung in kritischer Wiirdigung der Philosophie der
Antike und des 18. Jahrhunderts kann in der vorliegenden biologischen Schrift
nicht ausgefiibrt, sondern nur angedeutet werden. Wir wiederholen, daB natur-
wissenschaftlich eben nur seine Wesenheit aus der morphologischen Manifesta-
tion und den physiologischen Bedingungen zu seiner Auswirkung erforscht
werden kann, eben das Wie. Es ist verstdndlich, daB ein Philosoph wie
Ap. MEYER, der den historischen Entwicklungsgang der Typologie darlegt,
eine Typusdefinition gibt, die durch das Lageverhaltnis der Teile charakterisiert
ist, und daB daher in dieser rein formalen Fassung auch aus rein formalen Ahn-
lichkeiten in ab- und zunehmender Richtung Metamorphosen entstehen.

Es wire aber ein volliges Stehenbleiben auf den Traditionen eines LINNE,
Cuvier, GOETHE, nun lediglich die reine Deskription der typischen Analogien
im Naturreich zu geben. In dieser Hinsicht geht vielleicht auch TRoLL zu weit.
Mit Recht warnt Ap. MEYER gerade vor dieser Reaktion. Wir glauben daher,
wenn wir die geometrische Setzung des formalen Typus kausal, d. h. entwick-
lungsmechanisch verlebendigen, zu experimentell erwiesenen Zusammenhingen
zu gelangen, die wohl geeignet sein werden, die bisherige Systematik der Tiere
und Pflanzen sowohl der alten typologischen Periode wie der deszendenz-
theoretischen von ganz anderem Gesichtspunkt aus zu vertiefen.

Die ,,Vergleichende Entwicklungsmechanik* steht daher sowohl dem phylo-
genetischen Forschungsgebiet der Vergleichenden Anatomie als auch den rein
typologischen Ergebnissen des 18. Jahrhunderts mit ihrer kausal nicht erforsch-
baren typischen Seinsform voéllig selbstandig gegeniiber. Sie ist kausale Biologie
und erfilllt daher auch die historische Mission unserer Zeit.

b) Der moderne Typusbegriff der Vergleichenden Entwicklungsmechanik
(typologisches Grundprinzip. BranpT 1928).

Das wesentliche Prinzip der Entwicklungsmechanik ist im Sinne ihres
Begriinders, des deutschen Anatomen WiLr. Roux, der kausalanalytische
Versuch, iber dem Wege des Experimentes die Beschaffenheit und Wirkung
von Energien zu erforschen, welche Entwicklung hervorbringen. Bei der Er-
forschung der in Frage stehenden biologischen GesetzmiBigkeiten seit den
80er Jahren des verflossenen Jahrhunderts standen nun phylogenetische oder
systematische Erwidgungen ganz im Hintergrund. Es ist dies um so merk-
wiirdiger, als Roux selber auch auf einen vergleichenden, phylogenetischen
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Forschungsweg innerhalb der Entwicklungsmechanik hingewiesen hat: ,,Ent-
sprechend der doppelldufigen, phylogenetischen und ontogenetischen Entwick-
lung muB die Entwicklungsmechanik die Ursache resp. Wirkungsweise jeder
dieser beiden Entwicklungsarten zu erforschen suchen; es ist daher eine onto-
genetische und eine phylogenetische Entwicklungsmechanik auszubilden®
(Einleitung des Archivs fiir Entwicklungsmechanik Bd. 1, 1895).

Als Versuchsobjekte dienten bisher Eier, Larven, Embryonen, in der pflanz-
lichen Entwicklungsmechanik dementsprechend méglichst junges, embryonales
Gewebe, die den verschiedensten Versuchsanordnungen unterworfen wurden,
um lebendiges Geschehen zu studieren. Der Fragekomplex der bisherigen
Entwicklungsmechanik erschopfte sich im lebendigen Geschehen an sich, das
sich als solches z. B. im Ei einer Amphibienart in genereller Form zu offen-
baren schien. So haben wir die bisher in der Naturwissenschaft wohl einzig
dastehende Einseitigkeit erlebt, daBl eine Fiille terminologischer Begriffe aus
Ergebnissen von experimentellen Eingriffen am Ei einer einzigen Amphibien-
art, Triton taeniatus, aufgestellt wurde. Wahrend die Vergleichende Anatomie
in der Ausarbeitung des Homologiebegriffes gerade umgekehrt jegliche Tierart,
Gattung und Familie der verschiedensten Tierformen miteinander verglichen
hat, um eine Form, ein Organ ontogenetisch und phylogenetisch zu begreifen,
hat diese einseitige 7'rifon - Entwicklungsmechanik sogar jene jahrhundert-
alten, bewdhrten, weit umfassenden Fundamente zu zerstéren und den Homo-
logiebegriff auf Grund ihrer Ergebnisse bei 7'riton zu erschiittern versucht!
Einen Tatsachenkomplex vergleichender Art, gesichtet unter einem einheitlichen,
umfassenden Gesichtspunkt, der jener Tatsachenfiille der Homologienforschung
gleichwertig wére, hat die bisherige Entwicklungsmechanik iiberhaupt noch
nicht zusammengestellt, und doch hat sie sich zur Richterin iiber eine Wissen-
schaft eingesetzt, deren Vergleiche das gesamte Tierreich umfassen. Was bisher
an experimentellen Ergebnissen bei Eiern, Larven, Embryonen verschiedener
Tierarten in der Entwicklungsmechanik vorliegt, ist ein rein zufallsmiBiges
Konglomerat von Problemkreisen der verschiedensten Art, die sich im Ver-
lauf der verflossenen 50 Jahre bald in dieser, bald in jener Einstellung ergeben
haben. Die Tierart, die zu den Experimenten herangezogen wurden, war vollig
nebenséchlich, da das lebendige Geschehen an sich erschlossen werden sollte,
das sich in jeder Tierart in genereller Weise offenbaren sollte. Es ist erstaun-
lich, daB diese von bestimmten Zoologenschulen ausgehende Einseitigkeit auch
die entwicklungsmechanische Forschungsrichtung der Anatomen wieder sekundir
bestimmt hat. Es ist dies um so befremdender, als die Entwicklungsmechanik
ein Forschungszweig der Anatomie selber ist, dem von ihrem Begriinder zugleich
auch eine phylogenetische, d.h. vergleichende Aufgabe zugewiesen wurde.
Wenn iiberhaupt je am Homologiebegriff der Vergleichenden Anatomie, dem
Fundament unserer anatomischen Wissenschaft, Kritik geiibt werden soll, so
kann sich diese Kritik nur auf einem &quivalenten Grundstock vergleichender
Tatsachen stiitzen.

Die Forderung nach einem Ausbau der bisherigen Entwicklungsmechanik
in vergleichendem Sinne ist daher eine conditio sine qua non.

In der bewuBiten Gegensitzlichkeit der bisherigen Entwicklungsmechanik
zur Phylogenie wird nun weiter vollig iibersehen, daBl das noch wesentlich
dltere Forschungsprinzip der Typologie auch noch vergleichende Forschung
darstellt, die in der Vergleichenden Anatomie eine maBgebende Rolle gespielt
hat. Diese Typologie des 18. Jahrhunderts wird aber einer Kritik iiberhaupt
nicht mehr fiir wiirdig erachtet.

Die ,,Vergleichende Entwicklungsmechanik® will, als eine Disziplin der
Anatomie, zu den groBSen, fundamentalen Problemen anatomischer Forschung
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neue Beitrige liefern, sie macht sich bewuBt frei von einseitigen, zoologischen
Schuldogmen. Die ,,Vergleichende Entwicklungsmechanik: will als solche zugleich
helfen, eine einheitliche, in sich geschlossene anatomische Wissenschaft zu schaffen,
will die inneren Gegensiitze beseitigen helfen, die im eigenen anatomischen Lager
bestehen, und die geeignet waren, anderen Disziplinen die Bahn zu mafgebendem
Einfluf3 frei zu machen.

Ob die ,,Vergleichende Entwicklungsmechanik® mehr der Phylogenie im
Rouxschen Sinne oder mehr der Typologie zuneigen wird, werden einzig und
allein die Ergebnisse selber der einzelnen Forscher bestimmen miissen.

Zur Erliuterung des Forschungsweges soll jetzt in diesem Kapitel vorerst
das Tatsachenmaterial eigener Untersuchungen mitgeteilt werden, das zugleich
auf eine ganz bestimmte Einstellung zu den beiden oben skizzierten Grund-
problemen der Anatomie hinweist. Es sind dies vergleichende Experimente

Abb. 4. Abb. 5. Abb. 6.

Abb. 4 —6. Drei Entwicklungsstadien von Triton taeniatus. Skizze 4 beginnende Neurula (Medullar-
plattenstadium); Skizze 5 vorgerucktes Neurulastadium (Medullarrinnenstadium); Skizze 6 Schwanz-
knospenstadium. Die punktiert umrahmven Zonen stellen das Extremitidtenbildungsmaterial dar,
das im Laufe der Entwicklung iiber die dorsoventrale Senkrechte nach kranial wandert. Skizze 6
zeigt zugleich hinter diesem Material ein Transplantat mit den Bezeichnungen der Polarititen
dorsal, ventral, anterior, posterior. Das Extremitdatenbildungsmaterial der beginnenden Neurula
auf Skizze 4 befindetv sich bezuglich der Determination der dorsoventralen Polaritit in der ,,rever-
siblen* Phase der Determination; dasjenige des Schwanzknospenstadiums der Skizze 6 in der
ssirreversiblen Phase*. (Nach BRANDT: Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 103. 1924.)

am GliedmaBenblastem von Amphibien, die seit nunmehr 8 Jahren durch-
gefiihrt wurden.

Das frisch abgelegte Amphibienei ist eine Zelle, die nach beendeter Teilung
das Blastula- und Gastrulastadium durchlduft und bei einer Wassertemperatur
von 17° Celsius nach etwa 48—86 Stunden das Neurulastadium erreicht. Nach
68—96 Stunden hat sich das Schwanzknospenstadium entwickelt, eine Ent-
wicklungsstufe der Larve, bei welcher man deutlich Kopf- und Schwanzende
unterscheiden kann (Abb. 4—6). Diese Zeitzahlen wurden bei Triton taeniatus
festgestellt (BraxDpT 1924), Zahlen bei anderen Amphibien fehlen, wiirden
aber bei der vergleichenden Analyse der Morphogenese von mafBgebender
Bedeutung sein. Im Schwanzknospenstadium erscheinen am XKopfende die
Augenanlagen und die Kiemenwiilste, am Riicken die Anlagen der Myotome.
Hinter den Kiemenwiilsten ist ein weiteres Hockerchen sichtbar, aus welchem
sich spéiter die vordere GliedmaBe entwickelt. Dieses Hockerchen, die Glied-
maBenanlage kann operativ entfernt und auf einen anderen Keim verpflanzt
werden (Abb. 6 u. 7). Hier kann es sich zu einer wohl ausgebildeten GliedmaBe
weiter entwickeln.

Ungleich schwieriger ist die Feststellung der Lage der GliedmafBenanlage
an der Neurula. An einem solchen Keim sind ja noch keinerlei Differenzierungen
auller der ersten Andeutung der Medullarplatte sichtbar. Erst die Transplan-
tation von bestimmten Territorien des embryonalen Kérpers gibt Antwort
auf die Frage nach dem morphologischen Potenzschatz des betreffenden Blastems.

Bei der Tritonneurula liegt die GliedmaBenanlage unmittelbar hinter der
dorsoventralen Mittellinie des Keimes (BraNDpT 1924) (Abb.4). Obgleich
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also in der Neurula durchaus noch keine Organdifferenzierung stattgefunden
hat, das transplantierte Material nur aus Zellen besteht, liegt doch zonal ein-
gegliedert ein bestimmtes Mosaik von prospektiven Anlagen im Keim verteilt,
und. die Transplantation einer bestimmten Zone auf einen anderen embryonalen
Wirtskorper enthiillt die Morphe im Laufe der nichsten Wochen, die hier
dynamisch in dem Blastem vorgebildet lag. Im Laufe der Entwicklung schiebt
sich bei Triton das GliedmaBenblastem iiber die dorsoventrale Mittellinie nach
vorn und gelangt im Schwanzknospenstadium vor diese Linie (Abb. 5—6).
Die Entdeckung des deutschen Anatomen Braus (24.9.1903, Bildarchiv), eine
GliedmaBenknospe transplantieren zu kénnen, wurde nun von dem amerikanischen
Zoologen HARRISON in breit angelegten Untersuchungen bei Amblystoma punc-
tatum ausgebaut. Bei der Implantation einer GliedmaBenknospe kann némlich im
Fall der Verpflanzung auf die entgegengesetzte Seite
der Larve die Knospe entweder so gedreht werden,
daBl dorsaler und ventraler Pol oder so gedreht
werden, daB vorderer und hinterer Pol vertauscht
werden. Im ersteren Fall kann man sich den Weg,
den das transplantierte Material nimmt, iiber den
Riicken der Larve hiniiber auf die entgegengesetzte
Seite hin vorstellen, im letzteren Falle, bei Tausch

Abb. 7. Extremitatenknospen von vorn und hinten, iiber die Vorderfliche des
transplantationen im Schwanz- . . .
knospenstadium. Die Larve Kopfes. AuBer diesen genannten Kombinationen

rechts, deren Kopf nach un.en
gerichtet ist, ist das Entnahme-
tier. Die Grube hinter dem
Kiemenwulst stellt die Stelle
dar, an der die Knospe ent-
nommen ist. Letztere wurde
der anderen Larve auf der
rechten Korperseiteimplantiert,
so daf hier 3 Hocker sichtbar
sind: Der Kiemenwulst, da-
hinter die normale Extremi-
tatenknospe und hinter dieser
die implantierte Knospe.

kénnen noch andere auf derselben Seite der Larve
ausgefithrt werden, wie z. B. Drehungen um 90 oder
um 180 Grad usw. Die Verpflanzung kann endlich
auf die normale Entwicklungsstelle einer Gliedmafe
hin erfolgen (orthotopische Transplantation) oder an
irgendeine beliebige Stelle an der Seitenwand des
Korpers der Larve (heterotopische Transplantation).

1921 konnte Ha®rRISON die interessante Ent-

[Nach BRANDT: Arch. Entw.-
mechan. 103, 528 (1924).]

deckung machen, dal bei Verpflanzung einer rechten
GliedmaBenknospe des Schwanzknospenstadiums bei
Amblystoma punctatum auf die linke Seite einer anderen Larve unter Tausch
von dorsal und ventral diese GliedmafBe ihre Seitlichkeit abidnderte und sich
spater auf der linken Seite des Wirtes als linke GliedmaBe entwickelte.

Dies ganze Problem der Moglichkeit der Umwandelbarkeit der Seitlichkeit
eines Blastems geht auf die grundlegende Entdeckung des amerikanischen
Embryologen STREETER am Ohrblischen zuriick (1906, 1907, 1909). Die Experi-
mente hatten gezeigt, dal die Anlagen Ohrblischen oder GliedmaBe als ganze
zwar festgelegt, determiniert waren, dafl aber ganz bestimmte Sonderheiten
dieser Anlagen, z. B. die Eigenschaft rechts oder links bei der GliedmaBe in
diesem Entwicklungsstadium noch nicht endgiiltig feststand. HarrisoN hatte
nun versucht, die Erklirungsmoglichkeiten dieser merkwiirdigen biologischen
Erscheinung zu geben in Form der spiegelbildlichen Umgruppierung stereo-
metrischer Strukturen.

Das Problem der Umwandlung der Seitlichkeit einer GliedmaBe ist typo-
logisch bedeutsam. Der Typus einer rechten vorderen GliedmaBe oder einer
linken vorderen GliedmafBe, einer rechten oder linken Hand ist der artlich
verschiedenen Differenzierung, der ‘&duBerlich sichtbaren Organisation dieser
Gliedmafe in der gesamten Tierwelt iibergeordnet. Die charakteristische An-
ordnung und das gegenseitige GroBenverhaltnis der Fingerstrahlen, der Knochen,
der Muskulatur, Nerven und BlutgefiBe verhilt sich spiegelbildlich zueinander.
Wenn hier im materiellen Substrat der embryonalen Gewebe die Entstehungs-
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moglichkeiten von rechts oder links liegen, die Kausalitit einer Umwandlung
durch bestimmte Versuchsanordnung erforschbar wird, so bietet sich hier die
Moglichkeit, an Hand umfassender Vergleiche bei allen dem Experiment iiber-
haupt zuginglichen Tierarten die Bedingungen aufzuzeigen, unter denen sich
ein gegebener Typus manifestieren kann.

Von diesem Gesichtspunkte aus wurden seit dem Jahre 1922 regelmiBig
in allen Laichperioden bei verschiedenen Amphibienarten GliedmaBentrans-
plantationen ausgefithrt, um dem entworfenen typologischen Problem der
Umwandlung einer rechten in eine linke GliedmaBe niher zu kommen.

Es lag nahe, der amerikanischen Urodele Amblystoma vorerst unseren ein-
heimischen gemeinen Wassermolch, Triton taeniatus gegeniiberzustellen bei
Beriicksichtigung desselben Entwicklungsstadiums,
des Schwanzknospenstadiums. Das Uberraschende
des Ergebnisses war, dafl hier bei Triton taeniatus
nach Ausfithrung derselben Transplantation, der Trans-
plantation einer rechten GliedmaBenknospe auf die
linke Seite unter Tausch von dorsal und ventral, b
immer nur eine GliedmaBe sich entwickelte, die
beziiglich ihrer Seitlichkeit herkunftsgemif orientiert ;
war, deren Seitlichkeit sich also unter dem Einfluf3 c
des neuen Milieus nicht im Sinne von Amblystoma
abgedndert hatte.

Diese Verschiedenheiten der Ergebnisse legten
die Moglichkeit nahe, als Ursache dieses verschiedenen
Verhaltens Unterschiede im Geschwindigkeitsablauf der
Determination der Seitlichkeit der Gliedmafe anzu-
nehmen. Wenn diese Moglichkeit richtig wire, miiite
eine Transplantation von GliedmaBenmaterial eines
wesentlich jingeren Entwicklungsstadiums, des Neu-
rulastadiums, auch bei Triton eine Umwandlung
zeigen. Die diesbeziiglichen Experimente, die im
Jahre 1923 ausgefiihrt wurden, bestéitigten diese Ver-
mutung: Es konnte aus rechtsseitigem Gliedmalen-
bildungsmaterial einer Tritonneurula auf der linken
Seite eines anderen Keimes eine linke GliedmafBe

Abb. Ta. Die Ergebnisse der
Transplantationen. DasGlied-
mafenblastem der beginnen-
den Neurula von Triton taen-
iatus hat sich auf der Wirts-
larve zu einer neuen Glied-

maBe entwickelt. Rechtes
GliedmafBenblastem hat auf
der linken Seite eine linke
GliedmafBe ergeben. a Kie-
men, b Stumpf der normalen
linken abgeschnittenen Glied-
maBe, ¢ das Implantat: Eine
linke Gliedmafge auf derlinken
Seite. [Nach BRANDT: Arch.
Entw.mechan. 103 (1924).]

erzielt werden. Abb. 4 zeigt eine Tritonneurula und (Abb. 7a) das Ergebnis
der Transplantation rechten GliedmaBenmaterials auf die linke Seite.

Mit diesem Ergebnis war die Ursache des Reaktionsmechanismus in den
Phasencharakter der Determination gelegt, die Manifestation des rechten oder
linken Typus einer GliedmafBe in eine Bedingungskette ganz bestimmter Art
eingegliedert.

Ubertragen nun auf das frither erwihnte Transplantationsergebnis bei Ambly-
stoma punctatum ergibt sich somit, daB sich trotz des &uBerlich sichtbaren
verschiedenen Differenzierungsgrades der Larven beider Entwicklungsstadien,
das Neurulastadium von Triton taeniatus und das Schwanzknospenstadium
von Amblystoma punctatum in derselben Phase der Determination befinden.
Beide Stadien sind sich ,,biologisch oder determinativ dquivalent (BRANDT
1924). Der verschiedene Geschwindigkeitsablauf der &uBerlich sichtbaren
Differenzierung hat also mit dem verschiedenen Geschwindigkeitsablauf der
Determination an sich nichts zu tun, beide Phinomene laufen voéllig unab-
hingig voneinander. Die Differenzierung ist aber ein artlich spezifisches Chro-
mosomenphédnomen, mit dessen Erforschung sich die phylogenetische Forschung
und die Vererbungswissenschaft befaft, die Determination mufl ganz anderer
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Natur sein, sie hat tiber dieses duBerlich sichtbare Gestaltungsphdnomen eine
gewisse Suprematie, sie determiniert einen Typus ,rechis oder einen Typus
LHlinks. Der Chromosomenmechanismus baut diesen Typ nur artspezifisch aus.

Um diesen Heterochronismus der Determination graphisch auszudriicken,
kann man Kurven konstruieren, deren Abszisse die Zeit, deren Ordinate die
Determination versinnbildlicht: ,,Individuelle Geschwindigkeitskurve der Deter-

mination (BrRaNDT 1923).

Diese Kurve steigt in der Zeiteinheit um so

schneller an, je schneller der Determinationsablauf sich vollzieht.

’ -

/ ’ i
/ 4 -
/ 4 -z
/ 7 irreversfble Phase
/I Q , -
s AL e
b =
R «g\)‘“ qﬁ, V- krifische Phase

Zeit  Transplantation

Abb. 8. ,,Individuelle Geschwindigkeitskurve
der Determination®. (Nach BRANDT: Verhand-
lungen der anatomischen Gesellschaft, 1923
u. 1927.) Auge: oooo Rana fusca; Zeitkurve y,
manchmal Linsenbildung nach Entfernung
des Augenbechers. v. UBISCH. ----- Rana escu-
lenta: Zeitkurve x, vollstandige Linsenbildung
nach Entfernung des Augenbechers. SPEMANN.
—— Hyla arborea ; Zeitkurve z, aus Kopfhaut
Linsenbildung. — Hyla arborea ; Zeitkurve z,
aus Rumpfhaut Linsenbildung. ---- Rana escu-
lenta ; Zeitkurve x, aus Kopfhaut keine Linsen-
bildung. ---- Rana esculenta; Zeitkurve x, aus
Rumpfhaut keine Linsenbildung. SPEMANN.
—— Bufo; Zeitkurve z, aus Rumpfhaut Linsen-
bildung. FirLaTow. Herz: — Bombinator
(Neurula); Zeitkurve x. das um 180° gedrehte
Blastem bildet sich zu einem normal gelagerten
Herzen aus. STOHR. ---- Bombinator (Schwanz-
knospe): Zeitkurve x, das um 180° gedrehte
Blastem behilt nach Ausdifferenzierung diese
Lage bei oder wird rudimentar. STOHR. Glied-
maBe: —— Amblystoma punct. (Schwanz-
knospe); Zeitkurve z, Inversion der Seiten-
qualitdt der GliedmaBe bei heteropleuraler
Transplantation. HARRISON. oooo Amblystoma,
tigrinum (Schwanzknospe); Zeitkurve y, bald
posivive, bald negavive Reaktion. G. RUUD.
---- Triton vaeniat. (Schwanzknospe); -Zeit-
kurve x, keine Inversion der Seitenqualitit
BRANDT. —— Triton taeniat. (Neurula);
Zeitkurve x, Inversion der Seitenqualitit.
BRANDT. —— Pleurodeles (Schwanzknospe);
Zeitkurve z, Inversior der Seitenqualitat.
BRANDT. oooo Triton alp. (Schwanzknospe);
Zeitkurve y, bald Inversion, bald keine
Inversion. BRANDT.

reversible Phase

Determination
N

Mit diesem experimentellen Nachweis
des selbstindigen Geschwindigkeitsab-
laufs der Determination einerseits, der
duBerenDifferenzierung andererseits ergab
sich die Notwendigkeit vergleichend-ent-
wicklungsmechanischer Untersuchungen
weiterer Amphibienarten ganz von selbst.

Es folgten 1926 Pleurodeles Waltlii,
eine spanische Urodele, 1927 Triton al-
pestris, der Alpenmolch, 1929 Alytes
obstetricans, die Geburtshelferkrote, 1930
wurden zum erstenmal Versuche an Eiern
und Larven einer tropischen Anure Rhaco-
phorus leucomystax, einem javanischen
Baumfrosch, angestellt, deren Ziichtung
in Deutschland méglich ist.

Bei Pleurodeles und Triton alpestris
wurde wiederum der biologischen Ver-
gleiche wegen nur das Schwanzknospen-
stadium gewahlt. Es zeigte sich nun,
daB die GliedmaBenanlagen auch dieser
beiden Arten beziiglich ihres Deter-
minationsgrades voneinander abwichen.
Das Schwanzknospenstadium von Pleu-
rodeles ist dem von Amblystoma punc-
tatum ,,determinativ dquivalent“. Bei
diesen beiden im zoologischen System
sowohl wie in der geographischen Ver-
breitung soweit auseinander stehenden
Urodelen ist also der Geschwindigkeits-
ablauf der Differenzierung dem der
Determination der Anlage direkt pro-
portional.

Arten, welche durch diesen Synchronismus von Determinations- und Differen-
zierungsablauf charakterisiert sind, heiflen ,,isodrom* (BRANDT 1927).
Triton alpestris nimmt wiederum eine Sonderstellung ein. Es kamen teils

wirtsseitenrichtige, teils wirtsseitenverkehrte GliedmaBen zur Entwicklung, die
einen mehr oder weniger grofen, manchmal bis zum Verschwinden kleinen Stumpf
an ihrer Basis trugen, als Zeichen eines Ansatzes zur Verdoppelung. Mit anderen
Worten: Triton alpestris befindet sich in einer Phase der Determination, bei
welcher diese aus einem labilen, durch das Milieu noch beeinfluBbaren, unstimm-
baren, ,reversiblen‘ Stadium in das stabile, nicht mehr umstimmbare ,,irre-
versible‘‘ iibergeht. Diejenigen Individuen, deren Phase noch unterhalb dieses
,kritischen Umschlagspunktes der Determination sich befinden, sprechen
noch auf neues Milieu reaktiv an, zeigen also Umwandlung der Seitlichkeit;
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die anderen Individuen aber, deren Determinationsphase diesen kritischen
Punkt bereits schon nach oben iiberschritten hat, bleiben véllig unbeeinfluflt
von Wirkungen des neuen Milieus (BranpT 1927).

Um diese gesichteten Tatsachen graphisch besser illustrieren zu kénnen,
wurde die bereits 1923 aufgestellte, oben erwihnte ,,individuelle Geschwindig-
keitskurve der Determination® 1927 wesentlich erweitert und genau spezifiziert
(Abb. 8).

Wie die Abbildungen zeigen, wird der gesamte Ablauf der Determination
in drei Phasen eingeteilt, die reversible oder labile Phase, bei welcher Umwand-
lungsvorginge moglich sind, bei welcher das Milieu noch anspricht und modi-
fizierend auf den Gang der Determination einwirkt; die irreversible Phase,
bei welcher jegliches Milieu vollig unwirksam bleibt und zwischen beiden die
Umschlagszone, die kritische Phase. Im Rahmen des gegebenen Koordinaten-
systems (Zeit = Abszisse, Determination = Ordinate) konnen jetzt die bisher
untersuchten Amphibien mit ihren diesbeziiglichen individuellen Kurven ver-
sehen werden.

Wird eine Transplantation ausgefiihrt (auf der Abbildung durch einen
senkrechten Pfeil angegeben), so kann die vorliegende Anlage des betreffenden
Keimes sich in der reversiblen, kritischen oder irreversiblen Phase befinden
und der Ausfall des Experimentes bedeutet die Reaktion dieser Phase. Der
Typus eines bestimmten Formbildes verankert sich allmihlich immer fester
mit seinem materiellen Substrat und die Zeitkurven x, y, z geben das durchaus
verschiedene Tempo seiner Stabilisierung an, von denen der Metamorphosen-
reichtum auf eine bestimmte Zeitspanne hin abhingt.

Bei diesem Punkte sind wir an dem typologischen Grundproblem der ,,Ver-
gleichenden Entwicklungsmechanik® angelangt.

Es fragt sich, wie verhalten sich samtliche bisher tiberhaupt untersuchten
Tierarten ? Finden sich im Rhythmus der Determination Abstufungen, welche
eine phylogenetische Parallele aufzeigen konnten oder ist dieser Rhythmus
selbsténdig ?

Von der Beantwortung dieser Fragen wird der ,,Vergleichenden Entwick-
lungsmechanik® ihre Zukunftsentwicklung gewiesen.

Die ersten experimentellen Grundpfeiler der Moglichkeit zur Beantwortung
wollen wir nach den bisher vorliegenden Untersuchungsergebnissen anzudeuten
versuchen. Diese Angaben beziehen sich fast nur auf gréere Reihen von Glied-
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