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Vorwort. 

Wahrelld fur die beschreibenden Gebiete der Zoologie, Systematik, 
Morphologie, Ent.wicklungsgeschichte usw. eine reiche Literatur 2011-

sammenfassender Darstellungen vorliegt, insbesondere auch eine ganze 
Reihe vorlrefflicher Lehrbucher vorhanden ist, kann das gleiche nicht 
gelten fur ihren jungsten, in neuerer Zeit machtig sprossenden Zweig, 
die Experimentalzoologie, welche neben und als wesentIiche Erganzung 
der beschreibenden Betra.chtungsweise vor aHem die kausale Frage
stellung in den Vordergrund riickt. Zwar ist das vorliegende Buch nicht 
die erste Zusammenfassung dieser Art, aber die Darstellungen, uber 
welche wir bisher verfugen, sind zum Teil - mit Rucksicht auf die 
rasch fortschreitellde Erweiterung des Gebietes - schon alter und be
durfen daher notwendig der Erganzung durch Berucksichtigung del' 
neueren und neuesten Ergebnisse, oder sie beschaftigen sich zum Teil 
mehr oder minder vorzugsW'eise nur mit einem engeren Kreis von Pro
blemen und lassen wichtige Fragen ganz beiseite, oder endlich sie sind 
!la.ch Anlage und Umfang weniger geeignet, als Einfiihrung in das 
experimentelle Gebiet zu dienen. 

Neben anderen Ursachen ist es sicherlich diesem Mangel in der 
Literatur zuzuschreiben, wenn die Experimentalforschung in W'eiteren 
Kreisen nooh nicht das Interesse und das Verstandnis gefunden hat, 
das ihr zweifelsohne gebiihrt, und wenn rein spekula.tive Behandlung 
wichtigster Probleme vielfa.ch mehr Anklang filldet, als eine nuchterne 
Forschung, die ihre vornehmste Aufgabe darin erblickt, neue Tat
sa.chen festzulegen und durch induktive Verwertung derselben die 
Naturerkenntnis auszubauen. 

Alleroings hat die experimentelle Forschung nooh langst l1icht. 
so viel err~icht, daB eine luckenlose Darstellung aller in Betra.cht kommen
den Probleme m6gIich wa.re, etwa wie in einem Lehrbuch der vergleichen
den Anatomie, aber der jetzige Stand der Experimentalzoologie laBt 
dooh bereits eine zusammenhangende Behandlung zu, mag die Sa.chlage 
auch so sein, daB mancherorts statt einer LOsung nur eine schiiorfere 
Fassung des Problems geboten werden kann. 

Vorliegendes Buch will in erster Linie eine Einfuhrung sein, es 
will vor aHem nur mit den wichtigsten Fragen und ihrer Bearbeitungs
weise bekannt ma.chen. Daraus ergibt sich ohne weiteres, daB manche 
an sich sehr interessa.ntenSpezialprobleme beiseite geblieben sind und 
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daB a;uch im Bereich des Beliicksichtigten nur wieder mit Auswahl 
vorgega.ngen werden konnte, so daB ma.nche Einzehmtersuchung keine 
Aufnahme finden konnte. Daher bedeutet das Fehlen einer Abhand
lung kein Werturteil. Eine weitere absichtliche Beschrankung ist. 
dadurch herbeigefiihrt worden, daB die Darstellung moglichst nur auf 
Versuchen aufgebaut wuroe, wobei der Umfang des B~griffs "Versuch" 
ziemlich weit gefaBt ist. FUr viele Fragen kommt zur Zeit entweder 
ausschlieBlich oder doch in erheblichem Umfange die reine Beobachtung 
in Betracht. So hat es sich nicht ganz vermeiden lassen, daB auch 
bin und wieder nicht experiment~ll ermittelte Befunde herangezogen 
wurden, aber doch nur dann, wenn fiir das fragliche Gebiet auch Ver
suche verwertet werden konnen; einzelne Fragen muBten dann allerdings 
gam; ausscheiden. Wenn man darin iiberhaupt einen Nachteil erblicken 
will, so ist darauf hinzuweisen, daB er sich aus dem gewollten Charakter 
des Buches ergibt und daB erganzende Darstellungen des nicht Beliick
sichtigten in der Literatur geniigend zu Gebote stehen. Eine dritte 
Gebietsbeschrankung ist darin gegeben, daB nur das Tierexperiment 
zugrunde gelegt worden ist. Manche Probleme sind fiir Tier und Pflanze 
die gleichen, gleichwohl kOlmte ich mich nicht entschlieBen, den ge
steckten Rahmen zu iiberschreiten. Aus clem gleichen Grwlde blieben 
auch die Versuche iiber sogenannte anorganische Analogien unbeliick
sichtigt; (iiber die Physik der Zelle sehe man das vortreffliche Re-
ferat Rhumblers 1914). . , 

Die Einteilung des Stoffes ergibt sich ohne weiteres, wenn es sich 
darum handelt, abgesehen von der Organfunktion, das Geschehen am 
lebendigen Organismus darzustellen. Gebrauchen wir die Sprechweise 
der Morphologie, so handelt es sich durchweg um Vorgange, welche zu 
Formbildungsprozessen in Beziehung stehen, und wir konnen zugleich 
zwischen der Formbildung im Leben des Individuums und der Form
bildung im Leben der Art unterscheiden. Das Gemeinsame in beiden 
Gebieten sind vor aUem die inneren Faktoren, oder, da diese an ein 
Substrat gebunden sein miissen, der Trager dieser Faktoren, den wir 
wiederum in morphologischer Ausdrucksweise als Alliagellmasse oder 
auch als Idioplasma bezeichnell kOllllell. So ist llach Darstellung des 
Beginlles der Embryonalentwicklung das Verhalten des Idioplasmas 
zuna.chst im isoliert betrachteten Individuum zu vcrfolgen und daran 
das Verhalten des Idioplasmas im Zusammenhallge der Genera.tionen 
anzuschlie8en. 

Manche der dabin gehOrenden Probleme habell bereits eine gesonderte 
vortreffliche parstellung erfallren, und daher ist es selbstverstandlich, 
daB der sachHche Inhalt vO~'liegenden Buches sich stellenweise mit dem 
anderer Werke decken muB; femer auch, daB a.ndereWerke iiber einzeille 
Ahlrohnitte ausfiihrlicher und eingehender unterriehten, als es hier mijg
lich ist. Andererseits wird man aber wohl hier auch Fragen naher er
ortert finden, die anderswo mehr in den Hintergrund gesteUt .sind .. 

Die Darstellung geht durchweg auf die Originalabha.ndlungen Zll

riick, doch wurdell a.uch hin und wieder andere zusammenfassellde 
Werke benutzt, wie die verschiedenen Lehr- und Ha.ndbiicher der Ellt
wicklungsgeschichte, der Vererbungslehre, 'und auch die Zusammen-
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fassungen experimenteller Art, da. die dort gebotene vielfach vortreff
liche Darlegung eben als mustergultig anzusehen ist. Die einschlagigen 
Titel sind im Literaturverzeichnis aufgefuhrt. Bei Behandlung des 
Vererbungsproblems wurde - auBer dem Schopfen aus den Original
quellen - die Darstelhmg einzelner Falle und die Schreibung der 
Symbole in den Erbformeln an das ausgezeichnete Lehrbuch R. Gold
schmidts angelehnt; im iibrigen waren wertvolleHilfsmittel die Werke 
von Roux, O. Hertwig, Korschelt, Lang, Morgan, Bateson u. a. 

Als Ziel dieses Buches ist zu bEtracht€n der Versuch, Beschaffell
heit und Verhalten der Entwicklungsfaktoren vou verschiedenen Seiten 
zu beleuchten und dadurch dem Verstandnis naherzubringen. Diesem 
Bestreben ist daher vor aHem auch die Darstellung der Vererbungs
versuche untergeordnet, insbesondere die Schilderung des MendeEsmus, 
welche sich infolgedessen auf Ableitung der wesentlichen Grundlagen 
an Hand typischer bekannter FaIle beschrankt. Da, wie gEsagt, 
keineswegs aHe Einzelabhandlungen beriicksichtigt werden konntell. 
sondern meist eine sich in Beispielen bewegende Auswahl aus der 
erfreulichen Fulle der Untersuchungen getroffen werden mllBte, bietet. 
auch das Literaturverzeichllis bei weitem keine Vollstandigkeit, die 
gar nicht erstrebt wurde; es sind nur diejenigen Abhalldlungen und 
Werke aufgenommen worden, welche im Text ullmittelbar durch 
Nennung der Verfasser zitiert werden. Um Platz zu sparen, Silld 
Ofters nur die neuesten Abhandlungen eines Autors mit vollem Titel 
aufgefuhrt, da sich dann mit ihrer Hilfe altere Untersuchungen dm; 
gleichen Verfassers uber denselben Gegenstand leicht ermittehl lassell. 

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

Besonderen Dank schulde ich den Herren Professoren Spemann 
Irnd Steinach, die mil' in liebenswiirdigster Weise Originalphoto
gramme als V orlagen fur Abbildungen ii bErlieBen. 

Allen Schwierigkeiten zum Trotz hat .der Verlag die Herst€l1ung 
des Buches durchgefuhrt; dafi'Lr sowie fur das allenthalben bEzeugte 
Entgegenkommen gebuhrt dem Herm Verleger mein verbindlichster 
Dank. 

Gott,ingen, den 20. Dezember 1918. 

B. Diirken. 
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Erstes Kapitel. 

Einleitung. 
1. U mgrenzung und Einteilnng des Gebietes. 

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

Auch die alteste und einfachste N aturwissenschaft ist eine rein 
beoba.chtende und bescbreibende. So entstanden in den biologischen 
Wissenschaften die Systematik, die Anatomie, die Entwicklungs
geschichte, denen sich die Physiologie, die Lehre von den Funktionen 
des Organismus und seiner Organe, zugesellt. Namentlich dadurch, 
daB jene DisLliplinen lernten Hand in Hand zu arbeiten, entfalteten 
sie sich vor aHem seit den Tagen Ou viers und Darwins zur hochsten 
Elute. 

Zugleich wurde ihr Ausbau ungeahnt gefordert durch Schaffung 
des wichtigsten Hilfsmittels, des MikrOSkOpB, und durch die mit ibm 
ermoglichten Entdeckungen. 

Alle diese Wissenschaften geben aber nur eine Beschreibung, 
hochstens eine formale Erklarung des Geechehens. Damit soIl aHerdings 
keineswegs gesagt werden, daB die beschreibenden Wissenschaften gering 
einzuschatzen seien, ganz und gar nicht, nur daB sie einer notwendigen 
Weiterbildung bedurften. Die Fragestellung: Wie? muBte eine Er
ganzung finden in der Frage: Wodurch? 

Das formale, rein auf Beschreibung beruhende Verstandnis der 
Natur genugt auf die Dauer nicht; der na.ch Erkenntnis ringendc 
Menschengeist sucht vor aHem na.ch kausaler Erklarung, nach dem 
ursli.chlichen Zusammenhang im Naturgeschehen. 

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

Dilrken. Einfilhruug in die Experimentalzoologie. 1 
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hildung solcher Organe auf da.s Gemeinsame zuriickfuhrt, lehrt sie ver
stehen, weshal b der Aufbau der Organismen manche Besonderheiten 
und mancbes Gemeinsame aufweist. Aber im Vordergrund steht doch 
noch die auf das Formale gerichtete Aufmerksamkeit, und Morpho
logie heiBt ja auch Dichts anderes als Formenlehre oder Lehre von der 
Gestalt. 

Erst in der zweiten Halfte des vorigen J ahrhunderts steigerte sich 
mehr und mehr das Bedu.rfnis nach kausal-analytischer Untersuchung. 
Die Fragestellung in den biologischen Wissenschaften wurde daduroh 
eine andere. Es handelte sich nunmehr darum, die Vorgallge und ·Zu
stande auf die sie kausal bewirkelldell Faktoren oder Ursachen zuriick
zufii.hren und auch diese Faktoren, die oft keine einfa.chen, sondern 
:iusammengesetzte, komplexe GroBen darstellen, mit kausal-analytischen 
Methoden zu durchforschen. 

Als wesentliches HiIfsmittel fur dieee Aufgabe wurde das Experiment, 
das in den anorgaDischen Wissenschaften schon Ia.ngst eingefiihrt war, 
auch fur die biologische Forschung dienstbar gemacht. 

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

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

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

Die ersten experimentellen Arbeiten auf zoologischem Gebiete reichen 
bis in das 18. Jahrhundert zuriick. Jedoch erst die neueste Zeit brachte 
die Begriindung del' eigentIichen Entwicklungsmechanik durch Wilhelm 
Roux, dessen erste hierfiir bedeutsame Arbeiten in den Jahren 1884 
bis 1888 erschienen. Seine AntrHtsrede zur EinW'eihung des anatomischen 
Instituts zu Innsbruck (1889) legte in glanzender Weise zum ersten 
Male das Programm del' jungen Wissenschaft dar, deren Begriindung 
eine neue Epoehe bedeutete. Das von ihm herausgegebene "Archlv 
fiir Entwicklungsmechanik del' Organismen" ist die bedeutendste 
Fachzeitschrift auf diesem Gebiete. 

Die Aufgabe del' Entwicklungsmechanik (vgl. besonders die Schriften 
von Roux) ist die Ermittlung del' Ursachen des Entwicklungsgeschehens 
del' Lebewesen, also del' Ursachen sowohl del' typischen Entwickfung 
des Einzelwesens wie seiner Variationen und deren Vererbung; dazu 
fligen wir mit Roux auch noeh die Erforschung del' Ursachen del' "Er
haltung" del' Gestaltungen. Diesel' Teil bildet .die ontogenetische Ent
wicklungsmechanik. Ihr ist abel' noch anzufugen die Erforschung del' 
Ursachen del' Stammesentwicklung, del' Phylogenese, so wenig weit. 
solche Erforschung jetzt nachtraglich noch mogIich ist. Die Ellt
wicklungsmechanik del' Lebewesen umfaBt also die ganze ursachliche 
Bildungslehre und die gestaltIiche ErhaUungslehre des Gebildeten, 
nicht abel' die Betriebslehre, also die Physiologie im jetzt gebrauchIichen 
engeren Sinne .... Wir haben es also stets mit den "Ursachen" zu 
tun (Roux). 

Das vornehmste Hilfsmittel del' entwickhmgsmechanischen For
schung ist das Experiment. Ein solches ist schon dadurch ausgefuhrt, 
daB ein normaler Vorgang willkurlich zum Zweck del' Beobachtung 
hervorgerufen wird. Ein solcher Versuch karol im allgemeinen nul' 
beschreibende Ergebnisse liefern. Kallsale Erkla.rungen ergeben sich 
aus del' zweiten Art des Experiments, das normale Geschehen selbst· 
abzuandern durch Abanderungen seiner Bedingungen odeI' Faktoren. 
Ais willkommene Erganzung bieten sich dazu die in del' Natur beob
achteten MiBbildungen, welche gleichsam das Ergebnis von Versuchen 
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sind, die von der Natur selbst angesteIlt wurden. Sie haben neuerdings 
auch eine griindliche zl1sammenfassende Bearbeitung erfahren 
(Schwalbe). 
, Entwicklungsmechanische Fragen findet man im Zusammenhang 
behandelt in den Werken von Davenport, O. Hertwig, Korschelt 
und Heider, MaaB, T. H. Morgan, Przibram, Roux u. a. 

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

2. Berechtigung der kausalell Fragestellung. Ihr Verhtlltnis 
zu Konditionismus und Teleologie. 

NaturgemaB beanspruchen in erster Linie die kausalen Frage
stellungen, also die entwicklungsmechanischen Versuche und Probleme, 
das aUgemeinste Interesse. 

Aber wie, wenn es gar keine Ursachen gabe? 
Zwar nicht nur im vulgaren Sprachgebrauch, auch in durchaUf; 

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

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

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

In der Entwicklungsmechanik ist das Wort "Bedingung" durchaus 
gebrauchlich. Dann insbesondere spricht man von Bedingungen, wenn 
es sich um Anordnung eines Versuches handelt, der ein bestimmtes 
Ergebnis Hefem solI. Zu diesem bestimmten Ablauf des Versuches 
sind bestimmte Bedingungen notwendig, und indem man diese Bedin-
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gungen setzt, bewirkt man dadurch den vorausgedachten Ausgang des 
Versuches. Die Bedingungen sind also am Zustandekommen des Ge
SGhehens beteiligt, sie sind zu dem bestimmten Geschehen auch not
wendig und bewirken das gedachte Ergebnis. Mit anderen Worten, was 
wir Bedingung nennen, ist nichts anderes alseinFaktor, als eine Ursa.che, 
welche einen bestimmten Effekt bewirkt. Ursachen und Bedingungen 
unterscheiden sich nicht wesentlich, sondern nur dadurch, daB sie von 
ungleichem Standpunkte aus gesehene verschiedene Formen ein und 
desselben Begriffs sind. Beobachtet man das Geschehen in der Natur, 
so sehen wir, daB es vor sich geht, weil es durch bestimmte Faktoren 
bewirkt wird; es ist die einfach kausale Folge dieser Faktoren. Setzen 
wir dagegen einen bestimmten Gang des Geschehens, so sind zu seinem 
Ablauf bestimmte Bedingungen notwendig, damit es in dieser vorge
dachten Richtung sich vollzieht. Die Bedingungen nehmen aber sofort 
den Charakter von Faktoren, von Ursachen an, sobald das durch sie 
hervorzurufende Geschehen wirklich eintritt, deml dann bewirken sie 
kausal dieses Geschehen; jeder Unterschied von Bedingung und Ursa.che 
ist dann beseitigt. 1m Konditionismus ist die Ursache von der zu ihr 
unloslich gehorenden Wirkung getrennt. Betra.chtet man die Fakt·oren 
an sich, so sind sie Bedingungen; faBt man aber das ganze wirkliche 
Geschehen ins Ange, so sind sie Ursachen. 

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

Auf speziellere lrrtumer in der Lehra des Konditionismus braucht 
nicht eingegangen zu werden; das oben Gesagte genugt hier zu der 
Feststellung, daB auch das organismische Geschehen von Ursachen 
bedingt ist, und diese Ursachen bilden das lohnende Ziel der ent
wicklungsmechanischen Forschung. 

Fragen wir nun, was vom Standpunkte der Entwicklungsmechanik 
als "Ursa.che" zu bezeichnen ist, so kann die einzig brauchbare Ant
wort nur lauten: Als Ursache gilt uns die Gesamtheit aller Faktoren; 
der einzelne Faktor ist nur eine Teilursache; dement,sprechend kann 
als Wirknng nur gesetzt werden das vollstandige, das Gesamtgeschehen. 
1m ta.glichen Leben pflegt man im allgemeinen nur von einer UlBache 
eines Vorganges zu reden, und auch in wissenschaftlichen Abhandlungen 
kann man diese Ausdrucksweise finden. Namentlich denjenigen Faktor, 
den man zeitlich als den letzten bemerkt und der den Vorgang auslOst, 
bezeichnet man gem als die Ursache. In Wirklichkeit sind aber stets 
mehrere vorhanden. 

Wenn z. B. die rene Eizelle durch das Eindringell des Samenfadens 
zur Entwicklung gebra.cht wird, erscheint bei oberfla.chlicher Betra.chtung 
der Vorgang der Befruchtung allein als die Ursache der am Ei eintretenden 
Vera.nderungen. Gam abgesehen davon, daB die Befruchtung als Faktor 
genommen gar keine einfa.che, sondern eine komplexe GroBe ist, und 
abgesehen davon, daB fUr die Entwicklung auch bestimmte a.uBere 
Faktoren notwendig sind, gehort zu den Ursa.chen der Entwicklung 
ein ganzer Kreis von Erscheinungen im Bereiche der Eizelle selbst, 
so deren ganze komplizierte Organisation und ihre Reifung. 
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Allerdings kann unter den an einem Geschehen beteiligten Faktoren 
einer derselben dem Vorgange erne bestimmte Richtung oder einen 
bestimmten Charakter geben, und wenn wir diesen allein ins Auge 
fassen, so konnen wir von einer Ursache reden, die aber doch nur einen 
oostimmten Teil des Geschehens bedingt, so daB diese eine Ursache 
relativ aufzufassen jst; sie bewirkt nur ein Teilgeschehen. An dem 
Ganzgeschehen sind stets mehrere oder viele Ursachen beteiligt und 
zu diesen gehoren auch aile diejenigen Faktoren, welche wir mit unseren 
Sinnen oder Hilfsmitteln nicht wahrnehmbar machen konnen, und mit 
der Wirkung jst nicht nur das sichtbare Resultat der Bewirkung be
zeichnet, sondern das Gesamtgeschehen auch in seinen fUr uns nicht 
wahrnehmbaren Teilen. 

Die Erklarung, welche die Forschung von dem ganzen kompJizierten 
Geschehen zu geben hat, besteht darin, diese komplizierten Vorgange 
und Zustande in eine Anzahl kausal bedingter Einzelvorgange auf
zulosen und diese wiederum auf eine moglichst kleine Zahl kausaler 
Beziehungen zuruckzufiihren. 

Uber die Art det' Ursachen oder Faktoren vermag die reine Speku
tation nichts auszusagen; das ist Sache der Beobachtung und vor aJlem 
des Experiment&, und darum ist es auch durchaus verfehlt, sich in 
dieser Hinsicht von vornherein auf eine bestimmte Grundanschauung 
festzulegen. 

Hier ist nicht der Ort und es liegt auch nicht im Rahmen dieses 
Buches, auf die SteHung der beiden grundsatzlichen Auffassungsweisen 
des Mechanismus und des Vitalismus zueinander naher einzugehen und 
die Richtigkeit des einen oder anderen zu beweisen oder zu untersuchen, 
ob die Alternative ,Mechanismus oder Vitalismus' iiberhaupt richtig 
gesteHt ist. Nur einige klarende Bemerkungen iiber das Verhaltnis 
der kausalen Forschung zu den beiden erscheinen angebracht .. 

Der reine Mechanismus ist bestrebt, aHe organismischen Vorgange 
auf rein chemisch-physikalische Wirkung-sweisen zuruckzufiihren. Solche 
eri-cheinen dem Menschen "einfacher" und darum "veIstandlicher". 
Nun ist es ein allgemein anerkannter Grundsatz der Wissenschaft, 
daB dann, wenn ein "Einfacheres" zur Erklarung ausreicht, ein "Weniger
einfaches" nicht herangezogen werden darf. Daraus folgt die Berechti
gung des Mechanismus als heuristisches Prinzip. Die Forschung mull 
also nach chemisch-physikalischen Faktoren im organismischen Ge
schehen suchen; ob und in welchem Umfange sie gefunden werden, 
dariiber entscheidet nicht die Spekulation, sondern das Experiment. 
Es scheinen nun ofters reiner Mechanismus und Entwicklungsmechanik, 
die lediglich kausale Erklarung anstrebt, identifiziert zu werden. Das 
ist keineswegs zulassig, wenn man die oben gegebene Definition des 
Begriffes Entwicklungsmechanik festhalt. Diese besagt nur, daB sIles 
Gesehehen kausal bedingt ist. Ob es sieh dabei stets um chemisch
physikalische Faktoren handelt, das eben ist zu prufen. Kausale Er
klarung und reiner Meehanismus bilden keine Gegensatze, sind aber 
von vornherein aueh nicht identisch . 

. Der Vitalismus (vgl. Z. B. Driesch) behauptet eine besondere 
ffir das Organismische spezifisehe Art des Geschehens, die sieh im Be-



Berechtigung det ka.usa.len FragesteUung. 7 

reich des Anorganismischen nicht findet, und bringt zugleich durch 
die Hervorhebung der auf dieser Autonomie der Lebensvorgange be
ruhenden Zweckmii.Bigkeit ein teleologisches Moment in die Natur
auffassung hinein. Wenn nun Autonomie der Lebensvorgange 
und teleologisches Geschehen als zu Recht bestehend angenommen 
werden, so wird dadurch keineswegs das Stre ben nach Auflosung des 
Ganzgeschehens in kausal bedingte Einzelvorgange hinfallig. Ebenso
wenig wird durch das Aufweisen kausaler Verknupfungen von 
vornherein eine teleologische Auffassung unmoglich gemacht, denn 
auch das auf ein bestimmtes Ziel gerichtete Geschehen wird durch 
katisale Verkettungen von Ursache und Wirkung gebildet. Wenn z. B. 
eine Granate gegen eine Befestigung abgefeuert wird, so besteht der 
ganze Vorgang von der Explosion der Pulverladung des Geschutzes 
bis zum Einschlagen der Spreng stucke der Granate aus einer groBeren 
Anzahl kausalbedingter Einzelvorgange; das gleiche gilt von dem Laden 
und Richten des Geschutzes. Aber wer konnte leugnen, daB der ganze 
Vorgang durch einen Zweck determiniert ist, also teleologisches Ge· 
schehen darstellt ? 

Wie man sieht, wird weder durch mechanistische noch vitalistischo 
Auffassung die kausal-analytische Forschung gegenstand~los gemacht, 
und andererseits hat letztere fur sich genommen ohne weiteres nichts 
mit dem reinen Mechanismus im oben gegebenen Sinne oder mit dem 
Vitalismus zu tun. Und nur darauf kann es una hier ankommen, daB 
der Streit zwischen Vitalismus und Mechanismus nicht bei der Frage 
nach dem Verha.ltnis dieser beiden zu kausal- analytischer Forschung 
beginnt, welche unbeirrt durch den oft mit Leidenschaft gefuhrten 
Anschauungskampf ihren Weg zu gehen hat. Denn man darf niemals 
vergessen, daB die Aufgabe der exakten Naturforschung nicht darin 
besteht, durch Deduktion von allgemeinen Prinzipien her die Natur 
erklaren zu wollen und deswegen die Tatsachen in vorgefaBte Meinungen 
hineinzupassen, sondem daB diese Aufgabe darin zu erbli'cken iRt, 
aus moglichst vielen Einzeltatsachen induktiv eine allgemeine Auf
fassung des Naturgeschehens erst zu gewinnen. 

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



A. Erster Hauptteil. 
Versuche iiber Individualentwicklung. Die Faktoren 
derEmhryonalentwicklung. DasIdioplasmaimisoliert 

hetrachteten Individuum. 

I. Der Beginn der Embryonalentwicklnng. Entwicklungs
erregung; Befruchtung nnd Parthenogenese. 

Zweites K.apitel. 

a) Die kiinstliche Besamung. 
Bei der geschlechtIichen Fortpflanzung bildet die Vereinigullg del" 

mannlichen und weibIichen Sexualzelle die Grundlage fur den werdenden 
Organismus. Die Vereinigung der beiden Generatiollszellen erlolgt in 
der Befruchtung meist durch das Eindringen des mannlichen Samen· 
fadens in das weibliche Ei. Wir konnen hier von einem Eindringen 
des Spermatozoon reden, weil es einmal durchweg bedeutend kleiner 
ist als das Ei, dann im allgemeinen eine groBe aktive Beweglichkeit be
sitzt, durch welche es befahigtwird, sich dem Ei zu nahern, und endlich 
weil man beobachtet, daB der Kern der Samenzelle, der sogenannte 
ma.nnliche Vorkern, innerhalb der Eizelle auf deren Kern, den weib
lichen Vorkern, hinwandert und sich mit diesem vereinigt. Eben die 
dauernde Verschmelzung der beiden Vorkerne, deren jeder nur die halbe 
(hapioide) Chromosomenzahl seiner Art besitzt, zum vollwertigen Fur
chungskern bezeichnet den eigentlichen Vorgang der Befruchtung. 
Was aus dem Zelleib, dem Cytoplasma des Spermatozoon wird, ist noch 
nicht genugend aufgeklart. Offenbar wird es wenigstens zum Teil 
in dasCytoplasma des Eies aufgenommen, doch iet uber seinen weiteren 
Verbleib nichts Sicheres beka.nnt. 

Zur Untersuchung des Befruchtungsvorganges ist es nun von be
sonderem Wert, daB man nicht allein auf den in der Natur beobachteten 
Eintritt des ProzesS6s angewiesen ist, sondern die Vereinigung del" 
Sexualzellen in vielen Fallen willkiirlich bewirken kann. Man spricht 
dann von kiinstlicher Betruchtung, doch ist es gut, sich stets dabei 
gegenwartig zu halten, daB nur die tJbertragung der mannlichen Zellen 
in die Nahe des Eies oder unmittelbar an dieses mit kiinstlichen Mitteln 
bewirkt wird, die Befruchtung selbst dabei aber den ganz normalen 
natiirlichen Vel"lauf nimmt; richtiger ist es daher, nur von kiinstIicher 
Besamung zu reden. Sie macht den Eintritt der Befruchtung unab-
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ha.ngig vom Ort und in gewissem Grade auch von der Zeit, so daB sic 
eins der wichtigsten experimentellen Hilfsmittel ist, ganz abgesehen 
davon, daB ihr zu Kreuzungszwecken auch groBe praktische Bedeutung 
zukommt. 

Schon im 18. Jahrhundert hat der als Naturforscher beruhmte 
Abt Spallanzani (1729-1799) kiinstliche Besamung an Froscheiern 
ausgefuhrt" indem er solche mit Sperma betupfte. Seitdem ist sie bei 
den mannigfaehsten Formen, bis hinauf zu den Sa.ugern, vorgenommen 
worden. 

Als klassisehes Objekt ist vor allem das Seeigel-Ei zu nennen, das 
wegen seiner Durehsichtigkeit sieh vorziiglieh zum Studium der Be
fruchtungserseheinungen eignet. Es genugt, die einem ~ Tier kunst
lich entnommenen Eier mit der auf gleiche Weise erhaltenen Samen
flussigkeit im Meerwasser zu mischen. Aber aueh in un serer Binnen
Iandsfauna find en sich geeignete Objekte, an denen unter dem Mikrosko}} 
die Vorga.nge der Befruchtung und Eifurchung verfolgt weI'den konnen. 
Man kann dabei absehen von den Eiern unserer Amphibien, von denen 
besonders das Froschei sehr gute BHder gewisser Entwicklungsfo.tufen, 
wie z. B. der Gastrulation, Iiefert; aber bei dem Dotter- und Pigment
gehalt dieser Eier ist ein Verfolgen der eigentIichen Befruchtungsprozesse 
im Leben nicht moglich. Vorzuglieh eignen sich aber dazu die Eier 
der Nematoden; das bekanntest.e Objekt aus dieser Gruppe ist das Ei 
des Pferdespulwurms (Asca.ris megalocephala). In den Eirohren der 
~ Exemplare finden sich stets von auBen eingedrungene Spermatozoen, 
so daB man nur die Eimassen auf Objektt,ra.ger aufzustreichen brauchL 
an denen sie durch Antroeknen festhaften, um geeignete Stadien zu 
finden. Solche Praparate kann man trocken in einem kalten Raume 
monatelang lillvcra.ndert aufbewahren. Bei 'Zimmertemperatur geht die 
Entwicklung langsam weiter, bei hoherer Temperatur schneller. Da 
die Eier eine ganz auBerordentlich feste Schale haben, die gegen Scha.di
gungen jeder Art erfolgreichen Widerstand leistet, jedoch die Beobachl ung 
nicht behindert, so ist das Ascarisei geeignet, die BefIUchtung nicht 
nur, sondern auch die Embryonalentwicklung bis auf vorgeschrittene 
Stadien im Leben verfolgen zu lassen. Wie M. Y. Hogue angibt, 
ist starker:. Zentrifugieren - mindestens 3900 Umdrehungen in der 
Minute - der auf Objekttra.ger aufgestrichenen Ascariseier imstande, 
aIle Dotterkornchen usw. aus dem Inneren so an einen Pol zusammen
zudrii.ngen und die Klarheit des Objektes dadurch in einem sol chen 
Grade zu erhOhen, daB es gelingt, im lebenden Ei die Chromosomen 
und ihre Teilung zu sehen. 

Da nun aber der Pferdespu]wurm keineswegs immel' ohne Schwierig
keit beschafft werden kann, sei hier noch auf ein anderes zur Beob
achtung der in Rede stehenden Erscheinungen sehr geeignetes Objekt 
hingewiesen, das uberall mit Leichtigkeit zu haben ist, na.mlich auf 
Rluibditis nigrovenosa, ebenfalls einen Nematoden, der in der Lunge 
unserer Frosche lebt. Da die Tiere in dieser schmarotzenden Generation 
hermaphrodit sind, ist es nicht schwer ein Befruchtungsstadium zu 
erhalten. In manchen Gegenden ist so gut wie jeder Frosch mit diesen 
Parasiten behaftet. Das Ei dieser Form ist durchsichtig genug, urn 
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den Kern klar·erkennen zu lassen; auch ist es giinstig, daB keine dicke 
Schale vorhanden ist. Durch Zerzupfen der Lungen erhalt man die 
Wftrmer, die in einem Tropfen Froschblut oder physiologischer Koch
salzlosung oder einer Mischung von heiden auf dem Objekttmger in 
moglichst feine Stuckchen zerschnitten werden. Man findet dann die 
verschiedensten Entwicklungszustande zwischen den Korperteilchen des 
Wurmes, die ihrerseits in erwiinschter Weise das Deckglas stiitzen. 
Bei ARW'endung geeigneter Kiihlvorrichtungen lassen sich derartige 
Praparate auch mit dem Projektionszeichenapparat vorfiihren (Durken). 

Das Befruchtungsstadium istdurch starke amoboide Bewegungen 
des einen Eipoles gekennzeichnet, so daB es leicht aufgefunden wird. 

Neben ihrer wissenschaftlichen Seite kommt der kiinstlichen Be
samung auch ein praktischer Wert zu. DaB sie in der Fischzucht eine 
Rolle spielt, ist hekannt. Bereits von Spallanzani ist sie auch am 
Hund ausgefiihrt worden. In RuBland wird sie sogar in der Pferde
zucht angewandt, da damit eine bedeutende Ersparnis an Hengsten 
erzielt wird (Iwanoff). Das Sperms., das in den Uterus eingespritzt 
wird, kann mit physiologischer Kochsalzlosung verdiinnt werden. 
Wenn es bis 24 Stunden nach dem Tode dem Hoden eines Stieres ent
nommen wird, ist es zur Befruchtung noch geeignet; auch kann es bis 
26 Stunden bei einer Temperatur von 2-30 aufbewahrt werden, ohne 
seine Wirksamkeit zu verlieren. Auch heim Menschen gelingt die kiinst
liche Besamung durch Injektion des Sperms. in die Hohlung des Uterus, 
doch kann die Injektion in die Vagina auch schon von Erfolg hegleitet 
sein; die allermeisten Falle endigen jedoch wohl mit negativem Ergebnis 
(Doderlein). Der wissenschaftliche Wert derartiger Versuche bei den 
Saugern liegt einmal darin, daB sie fiir Vererbungsstudien wichtig sind, 
zumal hierbei die natiirlichen Hindernisse, die ofters bei Kreuzungs
versuchen die Paarung vereiteln, fortfallen; dann aber kann das 
kunstlich dem Hoden entnommene Sperma vor seiner kiinstlichen 
Injektion in Scheide oder Uterus der Einwirkung hestimmter Faktoren 
ausgesetzt werden, so daB sich hier ein Ausblick von groBer Tragweite 
eroffnet. Wir werden spater noch darauf zUrUckkommen (vgl. S. 36). 

b) Die Annl1herung und das Eindringen des Spermatozoon. 
Was nun zunachst am Vorgang der Befruchtung interessiert, ist 

dieFrage nach den Faktoren, welche die Annaherung und das Ein
dringen des Spermatozoon in das Ei bewirken. Die Verhii.ltnisse liagen 
dabei keineswegs so einfach, wie es auf den ersten Blick scheinen mochte. 
Aher noch wichtigere Probleme schlieBen sich daran an, vor allem zu
nachst die alsbald eintretende Folge der Befruchtung, der Beginn der 
Embryonalentwicklung, also die Entwicklungserregung. Es gibt aller
dings F<i.lle, in denen auf die Verschmelzung der ~ und a Zelle nicht 
sofort EntWicklungsvorgange folgen, sondern zunachst eine Ruhe
pause eintreten kann (Rhizopoden), doch ist das immerhin eine Aus
nahme, der allerdings fur die allgemeine Beurteilung des Vorganges 
Bedeutung zukommt. Ferner bleibt vor allem zu erortern, welche 
Rolle das Vereinigungsprodukt der heiden Vorkerne, der Furchungs· 
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kern, in der weiteren Geschichte des ganzen Prozesses spielt. Die 
Fortpflanzungszellen sind j a das einzige Bindeglied zwischen dem aus 
ihnen entstehenden neuen Organismus und seinen Vorfahren. Nur 
durch sie hang en bei geschlechtlicher Vermehrung die einzelnen Gene
rationen zusammen, sie sind also das einzige Mittel, Eigenschaften dar 
Vorfahren auf die Nachkommen zu ubertragen. Es erhebt sich also 
die Frage, in welchen Beziehungen steht die Befruchtung zur Vererbung 1 
Und da der Kern im Leben der Zelle eine ausschlaggebende Rolle spieit, 
richtet sich von vomherein auf ihn auch in diesem Punkte das Haupt
augenmerk. Dieses Problem soIl jedoch hier zunachst zUrUckgestellt 
werden, um in geeigneterem Zusammenhange naher darauf einzugehen. 
Dabei wird auch zu erortem sein, ob nichl; auch dem Cytoplasma der 
Fortpflanzungszelle eine dahingehende Bedeutung eigen ist. 

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

Untersuchen wir nun zunachst, wodurch die ~ Zelle dem Ei an
genahert und veranlaBt wird in dasselbe einzudringen. Damit, daB das 
Spermatozoon aktiv beweglich ist und in die Nahe des Eies gebracht 
wird, ist die Sache keineswegs geklii.rt, wie schon die Beobachtung lehrt, 
daB ein Spermatozoon nicht in ein beliebiges Ei eindringt, sondem 
im allgemeinen nur in ein artgleiches oder hochstens in ein solches ver
wandter Art. 

Bei Pflanzen, welche frei bewegliche mannliche Sexualzel1en be
sitzen, also bei Famen und Moosen, spielt bekanntlich der Chemo
tropismus der Spermatozoide eine gewisse Rol1e. Die die Eizelle ent
haltenden Archegonien der Moose scheidell Rohrzucker aus, der eine 
chemotaktische Wirkung auf die mannlichen Generationszellen ausubt; 
ebenso findet sich in den Archegonien der Fame Apfelsaure oder eine 
LOsung apfelsaurer SaIze, welche die Spermatozoide chemotaktisch 
anzieht. Hiervon ausgehend hat man vielfach auch bei tierischen Eiern 
die Chemotaxis als denjenigen Faktor hingestellt, der die Annii.herung des 
Spermatozoons an das Ei und damit die artgleiche Befruchtung be
wirke. 

Das setzt voraus, daB yom Ei irgendwelche Stoffe ausgeschieden 
werden, welche sich in abnehmendem Konzentrat.ionsgefalle um das Ei 
ausbreiten. Diese Stoffe wfirden einen Reiz auf das Spermatozoon 
ausuben, der es veranlaBt, sich nach der Reizquelle hin zu bewegen. 
Eine zunehmende Konzentration des reizenden Stoffes nach dem Ei 
zu ist dabei unerlaBlich, da nur dadurch der chemotaktische Reiz in 
der Richtung auf das Ei hin wirken kann. 

Wenn nun auch wohl feststeht (Loew), daB auch tierische Sperma
tozoon chemotaktische Reizbarkeit durch die Sekrete der Uterusschleim
haut in positivem Sinne aufweisen, so zeigt doch eine kurze tiberlegung, 
daB damit die Frage noch nicht gelost ist, zumal der Vaginalschleim 
UDgftDStig fur die FortbeweguDg der Samenfii.den wirken solI (Mus; Oanis). 
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Zuna.chst ist zu heachten, daB mit der chemotaktischen Wirkung 
von Sekreten der weibIichen Organe keineswegs die Spezifitat der Be
fruchtung gesichert ist. Denn z. B. die verschiedenen Fame locken 
durch Apfelsaure die verschiedensten Spermatozoide an, aber nur die 
artgleichen dringen wirklich in die Eizelle ein. Oder bei tierischen 
Spermatozoen wirkt alkalisch reagierende Darmschleimhaut ebenfalls 
positiv chemotaktisch. Das zeigt also schon, daB es sich hierbei nicht 
um eine so fein abgestufte Wirkung handelt, wie sie fur die Erreichung 
einer Spezifita. t der Befruchtung notwendig ist. Auch hat sich bei 
genauer PrUfung gezeigt, daB gerade dort, wo es auf die richtige Fuhrung 
der Spermatozoen hesonders ankommt, na.mlich im Meerwasser, in dem 
ja alle moglichen Geschlechtsprodukte durcheinander gemischt sind, 
keine chemotaktische Einwirkung der Eizellen nachgewiesen werden, 
konnte. Bei innerer Begattung ist ja die art.gleiche Befruchtung in 
den meisten Fallen schon durch auBere Mitt.el wie Instinkte der Tiere, 
Form der Geschlechtsteile usw. gesichert. DaB, wenn auch Chemot.axis 
fur die Weiterleitung der Spermatozoen in den UteruR eine Rolle spielt,~ 
diese nicht je nach der Art fein abgestuft ist, zeigt schon die Tatsache 
der nati.lrlichen Kreuzung verwandter Formen. Diese artmli.Bige Ab
stufung erscheintja nun hier nicht notwendig, da, wie angedeutet, die 
artgleiche Begattung und damit artgleiche Befruchtung anderweit.ig 
im allgemeinen gewa.hrleistet wird. Fur die Untersuchung der Chemo
taxis der Spermatozoen sind darum vor alJem heranzuziehen sokhe 
Falle, in denen keine innere Begatt.ung erfolgt, sondern beiderlei Ge
Rchlechtsprodukte frei in das umgebende Medium entleert werden. 
Auch aus einem anderen Grunde noch ist bei Entscheidung der grund, 
satzlichen Frage auf die letzt.genannten Objekte der Haupt-wert zu legen; 
denn nur bei diesen wird sich mit Sicherheit feststellen lassen, ob die 
chemotaktische Wirkung vom Ei selbst ausgeht oder nur von seiner 
Umgebung, wie etwa von den Sekreten der Uterusschleimhaut. Ledig
lich im ersten Falle hringt. die Chemot.axis die heiden Geschlechtszellen 
zur Vereinigung; im letzteren FaIle dagegen dient sie nur in gleichem 
Grade dieser Aufgabe wie etwaige Gallerthullen des Eies, an denen die 
Spermatozoon festhaften. Wenn also auch bei innerer Begatt.ung die 
artgleiche Befruchtung im allgemeinen llicht in Frage steht, so genugt 
keineswegs das Vorhandensein chemotaktischer Wirkungen der Sekrete 
der weiblichen Organe, die Vereinigung der 0' Zelle mit dem Ei zu 
erkla.ren; sie hegunstigt nur ihre Annaherung. 

Ferner liegen zuverlii.ssige Mitteilur.gen daruber vor, daB die weib
Hehe Sexualzelle auf eine gewisse Entfernung hin eine anziehende Ein
wirkung auf die mannliche Zelle au subt , ohne daB Chemotaxis vorliegen 
kann. Wir sehen hier von Beispielen pflanzlicher Objekte ab und er
wahnen zunachst eine Beobachtung uber die Befruehtung von Vorticella 
microstoma (Engelmann). 

Bekanntlich bilden sieh bei diesem Infusor durch Knospung frei 
schwarmende mannliche Zellen, die mit den groBeren weiblichen Indi
viduen konjugieren. Engelmann konnte u. a. in einem FaIle folgendes 
feststellen: "Eine frei schwarmende Knospe kreuzte die Bahn einer mit 
groBer Gesehwindigkeit dureh den Tropfen jagenden, groBen Vorticelle 
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die auf die gewbhnliche Weise ihren Stiel verlassen hatte. 1m Augen
blick der Begegnung - Beruhrung fand inzwischen durchaus nicht 
statt - anderte die Knospe plotzlich ihre Richtung und folgte der 
Vorticelle mit sehr groBer Geschwindigkeit. Es entwickelte sich eme 
formliche Jagd, die etwa 5 Sekunden dauerte. Die Knospe blieb wahrend 
dieser Zeit nur etwa 1/15 mm hinter der Vorticelle, holte sie jedoch nicht 
ein, sondern verlor sie, als dieselbe eine plotzliche Seitenschwenkung 
machte. Rierauf setzte die Knospe mit der anfanglichen geringeren 
Geschwindigkeit ihren eigenen Weg fort." Kommt darin eine gegen
seitige Anziehung der Geschlechtsprodukte auf eine gewisse Entfernung 
hin zum Ausdruck, so zugleich die Unmoglichkeit chemotaktischer 
Faktoren dabei. Denn die chemotaktische Bewegung beruht auf dem 
Konzentrationsgefalle einer von dem anziehenden Punkt ausgehenden 
Losung; ware eine I:>olche bei der Vorticelle vorhanden gewesen, so bleibt 
es unverstandlich, daB die mannliche Knospe plOtzlich die Spur verlor; 
denn die Chemotaxis wirkt zwal1glaufig. 

Ferner berichtet Fol fiber eine Einwirkung des Samenfadens auf 
das Ei von Asterias glaciali8, das eine dunne Gallerthulle besitzt. Nahern 
sich dieser die Spermatozoen, so ubt das am weitesten vorgedrungene, 
obwohlnoch durch die Rulle von der Eizelle getrennt, auf diese gewissel'
maBen eine Anziehung aus, welche die Bildung eines bald stumpf en, 
bald spit7.en Fortsatzes, des sogenannten Empfangnishugels, zur Folge 
hat. Mit Recht bemerkt Fol, daB der Mechanismml dieser Fernwirkung 
nichts weniger als klar ist. 

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

Wie steht es nun mit der experimentellen Priifung der Frage 1 
Schucking hat an Material von Asterias glacialis, Strongylo

centrotus lividus, Arbacia pustuwsa festgestellt, daB die sauer reagierende 
Eimasse die Spermato:lOen eigener und fremder Art hemmt oder gar 
totet; in geringer Menge bewirken die von der Eizelle ausgescliledenen 
bzw. in deren Gallerthullen enthaltenen Substanzen eine voriibergehende 
Agglutination der Samenfaden, die jedenfalls fur das Festhalten der
selben am Ei von Bedeutung ist; ein Einbohren des Kopfes des Samen
fadens in das Ei wurde nicht beobachtet; vielmehr wird nach Schucking 
der Spermakopf von einem plasmatischen Fortsatz des Eies erfaBt 
und in dieses hineingezogen. 

Buller hat durch kunstliche Befruchtung des Eclilnodermeneies, 
insbesondere des Seeigeleies, dariiber im einzelnen folgendes festgestellt. 
Bei der kiinstlichen Besamung wird irgendwelche Anziehung der 
Spermatozoen durch das Ei nicht beobachtet; ihre Bewegungsrichtung 
wird durch das Ei gar nicht beeinfluBt. Auch scheiden die Eier keinen 
Stoff aus, der chemotaktisch wirksam sein konnte, wie folgender Versuch 
beweist. F ische, aus dem Ovidukt entnomtnene Eier von Arbacia warden 
nach Waschen in Seewasser in frisches Wasser gebracht, in dem sie 
mehrere Stunden verblieben. Dann wurde dieses Wasser in Kapillar
rohrchen gesaugt und deren offenes Ende in einen reichlich frisches 
Sperma enthaltenden Wassertropfen gebracht; es fand gar keine An-
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ziehung der Spermatozoon dureh einen etwa von den Eiern ausgesehie
denen Stoff in die Kapillare hinein statt. Dabei waren die Eier durehaus 
Iebens- und entwieklungsfahig, wie die naehtragliehe gut gelingende 
Befruehtung zeigte. Aueh gelang es nieht, dureh Anwendung einer 
groBen Anzahl Saize und organiseher Stoffe (Pepton, AlkohoI, Diastase 
usw.) irgendwelehe ehemotaktisehe Erseheinungen am Seeigelsperma 
hervorzurufen. Auf die Bedeutung der von Buller beobaehteten 
spiraligen Bewegung der Spermatozoen, die aueh von Dewitz bei 
Insekten in gam: ahnlieher Weise festgestellt wurde, fUr die Vereinigung 
der Gesehleehtszellen haben wir gleieh noeh etwas einzugehen. 

Aueh Dungern lehnt (eben so wie Drago) das Vorkommen von 
Chemotaxis der Spermatozoen gegenuber den Eiern bei Seeigeln und 
Soosternen abo Es bleiben aber doeh zwei Fragen noeh zu prUfen: 
erstens sind in den Eiern Substanzen vorhanden, welehe das Eindringen 
fremder Samenfaden verhindern? und zweitens wird die Befruehtung 
mit gleiehartigem Sperma dureh eine besondere Funktion des Eiplasmas 
begu.nstigt ? 

Beide Fragen sind zu bejahen. Allerdings beruht das Fernhalten 
artfremder Samenfaden vom Seesternei (Astropecten, Asterias) nieht auf 
Chemotaxis, sondern auf einem Gift, das in allen Geweben des See
sternes, also nieht bloB im Ei, enthalten ist, in das umgebende Wasser 
diffundiert und in geringer Dosis das Seeigelsperma abt.Otet. Die Giftig
keit sehwankt naeh Versehiedenheiten der Art und aueh der Individuen. 

Dieses spezifisehe Gift erhalt man zu Versuchszweeken am ein
faehsten dureh Zerreiben von Seesterneiern. Um 2 cern Spermatozoen
Suspension von Echinus zu toten, genugt unter Umstanden 0,08 g 
solcher Eisubstanz. Die Seeigel besitzen ein Gift, das Seesternsamen 
totet, nur in besonderen Drusen; an den Pedieellarien wird ein Stoff 
hervorgebraeht, der diese Eigensehaft besitzt, seine Sehutzwirlmllg 
kommt also jedenfalls nur in der naheren Umgebung des Seeigels zur 
Geltung. 

Ein weiterer Schutz gegen das Eindringen fremder Samenfli.den 
ist in den agglutinierenden Substanzen gegeben, welehe in den Gallert
hullen der Eier vorkommen und fremdes Sperma, in geringem Grade 
aueh arteigenes, zur Verklebung bringen. 

Es mag zunaehst unwahrseheinlieh klillgen, daB beim Seeigelei 
die Befruehtung mit fremdem Samen dadureh verhindert wird, daB 
die Bewegung der Spermatozoen durch bestimmte Reize angeregt wird. 
Und doeh ist dem so. Die Seestern-Spermatozoen maehen im Wasser 
haufig gar keine Bewegung. Setzt man aber nur wenig zerriebene Eier 
eines Seeigels hinzu, so tritt lebhafte Bewegullg ein. Wie aueh Buller 
feststellte, bewegen sieh die Spermatozoen in Sehraubenlinien; allerdings 
ist die Spirale meist so steil, daB sie als solehe nieht hervortritt.. StoBen 
die Samenfaden nun auf eille Oberflii.ehe, wie eine Luftblase oder ein 
Ei, so wird unter EinfluB des BerUhrungsreizes die Drehbewegung 
lebhafter, so daB die Spirale ganz flach wird und sehlieBlieh der Samen
faden nur noeh tangentiale Sehlangelbewegungen ausfuhrt. Dadurch 
wird ein Eindringen in das Ei unmoglieh. Die gleiehe Tangentialstellung 
tritt aber unter Wirkung eines ehemisehen Reizes aueh ein, wenn Soo-
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igeleier mit Seesternsamen zusammengebracht werden, der dann, wie 
gesagt, besonders lebhafte Bewegungen zeigt, und zwar tangential zur 
Eioberflaehe. 

Aueh bei artgleieher Besamung der Seeigeleier kommen an den 
Samenfaden solche tangent.ialen Schlangelbewegungen vor, aber nicht 
regelmaBig bei aUen Spermatozoon und aueh bei den einzeInen Eiern 
in ungleichem Grade. Die nieht zu lebhafteren Bewegungen gereizten 
Spermatozoen stell en sich senkrecht (radial) zum Ei; dadureh wird 
das Eindringen begunstigt. Da, wie wir sahen, eine Erhohung der Be
wegung die Radiaistellung verhindert, muB es sieh hier um Herabsetzung 
der Erregung handeIn, und tatsaehlich verlieren die Spermatozoon 
nach Zusatz von artgleieher Eisubstanz die Beweglichkeit, welche nach 
Verdunnung mit Seewasser wieder eintritt. Das gleichart,ige Proto
plasma besitzt also als besondere Funktion die Hemmung jener Wirkung 
des Beruhrungsreizes, zugleieh artfremdem Samen gegenuber die Funk
tion, dessen Beweglichkeit. zu erhohen. Durch diese beiden Wirkungen 
wird die Spezifitat der Befruchtung gesichert und, da die einzelnen 
Spermatozoon sich ungleich verhalten, ist zugleich monosperme Be
fruchtung begnnstigt. 

Wie weit diese Ergebnisse verallgemeinert werden durfen, steht 
noeh dahin; das Problem der Anziehung der beiden Gesehlechtszellen 
kann jedenfalls noch nicht a.ls gelost angesehen werden; auch die zuletzt 
angefiihrten Ergebnisse bringen ja keinen positiven AufschluB uber die 
"Fernwirkung" der Sexualzellen aufeinander. Wahrscheinlich handelt 
es sieh dabei urn sehr komplizierte Erscheinungen. Vorlaufig kann 
man daher mit O. Hertwig diese Wechselwirkungen der Geschleehts
zellen als sexuelle Affini ta t bezeichnen, welche zur Folge hat, daB 
eine mannliche und weibliche Fortpflanzungszelle, wenn sie auf eine 
best.immte Entfernung einander nahegebracht sind, sich anziehen und 
verbinden, "gIeichsam wie zwei chemische Korper, zwischen denen 
nicht gesattigte chell1ische Affinitaten bestehen". Aufgabe der kausalen 
Forschung ist es, zu den wenigen bereits bekannten weitere Einzel
faktoren dieser Affinitat aufzudecken. Bemerkenswert ist jedenfalls 
noch, daB diese Affinitat gewissen Schwankungen unterliegt, wie wir 
ja auch bei den DUllgernschen Versuchen sahen, daB das Verhalten 
der Sarnenfaden dem artgleichen Ei gegenuber ein versehiedenes ist. Auf 
diese Weise ist es ll1oglich, daB unter Ull1standen art- und sogar gattungs
frell1der Sall1en in ein Ei eindringt; darauf beruht ja die Bastardbildung. 
die uns noeh naher beschMtigell wird. 

c) Das Wescn der Befruchtung. 

1. Kunstliche E'ntwicklungserregung (kiinstliche "Partheno
genese") durch physikalisch-chemische Agentien. 

Der Befruchtung des Eies folgt im allgemeinen der Beginn der 
Ell1bryonalentwicklung, indem die Furchung das befruchtet.e Ei erst 
in 2, dann in 4, 8 und viele Zellen zerlegt.. Man konnte auf den ersten 
Blick annehmen, in diesel' Entwieklungserl'egung bestande eben gel'adezu 
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das Wesen der Befruchtung. Aber schon die Tatsache der llatiirIichen 
Parthenogenese laSt das Irrige dieser Anschauung erkemlen, und zwar 
besonders in denjenigen Fallen, in denen das Ei ein und desselben Indi
viduums sich bald mit, bald ohne Befruchtung, also parthenogenetisch, 
entwickelt, wofur ein klassisches allgemein bekanntes Beispiel ja das 
Ei der Honigbiene Hefert. Nicht minder wertvoll sind u. a. auch in 
dieser Hinsicht die zahlreichen Versuche uber kunstliche Partheno
genese, die sehr geeignet sind, uns dem Verstal1dnis des Befruchtungs
vorganges naher zu bringen. 

Unter kiinstlicher Parthenogenese ist nichts anderes zu verstehen, 
als die Erregung der Entwicklung an einem Ei, das 110rmalerweise hierzu 
der Befruchtung bedad, durch die verschiedensten Eil1wirkungtm, nur 
eben die Vereinigung des Eies mit einer 0' ZeUe ausgeschlossen, wobei 
als Vollendung dieser Vereinigung und zugleich als Kennzeichen der 
wirklichen Befruchtung die dauernde Verschmelzung des ~ und 0' Vor
kernes zum neuen vollwertigen ZelIkem angesehen wird. Die zur Er
reichung kiinstIicher Parthenogenese taugIichen Mittel sind hOchst 
mannigfaltig. 

Winkler brachte Seeigeleier dadurch zur Entwicklung, daB er 
einen durch Ausschutteln des Spermas in destilIiertem Wasser oder 
Seewasser mit 20% Salz erhaltenen Extrakt des Seeigelspermas hinzu
setzte. Allerdings kam die Entwicklung sehr bald zum Stillstand; 
im gunstigsten FaIle wurde das 16zellige Stadium erreicht. Aber immer
hin geht schon aus diesem Versuche hervor, daB die Anregung des Eies 
zur Teilung keine vitale Funktion des Spermatozoon ist, sondem auch 
durch einen unbelebten in dem Extrakt enthaltenen Stoff edolgen kann. 

Bei der Befruchtung des Seeigeleies wird nach dem Eindringen des 
Spermatozoon die sogenannte Dottermembran gebiIdet, die sich plotz
Hch von dem Ei abhebt. Diese Membran kann nach Herbst durch. 
chemische Reize am unbefruchteten Ei hervorgerufen werden, indem 
man Stoffe wie Chloroform, Xylol, Toluol u. a. auf das Ei einwirken 
laBt. Durch Umwandlung der hyalinen AuBenschicht des Eies ent
steht die Membran, die sich dadurch von dem Ei abhebt, daB die zwischen 
Eihaut und Ei befindIiche gallertart,ige Substanz von auBen Wasser 
aufnimmt. Eine Flussigkeitsabgabe vom Ei aus findet nicht statt, 
das Ei behalt den alten Durchmesser. Das Spermatozoon hat bei dem 
normalen Vorgang der Membranbildung nur die Rolle, den auslosenden 
Reiz auf das Ei auszuuben. Die Entstehung der Befruchtungsmembran 
des Seeigeleies hat neuerdings Schaxel naher untersucht. Danach 
bildet sie sich durch VakuoIisierung der hyalinen AuBenschicht und 
schlieBIiches ZusammenflieBen dieser Vakuolen. Die Vakuolenfliissigkeit 
solI aber aus dem lnneren des Eies Rtammen. 

Rier lassen sich nun vor allem die schonen Versuche Loebs an
.schHeBen, die darauf hinauslaufen, durch chemische Einwirkungen auf 
das Ei nicht nur die BiIdung der Dotter- oder Befruchtungsmembran 
zu erzielen, sondem die Entwicklung selbst in Gang zU: setzen. Die 
Versuche sind in erster Linie mit Echinodermen-Eiern (Seeigel), aber 
auch mit Annelidel1-Eiern (Okaetopterus) angestellt worden. Durch 
Zusatz verschiedener Salze zum Seewasser, insbesondere von KCI, 
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N 3001, MgOI2' 030012, wuroen die Eier zur Furchung angeregt. Besonders 
giinstige Ergebnisse wuroen am Seeigelei mit MgO~ erzielt, doch spielt 
dieses Salz dabei keine spezifische Rolle, wie ja auch die erfolgreiche 
Anwendung anderer Salze zeigt. Auch kommt es nicht darauf an, 
daB der einwirkende Stoff ein Elektrolyt sei; denn auch durch Zusatz 
einer Zuckerlosung laBt sich die Entwicklung auslosen. Ebenfalls 
eignen sich dazu Sauren und Basen. 

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

Es fragt sich nun, wie die Entwicklungserregung ausgelost wird. 
Auf der einen Seit,e macht Loeb dafiir verantwortlich die Vemnderung 
des osmot.ischen Druckes, die durch den Zusatz der Ohemikalien 00-
wirkt wird. Das Plasma der Eizelle enthalt in erster Linie kolloidale 
Proteide, deren Zustand auBerordentlich leicht verandert werden kann. 
In den Versuchen liegt der Fall vor, daB durch eindringende ronan 
eine solche Veranderung herbeigefiihrt wird, so daB das Protoplasma 
Wasser abgibt. Dabei handelt es sich vielleicht um ahnliches wie bei 
der Bildung der Befruchtungsmembran bei normaler Befruchtung, die 
sich auch durch Fliissigkeitsausscheidung yom Ei abhebt (vgl. jedoch 
-oben Herbst). Damit stande in Einklang, daB aIle Mittel, welche die 
Bildung einer solchen Membran - die aber bei den oben genannten 
Versuchen nicht hervorgerufen wird - veranlassen, die Entwicklung 
a.uregen. Auf der anderen Seite aber denkt Loeb auch an spezifisch 
chemische Wirkungen seiner LOsungen, besonders in seinen OhaeJ,opterus
Versuchen schreibt er den K-lonen solche zu. Indem er gute Ergebnisse 
mit verschiedenen' K-Salzen (KBr, KOI, KN03, K2SO.) erhalten hat, 
schlieBt er daraus, daB nicht das Molekiil der verschiedenen Salze das 
Wirksame sei, sondern das K-lon, das in allen enthalten ist. Wenn zu 
wenig K-Ionen in der LOsung enthalten sind, bleibt die Entwicklung aus. 
"Wenn das Seewassar nur ainen etwas groBeren Anteil an K enthalten 
wiirde, wiirden ,~ir finden, daB Ohaetopterus ,normal' parthenogenetisch 
ware." Die zu den Versuchen benutzten Eier beginnen auch ohne jede 
Einwirkung in normalem Seewasser sich schlieBlich zu furchen, wenn 
auch die Entwicklung auf friihestem Stadium stehen bleibt. Das ein
dringende Spermatozoon beschleunigt nur den schIieBlich auch "von 
selbst" in Gang kommenden ProzeB der Furchung. Substanzen aber, 
welche einen chemischen oder physika.lischen ProzeB beschleunigen, 
nennen wir Katalysatoren. Es ist daher die Annahme gerechtfertigt, 
daB das Spermatozoon katalytische Substanzen in das Ei bringt. Auch 
die K-lonen wirken als Katalysator. Diese Anschauung Loebs ist 
geradezu eine "chemische Befruchtungstheorie" genannt worden, doch 

D 11 r ken. Einflibrung In die Experimentalzoologle. 2 
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kann von einer solchen nicht die Rede sein, denn abgesehen von atlem 
anderen kommt nach Loeb seIber bei Echinodermeneiern keine spe
zifische Wirkung bestimmter Ionen, sondern nur die Veranderung des 
osmotischen Druckes als Entwicklungsanregung in Frage. 

Neuerdings hat Loe b gezeigt, daB die durch ChemikaIien angeregte 
Entwicklung des Seeigeleies (Arbacia) nachtraglich wieder zum Still
stand gebracht werden kann. Ob allerdings dafiir die Bezeichnung 
"Umkehrbarkeit der Entwicklungserregung" gut gewahlt ist, moge 
dahingestellt bleiben. Werden Eier von Arbacia durch Buttersa.ure 
oder Basen zur Entwicklung angeregt, so konnen sie durch nachtrag
liches Dbertragen in Wasser, das Cyannatrium ent.halt, in den Zustand 
ruhender Eier zUrUckgefiihrt werden. Durch Befruehtung mit Samen 
konnen solche Eier jederzeit wieder zur Entwicklung gebraeht werden. 

Ahnliche Versuche wie von Loeb wurden u. a. aueh von Hindle 
ausgefuhrt, die noch wegen Z1i.hlung der Chromosomen ein besonderes 
Interesse haben. Wenn man Eier von Strongylocentrotus purpuratus 
erst mit Buttersa.ure, dann mit hypertonischem Seewasser behandelt, 
so tritt Entwicklung ein, die bis uber das Blastula-Stadium hinausgeht. 
1m Blast.ulastadium konnte noeh die Zahl der Chromosomen festgestellt 
werden, sie betrug bis dahin stets 18, naeh Hindle die reduzierte 
(haploide) Zahl, wie sie fUr die reifen Geschlechtszellen zutrifft. Darin 
ist ein sicheres Charakteristikum der parthenogenetischen Entwicklung 
gegeben, denn durch Befruchtung wird sie auf 36, die Normalzahl del' 
somatisehen Zellen, erga.nzt. Auf die Chromosomenzahl geht auch ein 
Delage, der an Strongylocentrotus und Asterias Versuche uber kunst.
liche Parthenogenese angestellt hat. 

Ais Mittel zu ihrer AuslOsung wurde auBer Zusatz von Salzen, 
vor aHem KCI, das die besten Ergebnisse lieferte, ErhOhung der Tempe
ratur angewandt oder aber Zusatz von Chemikalien mit Temperatur
steigerung kombiniert. Sowohl bei Strongylocentrotus wie bei Asterias 
findet sieh in allen Zellen der durch kunstJiche Parthenogenese erzielten 
Larven die ChromosomenzahlI8, die nach Del ag e der vollen somati schen, 
nicht der haploiden (in den reifen Eiern reduzierten Zahl) entspricht. 
Das kunstIieh zur Entwieklung gebraehte Ei reguliert also seIber seine 
Chromosomenzahl, und zwar naeh Delage dadurch, daB nur ein Rich
tungskorper gebildet wird. Das ist auch der Fall bei Eiern, die sieh auf 
naturlichem Wege parthenogenetisch entwickeln, wie das bei Asterias 
zllw~ilen vorkommt. Ob Befruchtung oder kunstliehe Parthenogenese, 
die Normalzahl 18 wird stets erreieht. Bezuglich Strongylocentrotus 
liegt hier ein Widerspruch zu Hindle vor, der fUr diese Form die soma
tische Chromosomenzahl 36 annimmt; die reduzierte dementsprechend 
mit 18 angibt; von Wilson ist das von Hindle behauptete Verhalten 
der Chromosomenzahl bestii.tigt worden, ebenso von O. Hertwig (s. u.). 

Wir werden unten sehen, daB die von Delage angenommene Re
gulation der Chromosomenzahl dureh neueste Untersuchungen bestii.tigt 
ist, daB aber auch die Ansieht von dem Vorhandensein der reduiierten 
Zahl bei kiinstlicher Parthenogenese zu Recht best-eht. 

Bei Asteria.~ wurden die gunstigsten Ergebnisse erzielt durch Kom
bination von SalzlOsungen und Hitze, wie folgende Tabelle als Beispiel 
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aines der Experimentalfalle fiir "Ritze + KCI" veranschaulicht; die Zahl 
der zur Entwicklung gekommenen Blastulae ist in Prozenten angegeben. 

Temperatur 
40 0 

350 

30 0 

250 

20 0 

Ritze allein 
o 
4% 

25% 
26% 
23% 

Ritze + KCI 
1% 
4% 

40% 
40% 
30% 

Nach Loebs Angaben hat auch Wilson Eier von Toxopneustes 
zur parthenogenetischen Entwicklung gebracht, und z\yar wurde ein sehr 
gutes Ergebnis erzielt durch vOriibergehenden Aufenthalt der Eier in 
einer Mischung von gleichen Teilen Seewasser und 2°/8 n MgCI2• In 
einigen Fallen ging die Entwicklung bis zumPluteus. Bei der Furchung 
lieB sich die haploide Chromosomenzahl 18 feststellen, die ja deshalb 
zu erwarten ist, weil nur der Kern der reifen Eizelle in die Entwicklung 
eingeht. 

Door dIe Entwir.klungserregung durch TemperaturerhOhung sind 
durch Lillie besonders genaue Mitteilungen gemacht worden. Plotz
liche vOriibergehende Temperatursteigerung wirkt auf die Eier von 
Asteriasforbesii als Entwicklungsauslosung. Die Reaktionsfahigkeit der 
Eier auf diese Einwirkung schwankt OOtmchtlich nach ihrem Reife
und Alterszustand. Am gftnstigsten ist das Ergebnis in einer kurzen 
Periode (10-20 Minuten) vor Abschnlirung des erst en RichtungskOrpers, 
wenn die Membran des Eikernes bereits undeutlich geworden ist. Man 
briugt die Eier ungefahr 70 Sekunden in eine Temperatur von 35°; 
oder 40-50 Sekunden in 360 ; 30 Sekunden in 37°; 20 Sekunden in 38°. 
Es wird eine typische Befruchtungsmembran gebildet, viele Eiel' liefern 
frei schwimmende Larven. . Eine auffallende Zunahme des Prozent
satzes der zur Entwicklung gelangenden Eier erhii.lt man, wenn die 
Eier, nachdem sie der Temperaturerhohung ausgesetzt waren, in eine 

Losung von KaIiumcyanid (CyankaIi) gebracht werden (KCN 2~ in 

Seewasser). Dann nahert sich das Ergebnis, was ~ahl der entwickelten 
Larven anOOlal1gt, normal OOfruchteten Eiern. Wie diese Wirkullg des 
Kaliumcyanids zustal1dekommt, laBt sich nicht angeben, nur eines 
erscheint dabei ausgemacht. Man konnte auf den Gedanken kommen, 
die Temperaturerhohung wlirde eine Erhohung der oxydativen Prozesse 
im Ei na.ch sich ziehen, die dann die Entwicklungsauslosung mit sich 
briugen wiirde. Nun hat aber eine Beobachtung an reifen Eiern gezeigt, 
daB durch Kaliumcyanid die Oxydationen unterdriickt werden. Die 
Eier bleiben namlich in einer solchen Losung tagelang unverandert, 
ohne die typischen koagulativen Veranderungen zu zeigel1, die von 
Oxydationsvorgangen abhii.ngig sind. Flir die Ent",icklungserregung 
erscheint somit eine Erhohullg der intrazellularen Oxydation nicht 
ausschlaggebend zu sein. Das steht im Einklang mit einer unten noch 
naher zu erwahnenden Beobachtung Samassas, daB reiner Sauer
stoff die Entwicklul1g sogar zum Stillstand bringen kann. 

2* 
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Die EntwicklungsauslOsung kann sogar bewirkt, werden durch 
mechanische Reize, wie Versuche von Tichomiroff, Mathews, 
Bataillon, LeW'y gezeigt haben. Lediglich durch Schutteln brachte 
MatheW's Seesterneier zur Entwicklung; zuweilen, besonders wenn 
die fast reifen Eier mehrere Stunden im Seewasser gelegen haben, genugt 
das trbertragen der Eier mit einer Pipette in ein anderes GefaB, um die 
Entwicklung, welche bis zur Bipinnaria vorschreitet, in Gang zu setzen. 
Das gleiche Ergebnis erzielte Tichomiroff an den Eiern des Seiden
spinners (Bomhyx mori) durch Bursten oder Eintauchen in konzentrierte 
Schwefelsa.ure. Von ganz besonderem Interesse sind die Experimente 
Bataillons, die von Lewy wiederholt wurden, weil sie die Moglichkeit 
parthenogenetischer Entwicklung bei Wirbeltieren nachweisen. Eier 
von Rana tusca wurden mit einer feinen Nadel im Gebiete der schwarzen 
(animalen) Zone, in der normalerweise das Spermatozoon eindringt, 
angestochen. Um jede spezifische chemische Wirkung auszuschlieBen, 
bestand diese Nadel aus Platin oder Glas, also Stoffen, die in chemischer 
Hinsicht sehr bestandig sind und nicht leicht Reaktionen "mit der Ei
substanz eingehen durften; der Durchmesser der Nadel betrug 30 bis 
80 !l. Aus 10 000 Eiern wurden etwa. 120 Embryonen erzielt, darunter 
jedoch nur 3 lebensfahige Formen, die bis nach der Metamorphose am 
Leben erhalten wurden. 

Einen etwas gunstigeren Erfolg brachten die li.hnlichen Versuche 
Lewys an Eiern von Frosch, Krote und Molch." Das Anstechen geschah 
mit einer Platinnadel von 20-50 f.l Dicke. Durchschnittlich treten 
dabei etwa 9,750/ 0 der Eier in die Furchung ein, doch ist diese, um einen 
Ausdruck von Born Zu gebrauchen, in vielen Fallen barock, d. h. sehr 
unregelma.Big. Es gelang Lewy, zwei parthenogenetische Frosche 
durch die Metamorphose zu bringen; eine Rana esculenta lebte noch 
1 Tag, eine Rana temporaria 1 Monat als Frosch auf dem Lande. Die 
Tiere waren nur halb so groB wie normale Frosche. Die Z'ellkerne sind 
ebenfalls kleiner als in normalen Tieren; ihre Chromosomenzahl ist kleiner 
als 24, wie auch Bataillon angibt, sie ist kaum groBer als 12. Es ist 
dabei zu bemerken, daB die Normalzahl fur die Chromosomen somatischer 
Kerne bei den genannten Amphibien 24 betragt. Wenn hier auch die 
genaue Zahl der Chromosomen also nicht ermittelt werden konnte, so 
ist doch die Feststellung bemerkenswert; daB sie offenbar geringer war 
als die somatische Normalzahl. 

2. Entwicklungserregung durch fremdartiges Sperma. 

Dbertroffen durch die Anzahl der gunstigen Ergebnisse sowohl 
wie durch die groBere Bedeutung der Methode werden die Anstichversuche 
durch eine Art der Entwicklungserregung, die zwar als Kreuzbefruchtung 
oder als Bastardierung bezeichnet worden ist, in den weitaus meisten 
Experimenten jedenfalls aber sehr eng sich letzten Endes an die genannten 
Anstichversuche anschlieBt. Die Grundlage fur diese nunmehr zu be
sprechenden Versuche besteht in der Besamung von Eiern mit Sperma, 
das nicht etwa bloB einer anderen Art angehort, sondern einer anderen 
Gattung, ja einer anderen Familie entstammt als die Eier. Es handelt 
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sich dabei, wie wir sehen werden, keineswegs um echte Bastardierung, 
bei welcher die Qualitii.ten der weiblichen und mii.nnlichen Fortpflanzungs
zelle in der Befruchtung vereinigt werden. 

Schon Rusconi hat Eier von Rana e8culenta mit Sperma von 
Bufo ktillstlich besamt und festgestellt, daB sich zwar einige Embryonen 
bilden, die aber nicht zur vollstii.ndigen Entwicklung kommen, sondern 
Hehr bald absterben. Von der Frage, ob es sich dabei um echte Be
fruchtung handele, ist allerdings noch keine Rede. Diese taucht erst 
in jtingster Zeit auf. So hat Herwerden den EinfluB der Sperma
tozoon von Oiona intestinalis (Ascidie) auf die unbefruchteten Eier 
"on Strongylocentrotus lividus (Echinide) untersucht. Es sind gewisse 
Hilfsmittel erforderlich, um die Spermatozoen von Oiona zum Eindringen 
in die artungleichen Eiei' zu veranlassen und die Entwicklung dadurch 
in Gang zu setzen. Zunachst wird das Seewasser durch Zusatz von 
wenig N atronlauge schwach alkaIisch gemacht; nur in alkalischem 
Medium durchdringen die Spermatozoen die Gallerthtille der Eier. 
Ferner wird die Befruchtungsmembran der Eier dadurch hervorgerufen, 
daB ein durch Auskochen von artgleichem (Strongylocentrotus-) Sperma 
erhaltener Extrakt den Eiem zugesetzt wird. Weder dieser Sperma
extrakt noch der Zusatz von Natronlauge soli nach Herwerdens An
gaben die Entwicklung in Gang setzen, da Eier nach alleinigem Zusatz 
dieser beiden Stoffe ohne Oiona-Samen sich nicht entwickelten. Die 
mit dem fremden Sperma besamten Eier entwickelten sich zum Teil 
bis zur Gastrula, entweder nach Bildung einer Membran oder auch 
ohne solche. Die Gastrula zeigt rein mtitterliche Merkmale; ihre Zell
keme sind bei weitem kleiner als die einer durch normale Befruchtung 
erzielten Gast.rula, und zwar verhalt sich der Durchmesser der Keme 
einer normalen Gastrula zudem der Keme einer aus der Besamung 
mit fremdem Sperma erzielten Gastrula wie 3 : 2; die Kernoberflachen 
verhalten sich also wie 9 : 4. Die aus der "Kreuzbefruchtnng" erzielten 
Larven haben also kleinere Keme, was jedenfalls auf eine geringere 
Chromatinmenge zUrUckgeht. Damit steht in Einklang, daB von dem 
mannlichen Kern im Ei nach der "BefrucMung" nichts zu finden war; 
es ist sogar zweifelhaft gebJieben, ob der Kopf des Samenfadens tiber
haupt ins Ei eindringt. Es wird sich darum hier nicht um Befrucht.ung 
mit fremdem Samen, sondem um ki\nstliche Parthenogenese handeln . 

.Ahnliche Versuche liegen vor von Loeb und Godlewski. Ersterer 
hat u. a. Seeigeleier mit Samen von Seestemen behandelt. Zum Ga
lingen des Versuches ist es auch in diesem Falle notwendig, daB das 
Seewasser alkalisch gemacht wird. Nach Loeb handelt es sich dabei 
um wirkliche Bastardierung, nicht um parthenogenetische Entowicklung 
der Eier, von denen einige eine Gastrula Hefem. Klarer Hegen beztiglich 
der FrageParthenogenese oder Befruchtung die Ergebnisse Godlewskis. 
Wahrend Herwerden das Schicksal des Spernlakerns nicht verfolgen 
konnte, gelang es Godlewski, das mannliche Chromatin wahrend 
und nach der "Befruchtung" zu beobachten. Wir werden sehen, daB 
dadurch die Ansicht Loebs, es handele sich bei der Kreuzbefruchtung 
oder der "heterogenen Hybridisation" um wirkliche Befruchtung, ver
standlich wird und zugleich der parthenogenetische Charakter der Ent-
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wicklungserregung hervortritt. Godlewski besamte Seeigeleier mit. 
Sperma von Chaetopterus (Polychaet). Dadurch wird die Bildung einer 
Dottermembran veranlaBt. Die Entwicklung setzt ebenfalls ein, schreitet 
aber nur bis zum Zweizellenstadium vor. Werden die Eier aber nach 
Bildung der Membran 22 Minuten lang mit hypertonischem Seewasser 
behandelt (100 ccm Seewasser + 15 ccm 21/'1. n N aCI) , so kann das Pluteus
Stadium erreicht werden. 

Der 0' Kern vereinigt sich mit dem weiblichen V orkern zu einem 
einheitlichen Furchungskern. Dann aber wird das 0' Chromatin in 
das Protoplasma des Eies ausgestoBen. An der gleich beginnenden 
Mitose beteiligen sich nur die ~ Chromosomen. Damit stimmt uberein, 
daB die Larven rein miitterliche Merkmale zeigen, also echte Plutei 
darstellen. Die Vereinigung der beiden Vorkerne tauscht cine Be
fruchtung vor, die aber in Wirklichkeit nicht zustande kommt, da ja 
das Chromatin des 0' Kernes bei der Kernteilung nicht verwandt wird; 
die Kernvereinigung ist also nur eine vorubergehende, keine dauernde 
wie bei echter Befruchtung. Die Entwicklung der Larven erfolgt darum 
auch ganzlich nach dem parthenogenetischen Typus; sie zeigen keine 
vaterlichen durch das Spermatozoon ubertragenen Merkmale. 

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

Zunachst sind anzufiihren die schonen Untersuchungen Kupel
wiesers, der Seeigeleier durch Zusatz von Molluskensamen zur Ent
wicklung bracht-e. Das gleiche Ergebnis erzielte Loeb. Kupelwieser 
besamte Echinideneier mit Sperma von My taus. Damit die Sperma
tozoen in das Ei eindringen konnen, muB die Schleimhiille ent.fernt. 
werden. Das eingedrungene Spermatozoon verliert wie normal Schwanz
faden und Spitzenstiick. An jedem 0' Vorkern entsteht eine Strahlung, 
der ein echtes, d. h. von dem Spermatozoon stammendes Centrosom 
zugrunde liegt. Nach Annaherung der beiden Vorkerne teilt sich das 
Centrosom und fiihrt dadurch zur Spindelbildung. Der 0' Kern bleibt. 
unverandert; er gerM in einen Pol der Spindel und gelangt s? bei der 
im iibrigen normal erfolgenden Teilung des ~ Kerns und der Durch
schniirung des Eies in eins der beiden l/~ Blastomere, wo er aHem An
schein nach zugnmde geht. Da keine Dottermembran gebildet wurde, 
trat im aHgemeinen tJberbesamung ein, infolge welcher eine abnorme 
Entwicklung einsetzen muB. Es wurden aber auch einige normak 
Larven von rein miitterlichem Typus beobachtet, die wahl auf monosperm 
besamte Eier :wruckgehen. Jedenfalls Iiegt hier rein parthenogenetische 
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Entwicklung vor, wie Rie auch in den vorher genannten Versuchen 
vermutet wurde. Die Entwicklung wird durch da.'J Eindringen eines 
Samenfadens lediglich in Gang geRetzt" ohne daB eine Kernvereinigung, 
nicht einmal eine vorubergehende, geschweige denn dauernde, eintritt. 
Damit fii.llt das wesentHchste Moment des Befruchtungsvorganges fort; 
die Entwicklungserregung ist eine part,henogenetische. Der eindringende 
Samenfaden spielt hier dieselbe Rolle wie die feine Nadel in den An
stichversuchen von Bataillon und Lew)'. 

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

Noch einwandfreier und deutlicher zeigt sich das in den ferner zu 
erwa.hnenden prachtvollen Hertwigschen Versuchen. Wa.hrend auch 
in den Experimenten von Kupelwieser ein normaler Samenfaden in 
das Ei eindringt, wird in den Hertwigschen Versuchen Sperma ver
wandt, das in bestimmter Weise geschadigt ist, insbesondere wird dabei 
der Kern des Samenfadens ausgeschaltet, so daB eine echte Befruchtung 
- dauernde Vereinigung des 0' und ~ V orkerns zum bleibenden Fur
chungskern - vollstandig ausgeschlossen wird. 

Als wichtigstes Hilfsmittel zur Ausfuhrung dieser Experimente 
dient das Radium. Die {J- und y-Strahlen des Radiums wirken in gut 
abzustufender Weise vornehmlich auf die Kernsubstanzen, so daB diese 
die Fa.higkeit verHeren zu wachsen und sich zu vermehren. 

Werden z. B. befruchtete Ascaris-Eier mehrere Stunden den Strahlen 
eines Radiumpra.parates ausgesetzt, so werden die Kernteilungen patho
logisch; statt der bekannten schleifenformigen Chromosomen bilden 
sich unregelmaBige Haufen von Chromatinkornern, und schlieBlich 
zerfallen die Keme unter Karyolyse. Wenn Samenfaden des Seeigels 
mehrere Stunden lang krli.ftig mit Radium bestrahlt werden, so behalten 
sie zwar ihre Beweglichkeit und vermogen in das Ei einzudringen, bilden 
auch noch einen mannlichen Vorkern, aber normale Chromosomen bildet 
dieser nicht mehr. Die Folge davon ist, daB der 0' Kern nur unvoll
kommen oder gar nicht sich an der Entwicklung beteiligt und fruher 
oder spater ganz oder teihveise davon ausgeschlossen wird. Auch beim 
Froschei ist ein solches Verhalten des .mit Radium bestrahlten Samen
fadens nachgewiesen (P. Hertwig). 

Werden mit solchen stark bestrahlten Spermatozoen normale Eier 
befruchtet, so zeigen Schnittbilder auf dem 2- und 4-Zellenstadium 
einwandfrei, daB eine starke Schadigung des Spermachromatins VOl'

liegt. Es beteiligt sich nicht an der Teilung des Eies, auch vereinigt 
es sich nicht mit dem Chromatin des Eikernes. Auf dem 4-Zellen
stadium wird das Spermachromatin als offenbar degeneriertes Gebilde 
in einem der 1/, Blastomere gefunden. Da aber trotzdem das Froschei 
durch das Eindringen des Spermatozoon zur Furchung angeregt wird, 
liegt unzweifelhaft parthenogenetische Entwicklungsauslosung vor. 

Mit Erfolg ist von G. Hertwig die Radiumbestrahlung des Sperma 
mit der Bastardierung kombiniert worden; diese Methode hat gleich
falls zur Parthenogenese gefUhrt. 
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Eier von Bufo vulgaris wurden mit Sperma von Rana fusca, das 
mehrere Stunden der Einwirkung eines starken Radiumpraparates 
ausgesetzt war, besamt. Es setzte Entwicklung ein, die fast normale 
Embryonen lieferte. Nur besteht ein erheblicher GroBenunterschied 
zu normalen KontroHarven. Einige Larven erreichten ein Alter von 
37 Tagen; viele starben vorher an verschiedenen Krankheitserschei
nungen. DaB es sich um parthenogenetische Entwicklung handelt, 
folgt aus dem oben geschilderten Verhalten des Spermachromatins 
nach Radiumbestrahlung und wird vor aHem bestatigt durch Messung 
der ZeHkerne. Die Radiumlarven haben viel klein ere Kerne ala die 
normalen Kontrollarven; die Quadrate der Kernradien, denen die 
Oberflachen der Kerne, wenn diese als Kugeln angesehen werden, pro
portional sind, verhalten sich wie 1 : 2; die Oberf1ii.che der normalen 
Kerne ist also doppelt so groB wie die der Radiumkerne (Fig. 1 und 2). 

Den kleineren Kernen kommt eine geringere Chromatinmenge zu, 
was darauf zurfickgeffihrt werden muB, daB der 0' Kern sich infolge 
der Radiumbestrahlung nicht an der Bildung des Furchungskerns be-

ll'ig. ]. Flossensaumepithel-Kerne einer 
28 Tage alten parthenogenetischen 

Krotenlarve. Vergr. etwa 750. 

Fig. 2. Flossensaumepithel-Kerne einer 
gleichaltrigen normalen Kontrollarve. 
Vergr. wieinFig.l. (Nach G. Hertwig.) 

teiligte. Daa ergibt aber eben die parthenogenetische Entwicklung. 
Bei normaler Kreuzung von Frosch und Krote erreicht die Entwicklung 
kein vorgeschrittenes Stadium; das Kreuzungsprodukt stirbt im Gegen
satz zu dem Verhalten bei der geschilderten parthenogenetischen Ent
wicklung sehr bald ab (vgl. oben Rusconi S. 2]). Der Grund ffir dar-; 
Absterben des normalen Kreuzungsproduktes wird jetzt klar. Er liegt 
offenbar in der "disharmonischen Idioplasmaverbindung", die dadurch 
zustande gekommen ist, daB das in den beiden Vorkernen, von denen 
der eine von der Krote, der andere vom Frosch stammt, enthaltene 
Chromatin, das wir in erster Linie als den Vererbungstrager ansehen 
mfissen (vgl. unten S. 266), in dem bei der Befruchtung sich bildenden 
Furchungskern vereinigt wird. Da es sich dabei aber um Vereinigung 
zweier fremdartiger Vorkerne handelt, liegt offenbar ein disharmonisches 
Verschmelzungsprodukt vor, und in dieser abnormen Beschaffenheit 
des Furchungskernes .ist jedenfaHs der frUhzeitige Stillstand der Ent
wicklung gegeben. Bei Besamung mit radiumbestrahltem Samen wird 
keine solche disharmonische Idioplasmaverbindung erzeugt, da ja der 
0' Kern sich nicht an der Bildung des Furchungskernes beteiligt; die 
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FoIge davon ist eine lti.ngere Lebensfahigkeit des Embryos, Wenn gleich
wohl bei diesem Krankheitserscheinungen auftreten, so kann der Grund 
dafur zunachst einmal darin liegen, daB durch die Bestrahlung unter 
Umstanden das mannliche Chromatin nicht ganzlich zerstort ist, so 
daB es sich noch mit dem ~ Vorkern vereinigen und Storungen del' 
Entwicklung hervorrufen kann , Ferner haben j a die Keme der partheno
genetischen Larve nur verminderte Chromatinmenge, sie haben nur 
haploide Keme, Das harmonische Verhaltnis zwischen Zellkem und 
Zellplasma, das durchweg' ncrmalerweise streng gewahrt wird (Ke~
plasmarelation nach R . Hertwig), ist dadurch ' gestort. Auch darin 
ist wohl ein Faktor fur die Abnormitaten in der Entwickhmg zu erblicken. 

Fig, 3, Parthenogenetische Larve von 
Triton, erzeugt durch Besamullg des 
Eies mit radiumbestrahltem Sperma, 

]<'ig. 4, 
Triton; 

t't ' . ' 

l '" 
~ I 

' 1 
~, , 
', ' 

Normale Kontrollarve von 
beida Larven 27 Tage alt. 
(Nach O. Hertwig.) 

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

Die Entwicklung verlauft im groBen und ganzen nach der Norm; 
jedoch sind die parthenogenetischen Larven bedeutend kleiner als die 
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normalen Kontrolltiere und zeigen im einzelnen mancherlei Defekte. 
Besonders sind die Kiemenfaden kiimmerIich entwickelt; das Gallert
gewebe ist hli.ufig hypertrophiert; neben anderen MiBbildungen 
kommen embryonale Geschwiilste am Gehirn, am Riickenmark, an 
der Retina vor. 

Der parthenogenetische Charakter der Larven wird schlagend be
wiesen durch die Zli.hlung der Chromosomen, die in zwei Fallen an Kernen 
.{les Flossensaumepithels von 24 Tage alten Larven einwandfrei gelang 
(]fig. 5 und 6, a, b). Statt der normalen Zahl von 24 Chromosomen 
in den somatischen Zellen zeigen diese Kerne nur 12 Chromosomen, 
cine Zahl, die der rei fen Geschlechtszelle zukommt. Da die aus dem 
Spermatozoon stammende 0' Chromosomengarnitul' durch die Be
strahlung zerstort ist, besitzen die parthenogenetischen Larven nur die 
aus der reifen Eizelle herriihrende ~ Chromosomengarnitur. Der ge
ringeren Chromosomenzahl entspricht eine geringere KerngroBe. 

Fig.5a. Fig. Ga. 

5b. 6b. 

Fig. 5-6, a, b. Keme aus del' Epidermis des Flossensaumes einer 24 Tage alten 
parthenogenetischen Larve von Triton; b, die "Oberzeichnungen der photographischen 

Aufnahmen a. (Nach O. Hertwig.) 

Bei der Parthenogenese, der natiirlichen sowohl wie der kiinst
lichen, ist nur eine Zelle, das Ei, die Gnmdlage fiir die Entwicklung des 
neuen Individuums. Es liegt nun die Frage nahe, welche Bedeutung 
kommt der 0' Fortpflanzungszelle zu, wenn es offenbar, wie das die 
Versuche iiber kiinstliche Parthenogencse beweisen, fUr den Beginn der 
Entwicklung nicht wesentlich ist, dall eine mannliche Zelle sich mit. 
dem Ei vCl'einigt. Vielmehr wird ja die Entwicklung auch angeregt 
durch aIle moglichen anderen Fakt·oren oder auch durch das Eindringen 
cines Samenfadens, dem der eigentliche Zdlcharakter dadurch ge
nommen ist, daB sein Kern durch die Bestrahlung mit Radium oder 
Mesothorium zerstort worden ist. 
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4. Ephebogenesis (Merogonie). 

Die Zellkerne des sich bei Parthenogenese entwickelnden Embryos 
stammen lediglich ab von dem Eikern, also dem ~ Vorkern. Ware es 
nun nicht moglich, ein Individuum zu erzeugen, dessen ZelIkerne um
gekehrt nur von dem S Vorkern abstammen und wiirde nicht durch 
einen solchen Versuch Licht. fallen auf die Bedeutung der S Fortpflan
zungszelle bei der Befruchtung? Solche Versuche sind in der Tat bereits 
ausgefiihrt worden. Von der Eizelle beteiligt sich dabei nur das 
Cytoplasma oder gar nur ein Teil desselben an der Bildung des 
Embryos, Da also kein ~ Vorkern binzutritt, bildet im wesentlichen 
d.ie S Zelle die Grundlage der Entwicklung, wenn auch das benutzte 
Eiplasma bei der Bewertung nicht ganzlich vernachlassigt werden 
d.arf. Immerhin liegt bier in gewissem Grade das Gegenteil der 
Parthenogenese, vor aHem der kiinstlichen, vor. Wie bei letzterer 
nur der haploide ~ Kern fiir die Entwicklung in Betracht kommt, 
so mer nur der haploide S Kern. Daher moge fiir diesen Vorgang, 
der nicht in der freien Natur beobachtet wird, eine Bezeichnung 
benutzt werden, welche diesen Gegensatz zum Ausdruck bringt; wir 
wahlen dafiir nach Rawitz die Benennung Ephebogenesis (Jiing
lingszeugung). Der vielfach angewandte Name Merogonic (Bruch
stiickentwicklung), der von Boveri stammt, habt nicht so deutlich 
das Wesen der Sache hervor und wird besser filr bestimmte Spezial
falle benutzt. 

Alle ilber Ephebogenese gemachten Versuche laufen darauf hinaus, 
ein kernloses Ei oder kernloses Eistilck mit einem normalen Spermatozoon 
zu besamen. Dadurch wird der S Vorkern mit einem hinreichend 
groBen Zelleib versehen, der zugleich das notwendige Nahrmaterial ent
halt, wahrend die winzige Protoplasmamenge des Spermatozoons nicht 
geeignet ist, diesem langere Zeit ein selbstandiges Leben zu ermoglichen. 
Das eigentIiche Charakteristikum der Befruchtung, namlich Vereinigung 
cines ~ mit einem S Vorkern, fehlt hierbei vollstandig. Inwieweit das 
von der Eizelle stammende Protoplasma als Entwicklungsgrundlage 
vernachlassigt werden und als bloBer "Nahrboden" filr die S Zelle 
angesehen werden darf, das ist allerdings eine Boch zu priifende Frage. 
Hier genilgt es, daB die filr die Ephebogenesis aufgestellte Bedingung 
erfilllt ist, daB nur mannliche Chromosomen die Grundlage filr die 
Zellkerne des Embryos abgeben. 

In der Bestrahlungeiner Zelle mit Radium ist nun ja ein Mittel 
gegeben, den Kern zu zerstoren und anf diesem Wege kern lose Eier 
zu erhalten. 

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

Eine andere Art der Entkernung ist von Rawi tz angewandt worden. 
Dieser Autor brachte unreife Eier von Holothuria tUbulosa in eine Losung 
folgender oder ahnlicher Zusammensetzung: Losung von Magnesium-
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ehlorid 4,7% 150 eem + Borax 2,1% 45 eem + Caleiumphosphat 
0,1 % 5 cem. Von dieser Losung werden 30 eem mit 60 cem Seewasser 
gemis<)ht. Die Eier verbleiben darin 2 Stunden und kommen dann 
in eine Misehung von 500 eem Seewasser mit 50 eem jener Losung . 
Ein Teil der Eier zeigt keine Veranderungen, bei einem anderen Teil 
werden aber solehe eingeleitet durch amoboide Bewegungen des Kernes. 
Gleiehzeitig streekt sich das noeh von der Kapsel umgebene Ei in die 
Lange und der Kern wandert in den einen Pol (Fig. 7-10), wo er zur 

.,. 

7 8 9 10 
Fig. 7-10. Klinstlich bewirktes AusstoBen des Eikernes bei unreifen Eiern von 

Holothuria tubulosa. (Nach Rawitz.) 

Ruhe kommt und wieder Kugelform annimmt. Dann reiBt die Kapsel. 
das nackte Ei tritt aus und kugelt. sieh ab, doch tritt alsbald wieder eine 
Streekung ein, wahrend welcher der Kern halb ausgestoBen wird. Da
dureh nun, daB die Oberflache des Eies hoekerig wird, d. h. nach allen 
Seiten Pseudopodien sich bilden, wird die Langsstreekung des Eies 
rUekgangig gemaeht, bis es sieh ganz von dem Kern zUriiekgezogen hat. 
Der frei liegende Kern zerfaIlt nach und nach und das "Ei" nimmt 
wieder Kugelgestalt an. 

Durch Einwirkung von artgleichem oder artfremdem Samen wird 
diese kern lose Plasmamasse zur Furehung gebraeht, und bei Besamung 
mit Sperma von Sphaerechinus granularis wurde ein 12zelliges Stadium 
erzielt (Fig. 11-16). Der AusstoBungsstelle des Eikernes gegeniiber 
erkennt man zuerst den Spermakern als hellen Fleck. Bei den wieder
holten Kern- und Zellteilungen wird nun eine fortschreitende Verkleine
rung der KerngroBe beobachtet, da die Toehterkerne sich offen bar in 
deI1;l fremden Plasma nicht zur GroBe des Mutterkernes zu erganzen 
vermogen. Auf diese mehr und mehr abnehmende KerngroBe ist auch 
wohl der friihzeitige Stillstand der Entwicklung zUriickzufiihren, da 
sehr bald ein abnormes MiBverhaltnis von Kern und Plasma eintritt 
und der Kern zu klein wird, um einen regulatorischen EinfluB auf den 
unverhaltnismaBig groBen Zelleib ausiiben zu konnen. 

Jedenfalls beweisen aber diese Versuehe die grundsatzliehe Moglich
keit einer Entwicklung unt.er alleiniger Beteiligung des mannliehen 
Vorkernes (Ephebogenesis) . Weitergehende Ergebnisse haben die be 
kannten Versuehe von Boveri am Seeigelei gebracht, die zwar wieder
holt angefochten worden sind, deren Beweiskraft aber nicht wohl be
stritten werden kann. 
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Durch langeres Schiitteln in einem Reagenzrohr zerfallen Seeigeleier 
leicht in Bruchstiicke, von denen nur eines den Kern enthalt, wahrend 
die anderen kernlos sind. An sorgfaltig isolierten Eifragmenten von 
Echinus microtuherculatus wies Boveri die Entwicklungsfahigkeit kern
loser Eibnwhstucke nach und benannte deren Entwicklung als Merogonie. 
Ihre Entwicklung fiihrt Boveri allerdings nicht zUrUck auf den bei 
der Besamung dieser Bruchstiicke mit artgleichem Spenna eindringenden 
0' Kern, sondern auf das mit dem Samenfaden in das Fragment ge
brachte Centrosom, das im reifen tierischen Ei fehlt. Aus der Halfte 
der isolierten kernlosen Eibruchstiicke gingen unter Einwirkung des 
Spermatozoons Plutei hervor, die sich nur durch geringere GroBe von 
normalen Plutei unterscheiden. Nach Boveri vermag noch ein Ei
fragment von 1/20 des urspriinglichen Eivolumens einer Zwerglarve den 
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Fig. 11-16. Teilung eines entkemten Eies von Holothuria tubulosa unter EinfluB 

des Spermakemes. (Nach Rawitz.) 

Ursprung zu geben. Wichtiger noch als dieser Nachweis der Ent
wicklungsfahigkeit kernloser Eistiicke, der u. a. auch von Morgan und 
Delage erbracht worden ist, ist nun der von Boveri gefiihrte BeW'eis, 
daB die mannliche Zelle dahei die eigentliche Grundlage der Entwicklung 
ist, so daB die "Bruchstiickentwicklung" (Merogonie) in der Tat eine 
Ephebogenese darstellt. Eier von Sphaerechinus granularis lassen sich 
mit Samen von Echinus microtuberculatus hefruchten. Das Ergebnis 
1St eine echte Bastardlarve, die eine vollkommene Mischung der vater
lichen und miitterlichen Eigenschaften darstellt . Dahei ist hervor
zuheben, daB die Larven der heiden Seeigel sich sehr stark voneinander 
unterscheiden und dementsprechend die Bastardform eine sehr cha
rakteristische ist. Aus geschiitteltem Eimaterial von Sphaerechinus, 
das mit Sperma von Echinus besamt wurde, erhielt Boveri einige 
Zwerglarven mit rein vaterlichen Eigenschaften (Fig. 17 und 18)1). Diese 
Larven sind wegen ihrer geringen GroBe aus Eibruchstiicken herzuleiten, 

1) Vgl. dazu die einschrankenden Bemerkungen S. 268. 
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und ihre Form, die eine reine Echinus-Form ist, OOweist, daB die be
stimmende Grundlage ihrer Entwicklung die SamenzeIle war. DaB die
Entwicklung auf dem Pluteusstadium ihr Ende erreichte, dtirft.e in 
erster Linie darin zu suchen sein, daB es auBerordentlich schwierig ist, 
im Aquarium auch bei normaler Befruchtung die Seeigellarven durch 

die Metamorphose zu bringen; in der Regel 
hort im Aquarium auch die normale Entwicklung 
miot dem Pluteusstadium auf. Der rein va.terliche 
Charakter der Zwerglarven kommt auch darin 
zum AusdnlCk, daB sie kleinere Zellkerne 
besitzen als gleicbgroBe Bastardlarven, da j a 
ihre Kerne nur von dem a- Vorkern abstammen. 

Fig. 17. NormaleLarve 
von SphaerechinWJ gra

nularis. 

Die Frage, ob nicht diese Larven doch noch 
gewisse mtitterliche Eigenschaften durch das Ei
plasma tiberkommen haben (Chemismusder Zellen, 
Art und Schnelligkeit der Furchung usw.), ist 
bier von nebensachlicher Bedeutung; hier kommt. 
es darauf an, festzustellen, daB ein kernloses und 
darum nicht mehr dauernd lebensfahiges Eistiick 
durch Aufnahme des a- Kernes nicht nur seine 
Lebensfahigkeit bewahrt, sondern auch den 
Teilungen dieses Kerns mit seinen Furchungen 
folgt, und ferner daB dadurch hier eine Ent
wicklung statthat, bei der ebensowenig wie bei 
Parthenogenese eine Befruchtung voraufging, 
sondern bei der der maBgebende Faktor einzig und 
alleinein (haploider)Vorkern, undzwarder a- Vor
kern ist. Es wird dieser Vorgang darum mit 
Recht als Ephebogenesis angesprochen. 

Die schonsten Ergebnisse in der Entwicklung halbkerniger Em
bryonen erzieIte neuerdings P. Hertwig, welche die Methode der 
Radiumbestrahlung zur Entkernung benutzte. Eier von Triton, die 
durch Operation dem ~ Tier entnommen waren, wurden, urn Verwechs
lungen auszuschlieBen, auf Objekttrager aufgesetzt und aus einer Ent
fernung von 3 mm mit Mesothorium (= 51 mg reinem Radiumbromid) 
bestrahlt. Die Zeit der Bestrahlung schwankte zwischen 5 Minuten 
und 1/2 Stunde. Nach Verlauf dieser Zeit wurden die Eier mit normalem 
Samen kiinstlich befruchtet. Ein Teil der Eier starb bald ab, aus einer 
ganzen Anzahl entwickelten sich Larven, deren Lebensdauer 12, 14-17, 
67 Tage im Durchschnitt betrug. Ein wesentlicher Unterschied durch 
ungleich lange Bestrahlung machte sich nicht bemerkbar; Durch die 
Bestrahlung wird der ~ Vorkern getOtet, die Larven haben also nur 
Kerne, welche aIlein von dem a- V orkern abstammen; es sind also 
halbkernige Laorven. Ganz me in den oben OOsprochenen Versuchen 
tiber Parthenogenese zeigen auch diese Larven Zwergwuchs. Der Be
weis ftir das alleinige Vorhandensein haploider Kerne konnte durch 
Kernmessung und Chromosomenzahlung einwandfrei erbracht werden. 
Die Volumina der Kerne der Radiumlarven verhalten sich zu normalen 
Kernen wie 1 : 2, was auf der geringeren Chromosomenzahl jener 00-
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ruht. Diese betragt in den Mitosen des Flossensaumes der Radium
larven 12, also genau die Halite der normalen somatischen Zahl. Es 
kann keinem Zweifel unterliegen, daB die haploiden Keme nur die 
vaterIiche vom Spermatozoon gelieferte Chromosomengarnitur be
sitze.o. 

Wahrend, wie gesagt, im allgemeinen die Radiumlarven Zwerg
wuehs aufweisen, entwiekelte sich nun eine Larve, welehe dmehaus gleiehe 
GroBe und gleichen Ausbildungsgrad aufwies wie 
gleiehalte Kontroillarven. Die Kernuntersuchung 
ergab, daB ein diploider Kemapparat vorhanden 
ist, d. h. daB die somatischen Zellen 24 Chro
mosomen besitzen. Schon die nur 5 Minuten 
bestrahlten Eier liefern haploide Keme. Diese 
Larve entwickelte sieh aber aus einem Ei, das 
18 Minuten der Radiumbestrahlung ausgesetzt 
war. Eine sole he lange Bestrahlung macht aber 
nach allen Erfahrungen den Eikern vermehrungs
unfahig. Aueh ein Versuehsfehler erscheint bei 
der angewandten Sorgfalt ausgesehlossen. Daher 
ist nur der SchluB zulassig, daB hier die vater
lie he Chromosomengamitur nachtraglieh ver
doppelt ist; es hat Autoregulation stattgefunden, 
wie sie von Delage und ungenau aueh schon von 
Bataillon beobaehtet ist. Da aber diese Re
gulation nieht immer eintritt, bleiben auch die 
Mitteilungen giiltig, nach denen in Fallen kiinst
Heher Parthenogenese nur haploide Keme vor
handen sind. Die Faktoren, welehe die Auto
regulation bewirken, bleiben noch zu ermitteln. 

Der letztgenannte Fall beleuchtet trefflich 

Fig. 18. Ausgewachsene 
Zwerglarve mit reinem 
Echinustyp aus einem 
Eifragment von Sphaer
echinu8 bei Befruch-

tung mit Echinus
Samen. Gleiche Ver
grof3erung wie Fig. 17_ 
(Nach Boveri aus 

Haecker.) 

die hervorragende Rolle des Kernes im Entwieklungsgeschehen. 
Wir wollen damit das Gebiet der Partheno- und Ephebogenese 

verlassen und uns zu einer anderen Gruppe interessanter Versuche 
wenden. 

5. Polyspermie. 

1m allgemeinen dringt bei der llormalen Befruehtung nul' ein einziges 
Spermatozoon in das Ei ein; es kommt jedoch VOl', und zwar bei sehr 
dotterreiehen Eiern, daB normalerweise mehrere Samenfaden in die 
Eizelle eindringen. Eine solehe normale "physiologisehe Polyspermie" 
ist beobachtet worden an Eiern von Arthropoden. Amphibien, Se
lachiem, Sauropsiden. Was aber wenigstens aus einem Teil dieser 
Beobachtungen hervorgeht, ist die wiehtige Tatsache, daB nur einer 
der eingedrungenen mann lichen Keme zum 6 Vorkem wird und sich 
mit dem 2 Vorkern zum Furehungskern vereinigt. Die physiologische 
Polyspermie ist demnach nur eine Mehrfachbesamung, der monosperme 
Charakter dereigentlichen Befruchtung bleibt dennoch gewahrt; die 
Befruehtung wird nur von einem Samenfaden ausgefiihrt. 
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Werden Eizellen, denen normalerweise monosperme Besamung zu
kommt, von gewissen Schadigungen betroffell, so dringt mehr als ein 
Samenfaden ein; es kommt dann zur Polyspermie. Solche Schadi
gungen konnell bestehen in Kalte- oder Warmestarre durch abnorme 
Erniedrigung oder Erhohung der Temperatur oder in mechanischen 
Verletzungen oder auch in der Anwendung narkotisierender Substanzen, 
i ndem man die Eier mit Chloroform, Morphium, Nikotin u. a. ahnlich 
wirkenden Chemikalien behandelt. Man hat diese Erscheinung als 
pathologische Polyspermie bezeichnet und sie damit der physiologischen 
Mehrfachbesamung gegenubergestellt. Das ist aber nur mit groBem 
Vorbehalt zulassig, denn 'es handelt sich nieht um ein und dieselbp 
Erscheinung, die nur das eine Mal immer, das andere Mal nur unter 
bestimmten abnormen Bedingungen eintritt, sondern um ganz ver
schiedene Dinge. Wahrend bei der physiologischen Polyspermie die 
eigentliche Befruchtung durchatlS monosperm bleibt, ist auch die Be
fruehtung bei pathologischer Polyspermie polysperm, d. h. in letzterem 
n'alle gehen mehrere a v orkerne Vereinigungen mit dem Eikern ein. 
so daB vor aHem die Befruchtung pathologisch wird, was auch in del" 
weiteren Entwicklung des Eies zum Ausdruck kommt. 

Bei der normal en Befruchtung wird die Furchung des Eies dadurch 
eingeleitet, daB das Centrosom des eingedrungenen Spermatozoons 
sich teilt und dadurch die beiden Pole der Teilungsspindel liefert. Es 
entsteht so eine Spindel, in deren Mitte die S! und a Chromosomen 
in gleicher Anzahlliegen und so auf die Tochterzellen verteilt werden, 
daB jede eine Spalthalfte jeden ChromosomR erha!t. Dringen mehrere 
Samenfaden in das Ei ein, so bilden sich mehrere Teilungsspindeln, 
cIa jedel" Sal1lenfaden ein Centrosom einfuhrt und im allgemeinen sovie! 
Spindeln entstehen, als Centrosomen vorhanden sind; jedes Cent,rosom 
teilt Rich, und die Tochtercentrosomen bilden zwischen sich die Spindel. 
Bei der physiologischen Polyspermie gewilmt nur eine Spindel Be
,.;iehungen zu den aus den S! Kern hervorgegangenen Chromosomen. 
Die anderen eventuell entstehenden Spindeln fuhren nur im Bereich 
des Dotters zu Teilungen der den betreffenden Samenfaden angehorenden 
rein a Kerne ohne anschlieBende Zellteilung; diese a Kerne spielen 
fur die Entwicklung weiter keine direkte Rolle. Anders bei pathologischer 
Mehrfachbesal1lung. Bei dieser gewinnen in der Regel mehrere Teilungs
:.;pindeln auch Beziehungen i.'u11l S! V orkern, auBerdem tritt Kombination 
der Spindeln nntereinander ein, so daB ein hochst kompliziertes Bild 
entsteht. Da jede Spindel Chromosomen in ihren Bereich zu ziehen 
sucht, so ist die Folge eine ganz ungleichwertige Verteilung derselben auf 
die meist sich gleichzeitig bildenden mehreren Tochterzellen. Nehmen 
wir z. B. den einfachen Fall an, daB zwei Samenfaden in das Ei ein
gedrungen sind (Dispermie) und dementsprechend sich zunachst zwei 
Spindeln (1, 2) ausbilden (Fig. 19-21). Dann bilden sich zwei a Vor
kerne, deren Chromosomen in der Nahe der aus dem S! Vorkern hervor
gegangenen Hegen (Fig. ] 9). Zugleich aber tritt je eine Spindel auf 
zwischen den Tochtercentrosomen des einen Spermatozoon einerseits 
und denen des anderen Samenfadens andererseits (3, 4), so daB zugleich 
.4, Teilungsspindeln vorhanden sind, die samtlich Chromosomen in ihren 
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Bereich zieheu. Bei der Furchung bilden sich gleichzeitig 4 Tochter· 
zellen (vgl. die Andeutung der Teilungsebenen in Fig. 20 durch PfeHe). 
auf welche die Chromosomen ganz ungleichmaBig verteilt sind. Bei 
Dispermie kann es unter Umstanden zur Bildung von nur 3 Spindehl 
kommen (Fig. 21 Triaster); dieFolge ist die gleichzeitige BildUllg dreiel' 
Tochterzellen. Die bei der normalen BefnlChtung und Furchung so 
genau ausgefuhrte gleichmaJ3ige Verteilung der Chromosomen auf di~ 
Tochterzellen wird also bei kiinstlicher Polyspermic yollig gestort" und 

t 

l~a ~ -~ 

-?i~'\' 'I J 

19 
i 
20 

t 
21 

-!,'ig. IIJ-21. ~chema ZUl' VCl'anschaulichuug del' lllehrfachen Spindelbildung bei 
Oberbefrucbtullg durch 2 Samenfii.den (Dispermie). 20. vier Spilldeln; 21, drei 

Spindeln. 

darin liegt derell vollige wesentliche Versehiedenheit von der physio
logischen Polyspermic. Erstere isto eine wirkliche tl'berbefmchtung, 
letztere nur eine Mehrfaehbesamung. 

Nun erscheint aber die kunstHehe Polyspermie als ein wichtigel:' 
Hilfsmittel zum Studium der Frage naeh der Bedeutung der monospermell 
Befmchtung. DelID wenn dieser eine wesentliche gmndsatzliche Be
deutung zukommt, muJ3 polysperme Befmchtung Abandemngen im 
Entwicklullgsverlauf mit sich bringel1, die Schh\sse u ber das WeseH 
der Befmchtul1g zulassen, vor allem aber Sehlusse i.\ber die Bedeutul1'g 
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der bei der Befruchtung in erater Linie beteiligten Zellbestandteile. 
Wir wollen auf einschla.gige Yersuehe von Boveri und Brachet kllrz 
eingehen. 

Boveri erzielte dadurch an Seeigeleiern tJberbefruchtung, daB 
den frischen Eiern ubermaBig viel konzentriertes Sperms. hinzllgefiigt 
wurde. Die disperm, d. h. von zwei Samenfaden befruchteten Eier 
lassen sich daran feststellen, daB sie gleiehzeitig 4 Tochterzellen bilden 
simultane Vierteilllng, (vgl. Schema. Fig. 20). Werden jedoch uber
befruehtete Seeigeleier stark gesehiitt.elt, so findet sieh bei manehell 
(simultane Dreiteilllng vgl. Schema Fig. 21). Diese ist darauf zllrUck
zufuhren, daB in disperm befruehteten Eiern sich eins der beiden Sperma
eentrosomen nicht geteilt hat; infolgedessen bildet sieh ein "Triaster" 
mit ansehlieBender Dreiteilung. Das reife Ei von Strongylocentrotu.~ 
hat 18 Chromosomen; deren Zahl im disperm befruchteten Ei betragt 
demna{lh 3 . 18 = 54. Dureh deren Spaltung bei der Teilung entstehen 
108 Tochterchromosomen, welche auf 4 Zel1en verteiIt werden. Nimmt 
man gleichmaBige Verteilung an, so kommen dabei auf jede zene 27 Chro
mosomen, wahrend bei normaler Befruchtung (18 + 18 = 36) auf jedE> 
del' beiden erst en Fnrchungszellen 36 Tochterchromosomen ent.fallen: 
in jenem FaIle also auf jede Zelle 9 weniger als normal. Meist wird abel' 
bei der simultanen Vierteilung eine ganz unregelmaBige VerteiIung 
stattfinden; das gleiehe gilt fi1r die gleichzeitige Dreiteilung. Nun gib1 
es ein Mittel, die Wirkung diesel' ungleiehmaBigen Chromosomenverteilung 
zu priifen. Die ersten Furchungszel1en des Seeigeleies (Blastomere) 
haben namIich die Fahigkeit, wenn sie voneinander getrennt werden, 
jede fiir sieh wie ein ganzes, nul' entsprechend kleineres Ei in die Ent-
wicklung einzut,reten und normale'Larven zu Hefem. Diese Isolierung 
del' Blastomere kann mechanisch durch SehtiHeln oder durch tJber
t.ragen del' Eier in kalkfreies Seewasser erfolgen. Auf diese Dinge wird 
weiter unten naher eingegangen werden; hier seien sie nul' zum Ver
standnis kurz erwahnt. Werden nun die Blastomere der disperm be
fruchteten Eier isoliert, so entwickeln sieh zwar viele derselben gar nicht 
weiter, abel' eine Anzahl Hefert kleine Gastrulae; in einzelnen Fallen 
geht die Enhvicklung bis zum Pluteusstadium. Jedenfalls abel' er
kennt man, daB die einzelnen Abkomm1inge del' einzelnen Blastomere 
sehr versehieden voneinander sind, ebenso wie alleh bei der Entwieklung 
eines ganzen disperm befruehteten Eies die einzelnen Viertel des Keime!; 
nntereinander groBe Versehiedenheiten aufweisen. Diese Versehieden
heiten konnen nur begriindet sein in der bei der Dispermie eintretenden 
ungleiehmaBigen VerteHung der Kernsl1bstanzen, insbesondere del' 
Chromosomen auf die einzelnen Blastomere. An dem Zellplasma kann 
elie Ungleiehheit der Keime nieht Hegen, weil aIle Blastomere gleiehartigt, 
Plasmateile yom Eiplasma erhalten. Beriieksiehtigt man die Tatsaehe. 
daB aus kernlosen Eistiieken dureh Eindringen eines Spermatozoon 
normale Larven hervorgehen konnen, deren Chromosomenzs.hl nur die 
Ha1fte der Normalzahl ist (vgl. oben S. 30), SO kommt man zu dem 
Sehlull, daB nieht die bestimmte Chromosomenzahl, sondern eine be
sti:m.D:tte Kombination der Chromosomen zur normalen Entwieklung 
n,otwendig ist. Boveri findet darin einen experimentellen BeweiB fll!' 
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die von ihm vertretene Auffassung von der qualitativen Verschiedenheit 
der Chromosomen untereinander; nur wenn diese verschiedenen Quali
tii.ten richt.ig kombiniert werden, wie bei der normalen VerteiIung nach 
monospermer Befruchtullg, ist eine normale Entwicklurg moglich. 
Da aber ein Teil der Chromosomell fehIen kann (vgl. Merogonie), so 
ist zur Entwicklung nur eine Minimalzahl notwendig, welche aIle Quali
taten aHerdings enthalten muB. 

An den Versuchen von Brachet, der an Eiern von Rana fmea 
ebenfalls durch konzentriertes Sperma Uberbefruchtung erzielte, ist. 
neben den MiBbiIdungen, die entsprechende Schliisse zulassen wie die 
Versuche Boveris, besonders von Interesse das Verhalten del' ein
dringenden Samenfa.den zueinander. Drirgen na.mIich mehrere Sperma
tozoen in ein Ei ein, so soUen sich deren Centrosomen gegenseitig aktiv 
abstoBen, so daB eine gewisse VerteiIung der um die Centrosomen ent
stehenden Strahlungen eintritt. Wenn zwei Spermatozoen nahe bei
einander eindringen, so weichen ihre beiden Centrosomen, sobald sie 
aktiv werden, d. h. als Strahlungszent,ren wirksam werden. weit aus
einander. Das beweist del' VerI auf der PigmentstraBen, welche dadl1rch 
im Ei hervorgerufen werden, daB die am SChWa1"Len Pol des Eies ein
dringenden Spermatozoen Pigment mit in das Ei hineinziehen. Diese 
PigmentstraBen divergieren in dem genannten Falle stark, zuweilen 
in rechtem Winkel. In die Wirkungssphare eines Centrosoms kann 
also kein anderes eindringen. Darin erblickt. Brachet einen Hau]1t
fl\ktor fiir die normale Monospermie. 

d) Zusammcllfassung. 
Die im. vorstehenden mitgeteiIten experimentell ermittelten Er

scheinungell geben kein auch nur im entferntesten vollstii.ndiges Bild 
des Befruchtungsvorganges, doeh ist das ja auch nicht das Ziel unserer 
Ausfiihrungen. Vorziigliche Zusammellstellungen aHer einschlagigen 
Beobachtungen find en sich in dem bekannten Lehrbuch von Korschelt. 
lind Heider und in dem Halldbuch von O. Hertwig. Hier handelt 
ea sich fiir uns auBer dem Kennenlernen del' wichtigsten experiment ellen 
Einzeltatsachen darum zu sehen, inwieweit eben diese Tatslwhen das 
Befruchtungsproblem ermutern. 

Zunii.chst konnen wir feststellen, daB die AnregtUlg des Eies :lUi' 

Teilung, die Entwicklungserregung, keine vitale Eigenschaft des Samen
fadens darstellt, also nicht spezifisch an irgendwelche Lebensvorga.nge 
gebunden ist. Das folgt VOl' aHem aus der durch die verschiedensten 
Mittel zu erzielenden kiinstlichen Entwicklur.gserregung oder kiinst
lichen Parthenogenese, wie auch die natiirliche Parthenogenese einen 
Releg dafiir bildet. Aus dem gleiohen Tatsachenbereich ist abel' noeh 
ein anderes Ergebnis zu ziehen, nii.mlich, daB die EntwickIuIlgserregung 
iiberhaupt keine wesentliche Eigenschaft der mannlichen Zelle dar
stellt.. Beruhte sie auf wesentlichen spezifischen Eigenschaften del' 
Samenzelle, auch W'enn es keine vitalen Eigenschaften waren, 80 konnte 
c1i~ Entwicklung nicht durch andere Faktoren in Gang gesetzt werden. 
Nun ist, aber dabei das Spermatozoon sehr wohl zu entbehren. nicht 

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

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

Von besonderem methodologischem Interesse ist, daB partheno
genetische Entwicklungserregung bei allen Tierformen moglich ist: 
sie ist ja tatsachlich bei den verschiedensten Formen bis hinauf zu den 
Wirbeltieren durchgefiihrt worden, und wir sind durchaus beroohtigt 
IIU del' Annahme, daB auch bei den Saugern die kiinstliche Partheno
genese moglich ist. Den Weg zur Erzielung derselben zeigen die Hert
wigschen Versuche iiber Entwicklungserregung durch ra.diumbestrahltes 
Sperma, eine Methode der parthenogenetischen Entwicklungserregung. 
die in Verbindung mit der ja bereits oft ausgefiihrten kiinstlichen Be
samung auch fiir Saugetiere sehr wertvolle Ergebnisse erhoffen laBt. 
Die ganze Bedeutung derartiger Versuehe wird vor aHem bei Besproohung 
des Verhaltnisses von Befruchtnng 1111d Vererbung (uuten S. 266) zn
tage treten. 

Mit einigen Wort en mag hier auch darauf eillgegltngen werden. 
wie sich die kiinstliche zu der natiirlichen Parthenogenese verhalt. 
]j~iir die erstere hat als ausgemacht zu gelten, daB in den meisten Fallen 
allen Zellen des aus dem reifen Ei hervorgehenden Tieres nur die halbe 
(haploide) Chromosolllenzahl zukolllmt, da r<ie ja nicht durch Hinzu
treten eines mannlichen Vorkernes auf die volle Normalzahl der soma
tischen Zellen ergii.llzt worden ist. 

Docll . kann, wie wir sahen, eine nachtragliche Regulierung del' 
Chromosomenzahl eintreten, so daB dann die volle somatische Zahl 
vorhanden ist,. 

Bei der uatiirlichen Parthenogenese liegen die Dinge etwas ver
wickelter, da ein ungleiches Verhalten zu verzeichnen ist. In manchen 
Fallen unterbleibt hier von vornherein eine Reduktion der Chromo
somenzahl, indelll hier entweder eine ReifungsteiIung iiberhaupt fort
faUt (Artemia) oder beide Reifungsteihmgen AquationsteiIungen sind 
(Aphiden). Es kOllllllt aber auch das entgegengesetzte Extrem vor, 
daB durch die Reifungsteilungen die Chromosolllenzahl auf die Halfte 
reduziert wird und diese haploide Zahl dann auf alle Zellen des Tieres 
iibergeht (Formica 0', Apis 0') .. Dazwischen steht die nachtragliche 
Chromosomenverdoppelung, wodurch die volle Zahl nach vorher
gegangener Reduktion wieder hergestellt wird (Lasius, Rhodites). Dieses 
ungleiche Verhalten zeigt nun vor allem, daB zwischen der kiinstlichen 
und natiirlichen Parthenogenese keine unti.berbriickbare Kluft besteht. 
Denn in beiden Fallen kommt sowohl die haploide Chromosomenzahl 
vor als auch die nachtragliche Regulation. Nach Delage wird sogar 
die Normalzahl der Chromosomen bei der kiinstlichen Parthenogenese 
des Seeigeleies dadmch gewahrt., daB die Reduktionsteilung nnterdriickt 
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wird. Jedenfalls besteht demnach die Bezeichnung der kiinstlichen 
Entwicklungserregung als "Parthenogenese" zu Recht. Fur die weitere 
Allsnutzung in der Experimentalforschung ist das von groBer Bedeutung. 

Wenn die Entwicklungserregung uberhaupt nicht das Wesen der 
Befruchtung ausmachen kann, .so fallt damit von vornherein auch dit.' 
namentlich von Boveri betonte wesentliche Bedeuturg des Sperma
centrosoms fur die Befruchtung. Das aus dem Mittelstuck des Samen
fadens hervorgehende Centrosom tritt alsbald n80ch dem Eindringen 
des Spermatozoon in Teilung ein und liefert dadurch die beiden Pole 
der Furchungsspindel. D8ovon ausgehend, hat man in der Einfti.hrung 
des Sperm¥entrosoms einen wesentlichen Bestandteil des Befruchtungs
vorganges erblickt. Doeh kann diese Anschauung nicht aufrecht er
halten werden. Ganz abgesehen davon, daB ein Fall bekannt geworden 
ist, in dem die Furchungscentrosomen vom Eicentrosom abstammen 
(Myzostoma), sprechen die Tatsachen der naturlichen und kunstlichen 
Parthenogenese dagegen, bei denen uberhaupt kein Spermacentrosom 
eingefuhrt wird. Dasselbe folgt auch aus BeobachtUl1gen G. Hertwigs 
bei seinen oben erwahnten Versuchen uber kunstliche Parthenogenese 
bei BufQ. Die mit bestrahltem Froschsperma Zllr Eutwicklung ge
brachten Kroteneier zeigen vielfach Krankheitserscheinungen. Fur 
diesel ben ist aber nicht das Froschcentrosom, das durch die Radium
bestrahlung nicht gestort wird, verantwortlich zu machen. Denn dann 
miiBten Froscheier, die mit artgleichem best,rahlten Samen zur Ent
wicklung gebracht werden, wegen der Artgleichheit des C~ntrosoms 
sich besser entwickeln als jene fremdartig besamten Kroteneier. 
Das ist nicht der Fall; vielmehr gehen jene . Krankheitserscheinungen 
auf die disharmonische Plasmavereinigung zurfick. Das Centrosom ist 
also fur die Befruchtung indifferent, ihm kommt wesentliche Bedeutung 
nicht zu. Die tatsachlich beobachtete Anteilnahme des Spermacentrosoms 
an der Eifurchung ist also nicht ein wesentliches Charakteristikum 
der Befruchtung. 

Die Erscheinungen der Parthenogenese ganz allgemein, insbesondere 
die Tatsache, da.B es Eier gibt, die sich bald mit, bald ohne Befruchtung 
furchen (z. B. Apis), ferner die Beobachtung, daB auch Eier, welche 
normalenV'eise der BefnlChtung bedurfen, zuweilen ohne eine solch£> 
"von selbst" die Furchung beginnen (Seeigel), hat zur Begriindung 
der Anschauung gefti.hrt, daB an sich alle Eier ohne Befruchtllllg zur 
Entwicklung fahig sind. Das Eiplasma befindet sich danach im labilen 
Gleichgewicht, das durch die mannigfachsten Anl8,sse gestort werden 
karol, wodurch dann die Furchung in Gang gesetzt wird. Fur diese 
Ansicht ist besollders ins Feld zu fuhren eine Beobachtung von Delage 
gelegentlich seiner Versllche uber kunstliche Parthenogenese. Kernlose 
Bruchstiicke von Seeigeleiern (Strongylocentrotus, Asterias) werden durch 
ein eindringendes Spermatozoon erst dann zur Furchung gebracht, 
wenn die Plasm80reifung (Delage) eingetreten ist. Dieser kritische 
Zeitpunkt beginnt, soba.ld die Membran des Eikernes verschwindet und 
damit das Ei sich anschickt, die Richtungsktirper zu bilden. Vor und 
nach dieser Zeit ist es schwer, ein solches Eistuck zur Furchung zu 
briDgen. Offenbar t.ritt dann das Eiplasma in ein labiles Stadium ein, 
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das nMh Delage wahrscheinllch durch Eindringen von Kernsaft in 
das Plasma herbeigefiihrt wird. Ein abschlleBendes Urteil uber diese 
Plasmareifung wird erst nach weiteren Versuchen moglich sein. Docll 
Ia.Bt sich ein gewisser labiler Zllstand der Eizelle nicht bezweifeln. 

Die Versuche uber Ephebogenesis .haben gezeigt, daB als Grund
lage der Entwicklung gewissermaBen auch die a Zelle, insbesondere 
der a Vorkern dienen kann, daB also mit anderen Worten weibllche 
und mii.nnllche Generationszelle einander gleichwertig sind. Das gibt 
uns eine Handhabe, das Wesen der Befruchtung zu kennzeichnen. 
Es besteht nicht in der Entwicklungserregung, sondern in der Ver
einigung zweier gleichwertiger Individuen zu einem neuen Qrganismus. 
Wenn diese Vermischung mit dem Entwicklungsbeginn bei den Meta
zoen zusammenfii.llt, 80 liegt das da"ran, daB sie nur auf dem 
einzelligen Stadium moglich ist, d. h. dann, wenn der Organismus durch 
das Stadium der Geschlechtszelle dargestellt wird. Da dieses einzellige 
Stadium fur die Metazoen aber nur ein vorubergehendes ist, so ergibt 
sich daraus das Zusammenrlicken der Vermischung mit dem Beginn 
der Vielzelligkeit, d. h. Befruchtung und Entwicklungserregung fa.llen 
zusammen. 

Aus dem Verlauf des Befruchtungsvorganges, der in der Vereinigung 
der va.terllchen und mutterlichen Kernsubstanzen gipfelt, folgt, daB 
das Wesen des Vorganges eben vor aHem in dieser Kernvereinigung 
zu suchen ist. Diese Vereinigung steht in engsten Beziehungen zur 
Vererbung und auf die Bedeutung der Kerne in dieser Hinsicht haOOn 
wir noch zurlickzukommen. Allerdings geht nicht bloB der (J Vorkern 
eine Verbindung mit dem ~ Vorkern ein, sondern, wie schon angedeutet 
wurde, auch Cytoplasma des Spermatozoon vermischt sich mit dem 
Cytoplasms der Eizelle, wie z. B. aus der schonen Untersuchung von 
Held am Ascaris-Ei unzweifelhafthervorgeht. Diese Plasmavermischung 
erfolgt bereits vor der Kernvereinigung; wenn in dieser die Befruchtung 
gipfelt, wird ihr eigentlicher Beginn bereits durch jene dargestellt. Die 
Bedeutung der Plasmavereinigung bedarf wohl noch der naheren Unter
suchung. Jedenfalls ergibt sich als das Wesentliche bei der Befruchtung 
die Vermischung zweier Individuen, wobei es zunachst unentschieden 
bleibt, ob d9.durch die Art homogen gemacht und ihre Besonderheiten 
erhalten werden, indem jene Vermischung Mittelformen schafft, welche 
die individuellen Variationen verwischen (0. Hertwig), oder ob da
durch eine groBe Mannigfaltigkeit der Vererbungssubst.anzen herbei
gefiihrt wird, welche einen groBen Reichtum individueller Formbildung 
zur Folge hat und so die. Moglichkeit bedingt, daB neue Arlen entstehen 
konnen (Weismann). 

U. Hie 8.U8el'en Faktol'en der Embryonalentwicklung. 

Drittes Kapitel. 
a) Der EinUuB iuBerer Faktoren auf die ersten Entwieklungszllstande. 

Aus der befruchteten Eizelle entwickelt sich in komplizierter Weise 
das neue Individuum. Die Faktoren fur den Ablauf dieser verwickelten 
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Prozesse wird man in erster Linie innerhalb des befruchteten Eies selbst. 
zu suchen haben. Die inneren Faktoren der Entwicklung sind natur
gema.B diejenigen, welche die Richtung der Entwicklung bestimmen. 
Aber es drangt sich die Frage auf, sind nicht auch vielleicht die Ver
ha.ltnisse der Umwelt am Entwicklungsgeschehen beteiligt 1 Konnen 
und muEisen wirnicht auch von auBeren Faktoren der Entwicklung 
sproohen ? Das kausa.l-analytische Experiment hat zu dieser Frage 
bereits die Antwort gefunden. Es bestatigt die Vermutung, daB auch 
iu.Bere Faktoren del' Entwicklung vorhanden sind. Die Unterscheidung 
der inneren und iuBereIi Faktoren ist leicht gegeben: als innere werden 
alle diejenigen angesprochen, welche innerha.lb der Eizelle und spater 
uberhaupt innerhalb des Organismus zu suchen sind, als auBere die
jenigen, welche zur Umwelt des Eies oder des Lebewesens gehoren. 
Diese Einteilung ist eigentlich etwas schematisch; denn als auBere 
Faktoren mussen streng genommen na.ch Teilung der Eizelle fiir jede 
del' Furchungszellen auch diejenigen gelten, welche in den anderen 
Zellen ihren Sitz haben. Vielleicht sprache man bessel' von Ol'ganis
mischen und auflerorganismischen Faktoren. Obige Benennung ist aber 
allgemein ublich und solI daher auch hier beibehalten werden. 

Welche Faktoren der Umwelt wirken nun auf die Individualent
wicklung ein und in welcher Richtung tun sie das? Wir fassen zu
nachst nur die ersten Entwicklungsstadien des Embryo ins Auge. 

1. Die Schwerkraft. 

Ein FaktorderUmwelt, dem seiner Natur naoh alles unterliegen 
muB, ist die Schwerkraft. Sie wirkt auf den Organismus zunachst 
selbstverstandlich nur in physika.lischem Sinne, wie sie auf jeden 
Korper einwirkt. Damit ist aber von vornherein noeh nicht aus
geschlossen, daB sie al;lf das Entwicklungsgeschehen eventuell auch 
einen spezifischen EinfluB hat. 

Nun lehrt die Beobachtung, daB die Schwerkraft einen richtenden 
EinfluB . auf die Lage mancher Eizellen ausubt. Viele Eier, zu denEll .. 
auch diejenigen unserer Frosche gehoren, enthalten reichlich Dotter, 
der hauptsa.chlioh an dem einen Pol des Eies sich befindet. Der Dotter 
hat ein groBeres spezifisches Gewicht als das Eiplasma, das den Zell
kern entha.lt, und die Folge davon ist, daB der schwerere Dotterpol 
beim Froschei, das na.ch der Ablage ins Wasser frei in seinen Hullen 
rotieren kann, stats an der Unterseite zu finden ist. AuBerlich sind die 
beiden Pole des Froscheies dadurch gekennzeiohnet, daB der Dotterpol 
kein Pigment enthalt und darum weiB erscheint, wahrend der entgegen
gesetzte sogenannte animale Pol schwarz (Rana jusea) oder braun (R. 
e8culenta) pigmentiert ist. Die durch die beiden Pole gehende Achse 
steht beim braunen Graafrosch (R.jusea) in der Regelsenkrecht. Beirn 
Wasserfrosch (R. e8culenta) dagegen nimmt sie eine schrage SteHung 
im Raurne ein, 80 daB.in der Ansicht des Eies von oben ein sichelformiger 
Bezirk des weiBen Eipoles zu sehen ist (Fig. 22-24). 

Ahnliche durch die Sohwerkraft bewirkte Raumorientierung findet 
sich vielfaoh, vor allem auch beim Vogelei, uberhaupt bei dotterreichen 
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Eiem, deren Dotter an einem Pol (telolecithal) angehauft ist. Wird 
die Ruhelage dieser Eier gestort, so tritt unter Einwirkung der Schwer
kraft allmahlich die alte Orientierung wieder ein, wenn das Ei nicht 
durch irgendwelche Faktoren an der Drehung innerhalb seiner Hullen 
behindert wird. Die polare Differenzierung dieser dotterreichen Eier 
tritt noch in anderen Momenten als in ihrer Raumorientierung zutage. 
Man beobachtet namIich, daB aus dem nach oben gekehrten Pole sich 
vorwiegend die animalen Organe, insbesondere das Nervensystem, a.ua 
dem unteren sich die vegetativen Organe, vor aHem der Darm ent
wickelt; oder der ga.nze Embryo entsteht aus dem oberen plasma
reicheren Pol, wahrend der untere Pol in ein AnhangsgebiIde des Darmes, 
den Dottersack, einbezogen wird. Man nennt. jenen naher anch den 

a' 
Fi~. 22. Ei VOll Rana 
lusca nach del' Befruch
tung in normaler Raum-

lage (ohno Hiillen). 

'" Fig. 23 und 24. Ei VOll Rana esculellia. 23. von dOlO 
Seit~. 24. von oben gesehen. a-a' Eiaehso; m-m Eben!' 

der ersten Furehe (naeh Korschelt). 

animalen Pol, diesell den vegetativell. Der Ort del' Entstehung dieser 
Organanlagen ist also offenbar in gewisser 'Weise abhli.ngig von der 
Einwirknng der Schwerkraft., soweit diese die polare Differenzierung 
der Eier zustande bringt. 

Die erst en Entwicklungsvorgange bestehell in del' Teilung der 
Eizelle in Tochterzellen. Es zeigt sich nun, daB die erste Teilungsebene 
des Froscheies senkrecht steht, sie geht durch die Polachse, auch 
bei dem Ei von Rana esculenta, bei dem die Polachse schrag steht 
(Fig. 25) . Zugleich stelIt diese erste Teilungsebene, wie besonclers durch 
:Beobachtung am Froschei erwiesen wurde, eine Symmetrieebene dar, 
indem sie die rechte und Hnke Halfte des Embryos voneinallder scheidet, 
und daher mit der Mittelebene des reifen Tieres libereinstimmt. Die 
zweite Teilungsebene; durch welche das Ei in 4 ZeIlen zerfii.llt (R.jusca), 
steht wieder senkrecht im Raume und zugleich senkrecht zur ersten 
Teilungsebene. Es werden dadurch die vordere und hintere Halfte des 
Embryos voneinander getrennt (Fig. 25-28). Die dritte Furche endlich 
verlauft wagerecht im Raume und senkrecht zn den beiden ersten 
Teilnngsebenen; durch sie erreicht das Ei das 8-Zellen-Stadium. 

Gesttitzt auf diese Beobachtungen liber das Verhalten des Frosch
oies gegenliber der Schwerkraft nnd ihrer Richtung Imm Pfhiger Zll 
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tier Ansicht, daB die Schwerkraft einen spezifischen EinfluU auf den 
Teilungsverlauf des Eies und damit auf die ganze Embryonalentwicklung 
ausube. Er glaubte die am Frosehe gewonnenen Ergebnisse verall
gemeinern zu diirfen zu einem Gesetze, nach dem "die Schwerkraft die 
Organisation beherrscht". 

Bestarkt in dieser Ansicht wurde er dUl'ch Versuche an Frosch
eiern in Zwangslage. Wenn man dafi.ir sorgt., daB die Gallerthulle nach 
der Ablage ins Wasser nur wenig aufquillt, indem man zu geeigneter 
Zeit die Eier aus dem Wasser herausnimmt, so komlen sie sich in del' 
Hulle nicht drehen. Es gelingt dann leicht, die Eier in einer anormalen 
Raumlage festzuhalten, so daB die vom animalen zum vegetativen 
Pol gehende Eiachse schra.g steht. Diese Achse ist nicht nur gegeben 
durch die normale Raumorientierung als der senkrechte Durchmessel' 
cles Eies, sondern auch durch die Verteilung der Dottel'- und Plasma
massen symmetrisch zu dieser Achse. Sie ist also infolge der Anordnung 
des Eiinhaltes als die primare Eiachse zu bezeichnen. Sie liegt bei 
normaler Raumorientierung in der ersten Furchungsebene. Pfluger 
kam nun zu der Auffassung, daB bei Schragstellung dieser primaren 

25 26 27 28 
Fig. 25-28. Ful'chung des Eies \'on Rana fusca.. 25 Einsehneiden del' craton 
Furehe, Ansieht von VOl'll, 26 von hinton; 27 Aehtzellenstadium naeh Vollendung 

der dritten Teilung von vorn. 28 von hinton (nach O. Seh ulzc). 

Achse die erste FUl'chungsebelle, die auch dann sellkrecht stand, nicht 
mehr mit der primaren Eiachse zusammenfiel, sondern, je nach de. 
Lage des Eies, jeden beliebigell Winkel mit ihr bildete. Daraus folgerte 
Pfluger, daB nicht die primare Eiachse, also mit anderen Worten die 
Architektur des Eies, sondern dio Richtung der Schwerkraft die Richtung 
der ersten Teilungsebene bestimme, zumal es ihm gelang, durch ganze 
Drehung der Eier die Bildung des Nervenrohres aus dem wei Ben (vege
tativen) Pole des Eies zu erzielen. Das bedeutet nichts anderes, ala 
daB die Schwerkraft das Ei spezifisch polarisiert, daB es also ihrem 
spezifischen direkten EinfluB zuzuschreiben ist, wenn die erste Teilung 
ohne Rucksicht auf die Dotterverteilung senkrecht erfolgt, wenn weiter
hin die Anlagen der Organe eben auch durch sie polarisiert entstehen. 
Damit wurde die Schwerlcaft ein unentbehrlicher Faktor der Em
bryonalentwicklung. 

Auch O. Schulze 11. a. hat noch die unbedingte Abhangigkeit. 
normaler tierischer Gestaltllng von der Wirkung der Schwerkraft ver
t.reten. Er findet eine Sttitze fur diese Auffassung in folgenden Ver
sllcnen. Zunaehst lieB er Froscheier im Klinostaten rotieren, so da~ 
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die richtende Wirkullg der Schwere aufgehoben und durch die Bewegungen 
des Klinostaten der Eiinhalt durcheinander gemischt wurde. Die Folge 
war ein Absterben der Eier. Der zweite Versuch wurde so vorgenommen, 
daB Froscheier genau mit dem weiBen Pol nach oben auf Glasplatten 
aufgesetzt wurden. Fiigt man den Eiern nicht zu viel Wasser zu, 80 

haften sie mit der Gallerthiille vollsta.ndig fest und konnen sich auch 
innerhalb der Hiillen nicht drehen. Zuna.chst wurden dann die Eier 
in normale Raumlage gebracht durch Umwenden der G]asplatten, bis 
die erste Furche vollendet war. Dann erfolgte eine Drehung del' Glas
platten um 180°, und in dieser Zwangslage wurden die Eier mit dem 
weiBen Pol nach oben festgehalten. Info]gedessen entstanden aus jedem 
Ei MiBbildungen, und zwar je zwei mangelhafte Embryonen, die mehr 
oder minder miteinander verwachsen waren. Aus dem ersten Versuch 
schlieBt O. Schulze, die Schwerkraft sei zur Entwicklung notwendig, 
und aus dem zweiten, die SchW'erkraft iibe einen hoehgradig differen
zierenden EinfluB auf die organische tierische Gestaltung aus. 

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

Das erstere zeigt ein Versuch von W. Roux. Ein mit Wasser und 
]osen Eiern nur halb gefiilltes Probierg]a.schen wurde in ra.diii.rer Richtung 
auf einem um eine wagerechte Achse sich drehenden Rade befestigt. 
Die Z~it einer Umdrehung betrug 2 Minuten. Dadurch wurde erreicht, 
daB bei dem bestandigen Durcheinanderrollen der Eier die SchW'erkraft 
nicht in einer bestimmten Richtung po]arisierend einwirken konnte. 
Die auftretende Zentrifugalkraft war bei der langsamen Umdrehungs
geschwindigkeit zu gering, 'um die Eier in eiiler bestimmten festen Lage 
am Boden des Glases festzuhalten und so ihrerseits eventuell einen 
bestimmten EinfluB auszuiiben. Der spezifische, an sich schon zweifel
hafte EinfluB der Schwerkraft wie auch ihre ordnende Wirkung waren 
dadurch aufgehoben. Gleichwohl .~ntwickelten sich alIe Eier zu nor
malen Embryonen und Froschen. Ahnliche Versuche hat auch Katha
riner angestellt, der die Froscheier in einem Wasserstrudel durchein
allderwirbelte und dabei durchaus normalen Furchungsverlauf erhielt. 

Von der Notwendigkeit einer richtenden Kraft kann also gar keine 
Rede sein. Wenn Schulze bei seinen Rotationsversuchen keine Ent
wicklung erzielte, so lag es daran, daB die Architektur des Eies durch 
zu heftige Bewegungen zu sehr gestort wurde, also ('line direkte Schiidigung 
des Eies eintrat. Nur (liese Architektur, die allerdings der Wirkung 
der Schwerkraft untersteht, ist auf den Teilungsablauf von EinfluB. 
Mittelbar kommt also der' Schwerkraft durch ihren Anteil an der un
gleichen Verteilung des Dotters im Ei eine Einwirkung auf die Ent
wicklung zu, aber eben nur ein mittelbarer, kein spezifischer differen-
1ierender EipfluB. Das hat auch Pfluger (1884) anscheinend schon 
erkannt, aber nicht deutlich ausgesprochen. 

In hohem MaBe aufkla.rend gewirkt haben hier die Versuche von 
Born. Eier vom Frosch, welche in Zwangslage gehalten werden, wie 
bei den Experimenten Pfliigers, bleiben na.mlich keineswegf;'l in Ruhe. 
~ur die auBeren festeren Schichten werden an der Orientienmgsdrehung 
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gehindert; die inneren, etwas flussigeren orientieren sich neu . Wie also 
das normale Ei jn der Gallerthulle sich drehen kann und so entsprechend 
der polaren Anordnung des schwereren Dotters eine bestimmte Raum
orientierung annimmt, so tun es die inneren TeHe, also die Hauptmasse des 
Eies, innerhalb der festen "Rinde". Die Teilung des Eies erfolgt daher 
nur scheinbar unter dem spezifischen Einfluf3 der Schwere so, daB die 
8chraggestellte Eiachse einen Winkel mit der Teilungsebene bildet. 
Denn in Wirklichkeit hat sich die Eiachse durch die im Innern er
folgten Umlagerungen wieder senkrecht eingestellt, so daB sie in der 
senkrechten Teilungsebene liegt. 1m einzelnen sei folgendes uber diese 
schonen Versuche erwahnt. Die auBerliche Beobachtung ergibt, daB, 
wenn die Eier mit dem hellen Pol nach oben in der angegebenen Weise 

bLJ 

.Fig. 29. Fl'oschei ill Zwallgslagc mit dem weiBcn Pol nach oOOn, 51/ 2 Stundcn 
Ilaeh del' Befruehtung~abgetotct. Das Ei nach Umordnung des Inhaltcs in Teihmg 
eingetl'eten. Die :Makromerc zeigen tcilweise wenigstcns noeh die dunkle Pigment. 
rinde; die :Mikromere haOOn noeh eine diinne Rinde weiBen Dotters, so daB auBer· 
lieh eine spezifische Wirkung der Sehwerkraft vorgetauscht werden kann, wahrend 
in Wirklichkeit die Lage del' :Mikro· und :Makromere dureh die Verteilung des 
wciBen und des leiehtcren braunen Dotters bestimmt wird wie beim normaien Ei. 
Pgr Pigmentrinde; b D brauner Dotter; k Pigmentstreif, der den Furchungskerll 
enthalt; w D weiBer Dotter; PI Platte des wei Ben Dotters, die an der Oberseite 

des Eies stchen gcbliebcn ist. (Naeh Born.) 

auf Glasplatten aufgesetzt werden, beim Erscheinen der ersten Furche 
der helle Pol zum groBeren Teil unter den "Aquator" herabgesunken 
ist. Dabei handelt es sich nicht um Drehul1g des ganzen Eies, sondern 
um Stromul1gen im Innern; der grobe schwerere weiBe Dotter sinkt 
nach unten, die pigmentierten leichteren Massen steigen auf. Die ober
flachlichen Schichten sind nun etwas fester als die inneren und daher 
bleiben beirn Absillken des weiBen Dotters die oberflachlichen Schichten 
stehen, die den aufsteigenden braunen Dotter iiberlagern. Daher 
sieht man bei auBerer Betrachtung ein kleines weiJ3es Feld am "oberen" 
Pole des Eies. Auch O. Schulze gibt bei seinen Eiern in Zwangslage 
eine Verkleinerung des weiBen Feldes an, die offenbar mit der bier von 
Born beschriebenEm Erscheinung identisch ist. Diese Stromungen be
wirken also eine Umordnung des Eiinhaltes, so daB die Teilung so oder 
doch annahernd so erfolgt, wie beirn norrnalen Ei, was eine spezifische 
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Wirkung der Schwerkraft vorta.uscht (vgl. Fig. 29). Nur dadurch, 
daB die Schwere die Lagerung des Dotters orientiert, hat sie mittelbaren , 
aber keinen spezifischen EinfluB auf den Furchungsablauf. 

2. Die Zentrifugalkraft . 

In der Zentrifugalkraft steht uns eine li.hnlich wirkellde Kraft. 
wr Vedugung wie die Schwerkraft; auch sie wirkt bei Vermischen von 
leichteren und schwereren Substanzen "ordnend", indem unter ihrem 
Einflull die schwereren Teile sich zentrifugal von den zentripetal an
geordneten leichteren trennen. Dabei hat man es aber in der Hanel. 
die Sta.rke der Zentrifugalkraft auf die einfachste Weise beliebig ab
stufen zu konnen. 1st es nun tatsli.chlich nur die ordnende Wirkung 
der Schwerkraft, die ihr einen gewissen Anteil am EntwicklUllgsverlauf 
gibt, so mull ein solcher sich auch bei der Zentrifugalkraft a.uBern, und 
was wichtig ist, dmch Steigerung dieser Kraft mull sich auch ihr EinfluB 

l!lg. 30. Froschei, durch den Ein
fluB der Zentrifugalkraft wahrend 
der Entwicklung gesondertin eine 
"Keimscheibe" und eine ungeteilt 
gebliebene Dottermasse, in dCl" 

sich nur cinige Zellkernc finden 
(m Merozyten); kh Keimblasen
hohle; d ungeteilter DottCl·. 

(Nach O. Hertwig.) 

auf die Furchung des Eies steigern, und 
zwar dadmch, daB sie den Eiinhalt noch 
mehr "ordnet", d. h. leichtere und 
schwerere Substanzen noeh scha.der 
trennt . Das ist nun auch der Fall, 
wie Versuche von O. Hertwig beweisen. 
Zentriillgiert man Froscheier mit ge
nugend gesteigerter Umdrehungsge
schwindigkeit, so wird die Zentrifugal
kraft so groll, daB ihr ordnender EinfluB, 
der sich in der starkeren Ansammlung 
des schwereren Dotters in der einen 
Eihii.lfte aullert, den ordnenden EinfluU 
del' Schwerkraft iibersteigt. Dadurch 
werden Dotter und Protoplasma schader 
als normal voneinander gesondert, und 
der Gegellsat,z zwischen animaler und 
vegetativer Eihalfte wird gesteigert.. 
Dieser Gegensatz kommt norrnalerweise 

<larin zum Ausdruck, daB die aus der vegetat,iven Halfte hervorgehenden 
Tochterzellen infolge des Widerstandes des tra.gen Dotters gegen di(~ 
TeiIungsprozesse groBer sind als die Tochterzellen der animalen Ha.lftp. 
Bei groBerer Konzentrierung des Dotters durch starkes Zentrifugieren 
wird schlieBlich erreicht., daB die vegetative Eihalfte sich uberhaupt 
nicht mehr teiIt, so daB sie schlieBlich durch eine zellenlose Dottermasse 
dargestellt wird, wa.hrend der animale Pol in zahlreiche kleine Tochter
zellen zedallen ist (Fig. 30). Damit gewinnt der Teilungsmodus des 
zentrifugierten Froscheies Vbereinstimmung mit dem Verhaltell des 
normalen Vogeleies, bei dem der sehr dot,terreiche Bezirk auch ungeteilt, 
bleibt, wei I der Widerstand del' Dottermasse die Kra.fte des TeiIung8-
prozesses uberwiegt. 

Die Zentrifugalkraft ist ein wichtiges Hilfsmittel der Forschung 
geworden. Zu sehr wertvollell Experimenten ist sie n. a . von Boveri 
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beuutzt worden, und zwar an Eiem des Pferdespulwurmes (Ascari8 
megalocepluila,). Die Eier von Ascaris zeigen einen mehr oder minder 
ausgepragten polaren Bau, der in der Anordnung der Plasmasubstanzen 
und der Einschlusse symmetrisch zu einer best.immten Achse zum Aus
druck kommt. Die Einschhisse bestehen aus leichterem Dotter und 
schwereren " Granula". Die pol are Differenzierung unterliegt einer 
gewissen Variationsbreite; in ausgepragten Fallen ist der Dotter deutlich 
an einem Eipol, dem vegetativen, angehauft. Die erwahnte Symmetrie
achse ist die primare Eiachse, die yom animalen zum vegetat.iven Pol 
geht; sie steht also gewisserma/3en "senkrecht" auf der "Schichtung" 
des Eies. Die erste Teilullgsebene faUt im Gegensatz zum Froschei 
nicht mit dieser Achse zusammen, sondem steht senkrecht auf ihr. 
Demzufolge liefert die erste Teilung zwei ungleichartige Blastomere, 
weil das eine nur die dem vegetativen Pol zugekehrten, das andere die 
de,m animalen zugewandten Plasmateile und Einlagerungen erhalt, 
Die Ungleichartigkeit der Blastomere tritt auch in ihrem ferneren Schick
sal hervor. Setzt man die Eier vor der Teilung einer starken Zentrifugal
kraft aus, so ergeben sich folgende bemrrkenswerten Erseheimmgen. 
Man wahlt am besten Eier, die einen 
ausgepragt polaren Bau besitzen, wie 
sie von mane hen Weibchen geliefert. 
werden. Die Eier werden auf Objekt
tIii.ger aufgestrichen, an denen sie sehr 
fest haften, und diese Objekttragel' 
werden in eine sehnellaufende Zentrifuge 
gebracht (bis 3900 Umdrehungen in del' 
Minute). Da die Eizellen sich in der 
harten Schale drehen konnen, steUen 
"ie ~ich alsbald entsprechend ihrem 
polaren Bau mit ihrer Achse so in die 
Richtung der Zentrifugalkraft ein, daB 

Fig. 31. Zcntrifugiertes Ei von 
Ascaris mit Ballfurchung. (Nach 

Boveri.) 

der Ieichtere Dotter der Rotationsachse zugekehrt, die schwerel'en Gmnula 
ihl' abgewandt sind. Durch das Zentrifugieren tritt eine noch scharfere 
Sonderung der Substanzen ein, so daB die Granula alle am animalen 
Pol zusammengedrangt werden. Zugleich tritt in der RichtUllg der 
Eiachse, die mit der RichtUllg der Zentrifugalkraft zusammenfallt, 
eine Abplattullg des Eies ein. Treten nun diese Eier wahrend des 
Zentrifugierens in Teilung ein, so stellt sich die Teihmgsspindel in die 
Richtung des groBten Eidurchmessers ein, wie das ja im allgemeinen 
immer der Fall zu sein pflegt (Hertwigsche Regel, vgL unten S. 87). 
Infolgedessen taUt jetzt die Teilungsebene mit del' primaren Eiachse 
zusammen, steht also senkrecht zur normalen Teilungsebene. Die Fur
chung in der Zentrifuge liefel't daher zwei gleichartige Blastomere, da 
jedes von beiden Anteil hat sowohl am animalen als auch vegetativen 
Pol des Eies. Ferner bemerkt man aber noch folgendes. Sind die Granula 
durch starkes Zentrifugieren alle am animalen Pol angehauft, so zeigt 
sich die Furchungsspindel nach dem vegetativen Pol hin verschobell . 
Ihre Wirkungssphare reicht daher nur ungenugend in den Bereich der 
Granula hinein, die der Furclnmg als t.rage Masse Widerstand bieten. 
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Infolgedessen schneidet die Furchungsebene nach dem animalen Pol 
hin nicht gerade durch, sondern weicht nach beiden Seiten den Granula 
aus. Die Folge davon ist, daB nicht nur zwei Blastomere gebildet 
werden, sondern am animalen Pol noch ein "Ball", der die Granula 
enthii.lt (Fig. 31). 

FaJlt die Eiachse bei ungenauer EinsteUUl1g nicht genau mit der 
Richtung der Zentrifugalkraft zusammen, so Hegen auch die Granula 
unsymmetrisch zu ihr; die Teilungsebene schiebt sich infolgedessen 
an ihnen vorbei; der "Ball" bleibt dann mit dem einen Blastomer in 
Zusammenhang. Hier Iiegt eine groBe Ahnlichkeit mit der Eifurchung 
von Mollusken vor, deren Eier auch in zwei ungleichgroBeBlastomere 
zerlegt werden, deren eines den Dotterlappen erhalt (vgl. Wilson 
S. 105). 

Die EinsteUung der ersten Teilungsspindel erfoJgt zun~hst immer 
senkrecht zur Eiachse; erst dann dreht sie sich in deren Richtung. Durch 
das Zentrifugieren wird diese nachtragliche Einstellung ve:rhindert .. 
HOrt vor der ersten Teilung die Einwirkung der Zentrifugalkraft auf, 
so dreht sich die Spindel normal in ihre endgiiltige Lage. Die Teilung 
Hefert dam1 zwei Blastomere, von denen das eine nur Dotter, das andere 
nur Grannla erhalt, da die Eisubstanzen ja noch scharfer gesondert 
sind als bei normalen Eiern. Aus den Versuchen geht dei1tlich 
hervor, daB die Zentrifugalkraft keine spezifische Wirkung auf derl. 
Furchungsverlauf ausiibt, sondern die .~ba.nderung der Furchung. 
die.Ballfurchung, nur mittelbar dnrchdie Andernng der Eiarchitektonik 
bewirkt. 

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

Am Ei von Olepsine sexoculata hat Schleip Zentrifugierungs
versuche angestellt. Nach AusbiIdung der Richtungskorper tritt eine 
eigentiimliche Anordnung der Substanzen des' ungefurchten Eies ein, 
die sich besonders in der Ansammlung von Bildungsplasma am animalen 
Hnd vegetativen Pol kundgibt. Durch Zel1t.rifugierel1 vor oder auch 
Ilach dieser topographisehen Sonderung der Eisu bstal1zen wird diese 
gestort und eine dem spezifischen Gewicht entsprechende schichtweis(' 
Anordl1Ung erreicht. Aus dem Vergleich der Furchung solcher zel1tri
fugierten Eier und n,ormaler ergibt sich, daB die Al10rdnung del' 
sichtbarel1 Eisubstanzen "einen wesentlichen EinfluB auf die TeiIU11gs
richtung, die Teilur.gsweise besiimmter Zellfolgen und die Teilungs
geschwindigkeit besitzt". Ob die versehiedenen Substanzen sogel1anl1t.e 
orgal1bildende Stoffe sind, il1dem sie das Schicksal der Zellen, in 
welche sie gelal1gen, bestimmen, wurde durch die Versuche nieM 
entschieden. 
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3. Furchung unter Pressung. 
Eine starke Abanderung des Teilungsverlaufs wird auch dadurch 

zuwege gebracht, daB die Eier zwischen Glasplatten gepreBt und ab
geplattet werden. Auf diese interessanten Versuche wird spat.er aus
fuhrlicher zurnckzukommen sein (vgl. S. 87); hier seien sie nur kurz 
erwahnt; es wird dabei vor aHem eine Anderung der Teilungsnchtung 
lInd Teilungsfolge erreicht, die fur die Untersnchung der Wertigkeit. 
der einzelnen Zellen von Bedeut.ung ist. 

4. Wirkullg von Bestrahlung. 
Auch andere als rein mechanische Faktoren spieJen fur den ·Eut.

wicklungsablauf eine Rolle. 
Was zunii.chst das Licht anbelangt, so hat Hertel festgestellt., 

daB Lichtstrahlen aller Welleniargen auf die Teiltmgsprozesse von 
Seeigeleiern EiufluB ausubell. Vor all em ultraviolettes Licht hemmt. 
die Teilung, so daB unter seiner Wirkung eine begonnene Teilung wieder 
rUckgii.ngig gemacht wird. Auch die sichtbaren Strahlen bringen einE' 
solche Verzogerung hervor, sowohl alIe Bezirke des Spektrums als auch 
diffuses Licht in genugender Intensitat. .Ahnliches hat Stevens filr 
die Eier von Ascarisund Durken fur Rhabditis ermittelt. Tschachotin 
hat auf die hemmende und bei genup:end langer Dauer t.otende Wirkung 
der ultraviolet.t.en St.rahlen eine Zellenoperat.ionsmet.hode aufgebaut, 
wobei durch diese Strahlen einzelne Zellteile gewissermaBen exst.irpiert 
werden. 1m ubrigen liegt jedoch eine Verwerhmg der Licht.wirkl1ng 
llOGh nicht vor. 

DaB durch Radiumbestrahlung eine ganz spezifischc Schii.digung 
des Zellkernes eint.ritt, wurde bereits oben (S. 23) erwii.hnt.. Anf andere 
Vel'S'llche kommen wir noch zu spreohen. 

ii. Die Temperatur. 
Eine bedeutsame H.olle spielt die Temperatur fUr die erst en Eut.

wickhmgsvorgange, wie ja fur alIe Lebensprozesse. Es gibt, wie hier 
soauoh dort, eine obere und untere TemperatlJrgJ;'enze, deren Ober
Rchreitung das AufhOren der vita]en Vorgarge zur Foige hat. Zwischen 
diesem Maximum und Minimum der Temperatur, die £tir die einzelnen 
J.ebewesell hOchst. llngleiche Werte haben, Iiegt die gunst.igst.e Tempe
ratur, das Optimum, das a110h keineswegs fur alIe Organismen den 
gleichen Wert hat. FUr die EntwicklUl1gsvorgii.nge gilt im allgemeinen' 
die Regel, daB niedrige Temperatur die Entwickillng verlargsamt oder 
ganz nnt.erbricht, ohne sofort. die Lebensfahigkeit zu zerstoren, hohere 
Temperat.ur sie beschleunigt. Al1ffallend ist die Widerstandsfahigkeit. 
ma.ncher Eier gegen starke Kalte. Die MogIichkeit, die EntwicklUl1gs
vorgange durch Abkuhlung zu verlangsamen oder gar vorubergehend 
stillzulegen, ist von groBel' prak1.ischer Bedeuturg filr die Beobachtung, 
da dadurch fur diese la.ngere Zeit zur Verfugul:g steht oder gUnstige 
AI:beitsvertei111ng gewahlt .werden kann. Geht die Erwarmung sehr 
weit. uber das Optimum hinaus, so t.reten schii.digendc, hemmend€> 
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Wirkungen auf, die wie La.hlllungen erscheinen. :Fiir das Ei des Gras
frosches liegt das Minimum bei 0°, das Optimum bei 22°-24°, da" 
Maximum bei 24 °-26 0; die entsprech('nden Zahlen des Hiihnereie:,; 
sind 25°, 38° bzw. 42 0 C. 

Wichtig sind unter anderem die Versuche von H. Driesch uber 
die Wirkung erhohter Temperatur auf das Seeigelei. Eier von Sphaet·
echinus granularis wurden 10 Minuten nach der Befruchtung einer 
Temperatur von 30-310 C ausgesetzt. Wii.hrend normalerweise die 
beiden ersten Furchungszellen mehr oder mindel' in gewisser periodischer 
Abwechselung sich beriihren und einander eine glatte Fla.che zukehren. 
Hegen sie bei dieser abnormen Temperatur getrennt, und ihre einander 
zugewandten Seiten zeigen unregelma.l3ig htickerige Begrenzung. Die 
weiteren Teihingen erfolgen unregelmaBig, und es entsteht ein ziemlich 
lockerer Haufen von Zellen, welcher ofters, entsprechend del' Lagerung 
<leI' beiden ersten Furchungszellen, eine Sonderung in zwei Half ten 

Fig. 32. Pluteus von SpTtaer
echinus uramu.aris mit geglie- . 
<tertem Aullendarm (d). ent
standen durch Wirkung hohcl' 
Temperatur. (NachDricflch.) 

erkennen Jaf3t. Wird die Erwarmung nach 
Teilung des Eies in 16 Zellen aufgehoben, 
::;0 geht die weitere Entwickhmg normal 
vonstatten, indem die urspriinglichen Un
regelmaBigkeiten nach und nach ausge
glichen werden. Wird jedoeh dieErwarmung 
noeh langeI' fortgesetzt, so kalmdie Trennung 
del' beiden ersten Tochterzellen zu Zwillings
bildungen fUhren, indem jeder del' beiden 
,tuS jenen hervorgehenden Zellhaufell einen 
Ilormalen :Elllbryo lind eine norlllale Larv(' 
Jiefert. 

Driesch erzielte femer durch Warme
wirkung abnorme Larvell. Wird bei dem 
genannten Seeigel (Sphaerechinus) 26 Stun
den nach del' Befruchtlmg fUr die Dauel' 
von 18 Stunden eine Temperatur von 300 

angewandt, so stulpt sich bei del' Gastrulation del' Urdarm llicht. llach 
hmen, sondern nach auBell aus, so daB del' Darm einen Anhang del' 
Larve darstellt. Driesch bezeichnete diese abnorme Bildung deshalb 
als Exogastrula, die uns in anderem Zusammenhange noch einmal 
begegnen wird. Del' Darm wird schlieBlich zUriickgebildet, wahrend 
die iibrigen Entwicklungsvorgange normal weiter verlaufell, so daB 
ganz darmlose Larven entstehen, sogenalmte Anenteria. In einige.ll 
Fallen kann jedoch del' Aul3endarm als Anhang des Pluteus erhaltell 
bleiben (Fig. 32). 

Auch bei Hwmereiem konnen durch abnorm erhtihte Bruttempe
ratur Doppelbildungell erzielt werden. Desgleichen durch erniedrigt{~ 
Temperatur, ohne dal3 abel' fiir bestimmte MiBbildungen bestimmte 
Temperaturabanderungen festgelegt sind. Mitrophanow z. B.er
zielte durch Steigerung der Bruttemperatur bis hart an das Maximum 
und gleichzeitiger teilweiser Lackierung von Huhnereiem Entwicklungs
hemmungen allgemeiner Art an dem Teil des jungen Embryo, del' untel' 
dem lackiel't.cn Teil der Schale lag. Wie weit und ob hier del' verandert.e 
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Gasaustauseh mitspielte, bleibt unentsehieden. Dureh Vberhitzung 
von Huhner- und Enteneiern entsteht eine abnorme Erweitenmg des 
Canalis neurentericus (Kollmann); diesel be kann zur Bildung eines 
Spaltes fUhren, welcher die ganze Embryonalanlage durchsetzt. Da 
dadurch der VerschluB des Dr
mundes verhindert wird (aus 
dem Material zu beiden Seiten 
der Drmundnaht entsteht das 
Nervenrohr), kommt es zur 
Bildung einer Spina bifida, die 
in einer Spaltung des Rucken
marks besteht. Besonders emp
findlich gegen eine Temperatur
erhohung erscheinen auch Hai
embryonen. Die normalerweise 
gerade gestreckten Embryonen 
von Scyllium und Pristiurus 
nehmen unter der Einwirkung 
geringer Temperaturerhohung 
eine spiralige Aufrollung an 
(Fig. 33), so daB sie in ihrer 
auBeren Form an Reptilien
embryonen erinnern. Dm diese 
Wirkung hervorzu bringen, ge
nugt es schon, die Embryonen 

k 

mil, 

in! 

ep 

Fig. 33. Embryo von Pristiunt8 sp.; spi. 
ralige Kriimmung des Hinterendes infolge 
Warmewirkung. k Kiemenspalten; mh 
Mittelhirn; inf Infundibulum; ep Epiphyse; 

au Auge. 

in kleinen Behaltern zu zuchten, die infolge der Zimmertemperatur eine 
geringe Erwarmung erfahren, so daB ihre Temperatur ein wenig hoher 
ist als die des Meeres oder groBer Becken mit stromendem Wasser. 
Diese MiBbildung macht sich danlm bei experimentellen Arbeiten leicht 
storend bemerkbar. 

MiBbiJdungen durch geringe TemperaturerhOhung stellte O. Hert
wig auch beim Frosch fest . Schon beim Temperaturmaximum (24-25 0 ) 

findet sich Spina bifida (Doppelbildung des Ruckenmarks) und Doppel
bildung des Schwanzes. Der kausale Zusammenhang der Temperatur
erhohung und der MiBbildung ist hier wie in den anderen Fallen noch 
durchaus dunkel; wir mussen uns zunachst mit den einfachen Tat
sachen begnugen. 

6. Elektrizitat und Magnetismus. 
Der EinfluB elektrischer Strome und Entladungen auf die ersten 

Entwicklungsphasen ist ebenfalls der Gegenstand der Dntersuchung 
gewesen, ohne jedoch gesetzmaBige Resultate geliefert zu haben; es 
traten mannigfache Schadigungen der Eizellen auf, was weiter nicht 
zu verwundern ist; insbesondere werden durch starkere Strome Teile 
der Eizelle getotet, die dann in der Regel abgestoBen werden. Von 
spezifischer Einwirkung del' Elektrizitat kann aber nicht die Rede sein, 
ebensowenig wie von einer regelmaBigen konstant gleichen mittelbaren 
Wirkung. Dasselbe gilt fur den Magnetismus. Hier konnen deswegen 
die in dieser Hinsicht angestellten Versuche ruhig iibergangen werden. 

Dilrken, Einfilhrung in die Experimentalzoologie. 4 
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Dagegen hat sich im Radium ein wichtiger Faktor ergeben, der 
Em bryonalstadien in t~ischer Weise beeinfiu13t. 

7. Radiumbestrahlung. 

O. Hertwig hat zuerst die Wirkung des Radiums auf EizeUen 
untersucht. Inzwischen ist das Radium zu einem wertvollen Hilfs
mittel der experimentellen Forschung geworden, von dem schon oben 
die Rede war. Hier seien die dort bereit.s gemachten Angaben uber 
die Wirkung der Radiumbestrahlung auf Keimzellen noch etwas ergii.nzt. 

Es ist gleichgultig, ob befrucht.ete Froscheier im Anfang der Ent
wicklung oder die Samenfii.den vor der Befruchtung bestrahlt werden. 
In beiden Falien treten Mi13bildungen auf, die am besten als die Folgen 

Fig. 34. Qucrschnitt durch einen 4 Tage alten Embryo vom Frosch mit Spina 
bifida. Bestrahlung der Samenfaden mit Radium 12 Stunden. mr Medullarrohr; 
ch Chorda; v Verbindungsstiick zwischen Medullarplatte und Dotter; m8 Mesoderm-

segment. (Nach O. Hertwig.) 

oder Begleiterscheinungel1 einer Erkral1kung angesehel1 werden, die, 
wie sich gezeigt hat, in erster Linie die Kernsubstanzen betroffen hat. 
Es erfolgt vielfach eil1 Aussto13en von Zellen, auch innerhalb des Gewebs
verbandes sterben Zellen ab, bis schlie13lich die ganze Entwicklung zum 
Stillstand kommt und der Tod des Embryos eiutritt. Besouders ge
hemmt wird oft der VerschluB des Urmundes, so daB ein Riesendotter· 
pfropf bestehen bleibt, der Spina bifida zur Folge hat. Wie die Ent
wicklungsgeschichte lehrt, bildet sich die erste Anlage des Zentral
nervensystems, die embryonale Neuralplatte, aus dem Zellmaterial, 
das zu beiden Seiten der Urmnndnaht gelegen ist . Wird die Bildung 
dieser Naht durch Hemmung des Urmundschlusses verhindert, so bleibt 
die Anlage der Neuralplatte in zwei getrenuten Teilen bestehen, deren 
jeder fur sich nunmehr ein Nervenrohr bilden kann. Dann entsteht 
die sogenanute Spina bifida (Fig. 34), eine Spaltung des Neuralrohres 
in zwei Teile. Die Spina bifida ist also eine Hemmungsmi13bildung. 
Bei nicht ganz so starker Scha.digung ul1terbleibt nur der Schlu13 des 
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Nervenrohres am Vorder-(Gehim-)Ende. Die Folge ist Anencephalie. 
das Fehlen des Hims und der Scha.deldecke. Nachst dem Zent,ralnerven
system leidet vor aHem die Entwicklung des Herzens und die Blutbildung : 
die Haut hat. Neigung zu Wucherungen; andere Organe konnen normal 
sein,. z. B. sind es stets die Nieren. 

Fur die Gleichwertigkeit der beiden Fortpflanzungszellen ist wichtig. 
daB Eier, welche nach einer Bestrahlung von einigen Minuten mit nol'
malem Samen befruchtet wurden, die gleichen MiBbildungen ergeben . 
wie bci Befruchtung des unbestrahlten Eies mit bestrahltem Samen. 
Bei sehr langer Bestrahlung ist die schadigende Wirkung des Samens 
auf das Ei abgeschwacht. Da schon aus dem gleichen Verhalten der 
bestrahlten Eier und des bestrahlten Samens anzunehmen ist, daB nicht. 
so sehr die ganze Zellmasse, als vielmehr oer Kern geschii.digt. wirel 

Fig. 35. Ei von Parechinus miliaris P/2 Stunden nach del' Befruchtung mit Samen, 
der 15 Stunden mit Mesothorium (= 55 mg reines Radiumbromid) bestrahlt 
wurde; derSpermakem liegt ungeteilt in dem einenBlastDmer. (Nach G.Hertwig.) 

und die MiBbildungen auf del' Vereinigung eines normalen mit einem 
geschii.digten Zellkem in der Befruchtul1g beruhen, wie durch spa.tere 
Untersuchungen bestatigt ist (vgl. unten), so ist jene Abschwachung 
der schadigenden Wirkung bestrahlten Samena offenbar daranf znriick
znfiihren, daB bei langer Bestrahlung del' Samenkem so stark geschadigt. 
wird, daB eine Vereinigung mit dem Eikem uberhaupt nicht mehr statt
findet. Darauf fuBend sind jene Versuche liber kUl1stliche Partheno
genese angestellt worden, auf welche bereits beim BefnlChtungsproblem 
eingegangen wurde. Das Schicksal des mit Radium bestrahlten Sperma
chromatins im Seeigelei hat eine besondere BearbeitUllg durch a.Hert
wig erfahren. Werden Eier mit Samen befnlChtet, der mehrere Stunden 
mit Radium bestrahlt war, so wird die Teilung verzogert. Bei naherer 
Untersuchung cler Furchungsstadien finclet sich cler 0' Kern ungeteilt 
neben cler Spinclel; er gerat in eine cler Furchungszellen (Fig. 35). Wenn 
der 0' Kern aber in den Bereich der Teilungsspinclel gerii.t, so bilden 

4* 
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sich aus ihm ChromatinbIi\cken, die in nahe Beruhrung mit den ~ Chromo
Bomen geraten, wodurch auch diese verandert werden, so daB sie nur 
noeh kleine Brockchen darstellen. Rier zeigt sich unzweifelhaft, daB 
die Radiumschadigungen durch den a Vorkern auf den Furchungs
kern und damit auf das befruchtete Ei ubertragen werden. Gerat je
doeh, wie im ersteren FaIle, der ungeteilte a Kern in eine der Furchungs
zellerL so ist nur diese geschadigt; ihre Teilung 'wird verlogert (Fig. 36) 

Fig. 3u. Keim von P,Irechinu.s rniliari~ 8",. Stllndt'll nach del" llefl'uchtung mit 
Samen, der 16 Stunden mit einem Radiumpraparat von 7,4 mg bestrahlt wurde. 
Die eine Halfte del' Blastula besteht aus nur einer groBen Zelle Illit mehreren 

Kernen in verschiedenen offenbar gestorten Stadien. (Nach G. Hertwig). 

und es entsteht eine Blast,11Ia, die auf der einen Seite aus groBen, wenig 
geteilten Zellen besteht. Die Fnrchungs7.elle, welche Illlr den haploiden 
2 Kem hesitzt., verhalt, Rich normal. 

8. Die chemische Beschaffenheit des Mediums. 

Nicht nur physikaIische Faktoren greifen in das Entwickiungs
geschehen ein, ebenso auch chemische. Die chemische Beschaffenheit 
des umgebenden Mediums ist von groBer Bedeutung fur den Ablauf 
derEntwicklung. Veranderungen des Mediums bedingen entweder 
nur chemische oder nur physikalische Einwirlnmgen oder beides. 

Hierher gehoren die Versuche C. Rerbsts zu der Frage, weiche 
anorganischen Stoffe zur normalen Entwickhmg notwendig sind. Es 
wurden hauptsachlich Seeigeleier in den Kreis der Betrachtung gezogell. 
Ihre Entwicklung geht in Meerwasser, also einer ganz bestimmt,en 
wsung von Stoffen, vor sich. 1st nun diese bestimmte Kombination 
von Stoffen notwendig zur Entwicklung? Die Versuche wurden so 
angestellt, daB entweder dem zur Zucht benutzten Meerwasser nur 
einer der darin normal vorhandenen Stoffe fehIte, oder daB begonnen 
wurde mit einer Losung von Kochsalz (Chlornatrium), der nach und nach 
die anderen Stoffe in verschiedener Kombination zugesetzt wurden, 
bis normale Larven erzielt wurden. Auf diese Weise lieB sich feststellen, 
daB das Vorhandensein von Phosphor, Schwefel, ChIor, Natrium, Kalium, 
Calcium, Magnesium und Eisen im Meerwasser (in der Bindung von 
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Salzen) notwendig ist. Bis zu einem gewissen Grade konnen diese 
Stoffe durch andere von ahnlicher chemischer Natur vertreten werden. 
Bei anderen Organismen werden andere Stoffe notwendig sein oder 
einzelne der genannten fehlen konnen. Da also eine bestimmte Kom
bination in der Zusammensetzung des umgebenden Mediums notwendig 
ist, reagiert das Seeigelei leicht auf eine Veranderung derselben. Herbst 
brachte u. a. Seeigeleier in kalkfreies Seewasser, in dem also das Cal
cium fehlt. 

Die Furchung des Eies geht normal vor sich, aber die Tochterzellen 
(Blastomere) bleiben nicht nahe beieinander liegen, sondem rUcken 
vollstandig auseinander, so daB man 3, 4, 8 oder mehr ganz isolierte 
ZelIen erhalt. Bringt man diese in normales kalkhaltiges Wasser zuruck, 
so geht die Entwicklung der einzelnen Zellen fur sich normal weiter, 
so daB aus dem einen Ei zwei. vier oder mehr normale Larven entstehen 
(vgl. unten S. 99), je nachdem die isolierte Teilung vorgeschritten 
war. Werden die isolierten Blastomere durch die Eimembran noch 
nahe zusammengehalten, so erfolgt im normalen Wasser wieder eine 
Annaherung, so daB nur ein einheitIicher normaler Embryo entsteht. 
Nicht nur die ersten FurchungszelIen sind auf diese Weise voneinander 
zu trennen, auch die weiteren Entwicklungsstadien wie Morula, Blastula, 
Gastrula. usw. werden in ihre einzelnen Zellen aufgelost. Der Grund 
fUr das Auseinandergehen der Zellen ist zu suchen in einer Veranderung 
der hellen Oberflachenschicht der Furchungsstadien. Die Zellen des 
Seeigelkeimes (und einer ganzen Reihe anderer Tiere) werden namIich 
von einer dunnen hellen SchicM, der "Verbindungsmembran" (Herbst), 
zusammengehalten, welche auch noch an den Larven vorhanden ist 
und sich kontinuierlich ohne Grenzen uber aIle Zellen des Keimes hinweg
erstreckt und diese so miteinander verbindet. In dem kalkfreien See
wasser ist diese sonst so klar begrenzte Schicht undeutlich, vor allem 
nicht scharf gegen das umgebende Medium abgesetzt. Durch das Fehlen 
des Calciums ist die physikalische Beschaffenheit der Verbindungs
membran eine andere geworden. Da wir es nicht mit einer festen Mem
bran, sondem nur mit einer gemeinsamen -Grenzschicht der Zellen von 
flussigem Aggregatzustand zu tun haben, so ist vor allem ihre Ober
flachenspannung herabgesetzt, wie aus ihrer undeutIichen Abgrenzung 
hervorgeht. Der Druck der "Membran" hat also nachgelassen, die 
einzelnen Zellen konnen sich abrunden und dadurch auseinanderweichen. 
In kalkhaltiges Wasser zUrUckgebracht wird die "Verbindungsmembran" 
(naturlich nicht zu verwechseln mit der Dotterhaut!) wieder deutlicher, 
aber nicht wieder normal. Darum durfte fUr das sekundare Aneinander
haften der ZelIen wohl noch ein anderer Faktor heranzuziehen sein. 

Eine Erganzung erfuhren diese Experimente durch die Versuche 
Loe bs uber die chemischen Bedingungen fur die Entstehung eineiiger 
Zwillinge. Werden Eier von Strongylocentrotus nach der BefnlChtung 
in normalem Seewasser, das schwach alkalisch reagiert, durch Waschen 
mit einer neutralen Losung von N aCl yom Seewasser befreit und hierauf 
in ein kunstliches Seewasser gebracht, dem Na, K oder Ca fehlt, so 
weichen die beiden ersten FurchungszelIen bei der Mehrzahl der Eier 
auseinander und Hefem, in normales Seewasser zUrUckgebracht, Zwillinge, 
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ell!. jede dieser Zellen imstande ist, sich zu einer ganzen Larve zu ent
wickeln, wie wir noch besonders besprechen werden. Die Trennung 
der beiden Zellen kommt dadurch zustande, daB das Ei in der kiinstlichen 
Losung sich vor der ersten Teilung mehr streckt als unter normalen 
Verhaltnissen. Unter diesen wird die ubermaBige Streckung verhindert 
durch eine neben der Befruchtungsmembran vorhandene helle "Pseudo
membran" (= Verbindungsmembran Herbst), die in der kii.nstlichen 
Losung fehlt. Loeb vermutet, daB zwischen Dottermembran und Ei 
eine kolloidale Substanz vorhanden ist, welche nach der Befruchtung 
durch Beriihrung mit alka;Iischem SeeWasser auf der Eizelle nieder
geschlagen wird und die Pseudomembran bildet; dieser Niederschlag 
bleibt in neutralen Losungen aus. Er kann aber nachtraglich durch 
norm ales Seewasser noch hervorgerufen werden, auch daml, wenn 
sich die beiden Furchungszellen bereits getrennt haben. 

Durch Zusatz verschiedener Kaliumsalze (z. B. Chlorkalium, Kalium
nitrat, Kaliumsulfat) gelang es Herbst, die Bildung der charakte

ya, 

1tU 

ristischen Kalknadeln der Seeigellarve 
(Pluteu8) zu verhindern. Der normale 
Pluteus besitzt lange armartige Fort
satze (vgl. Fig. 17 u.184), in denen diese 
dunnen Kalkstabe liegen. Unterblieb 
die Bildung dieser letzteren, so wurde 
auch die Bildung j ener Fortsa tze unter
driickt. 1m ii.brigen war die innere Or
ganisation durchaus normal. Herbst 
nimmt an, daB die Kalknadeln einen 
Reiz auf die Gewebe ausuben, der die 
Entwicklung der Fortsatze veranlaBt. 
Fehlt dieser "formative" Reiz, so unter-

'" bleibt die Entwicklung der Fortsatze. 
:,> lIl Z Von groBem Interesse ist auch die 

Einwirkung von Lithiumsalzen auf die 
Seeigeleier, die ebenfalls von Her bs t 
untersucht wurde. Von einer 3,7 %igen 
Losung von Chlorlithium in Leitungs-

Fig. 37. Larve eines Seeigels aus einer 
Lithiumkultur. ga Gastrulawand
abschnitt (ektodermal) und ua Ur· 
darmabschnitt (entodermal) haben 
sich voneinandel' abgegliedert; pz 
PigmentzeIlen; mz Mesenchy:mzcIlen. 

(Nach Herbst.) 

Wasser wurden 2,5 ccm zu 97,5 ccm 
Seewasser hinzugefugt. Dann wird bei 
der Anlage des Urdarmes (Gastru
lation) dieser nicht nach innen, son
dern nach auBen gestiilpt, so daB ein(> 
Exogastrula entsteht, wie wir sie be
reits bei den Temperaturversuchen 
von Driesch kennen gelernt haben 

(Fig. 37). Die Larve besteht dann aus zwei Teilen, dem Gastrulawand
abschnitt und dem Urdarmabschnitt. Dieser letztere kann auf Kosten 
des ektodermalen Teiles derart vergroBert werden, daB der Gastrula
wandabschnitt vollstandig reduziert ist. Dann ist die Larve eine Blase, 
die nur aus Entoderm besteht (Holoentoblastia). Um den geschilderten 
Erfolg zu erhalten, muB das Lithinm auf ungefurchte Eier oder erste 
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Teilungsstadien wirken; spater bleibt die Wirkung mehr und mehr aus. 
Doch wird diese dadurch nicht aufgehoben, daB die Larven nach einiger 
Zeit in normales Seewasser zuruckgebracht werden. Wichtig flir spatere 
Betrachtungen ist die Folgerung von Her bs t, aIle Zellen der Blastula 
seien "idioplasmatisch gleichwertig", weil unter Umsmnden solche Zellen 
Entoderm bilden konnen, die im normalen Verlanf Ektoderm liefern; 
clarauf ist noch zUrUckzukommen (S. 100). 

AlsUrsache fUr dieExogastrulation nimmt Herbst nicht chemische 
Wirkungen der Lithiumsalze an, sondern nur die durch ihr Wasser
entziehungsvermogen hervorgerufene Veranderung des osmotischen 
Druckes, jedoch nicht so, daB etwa der im Inneren der Blastula 
vergroBerte osmotische Druck rein mechanisch den Urdarm nach 
auBen treibt, sondem, daB der Druck als Reiz auf die Zellen wirkt, 80 

daB dadurch die Entwicklung in abnorme Bahnen gedrangt wird. 
O. Hertwig hat neOOn anderen die Wirkung von KochsalzIosung 

auf die Furchung und Entwicklung des Froscheies untersucht, (Rana 
jusca). Die Eier wurden eine halbe 
Stunde nach der Befruchtung in eine 
0,5-1 %ige KochsalzlOsung gebracht. 
Die Wirkung war eine Verzogerung 
der Teilung besonders in der dotter
reichen vegetativen Halfte, so daB der 
Unterschied in der GroBe der Zellen 
des animalen und vegetativen Poles 
zunahm. In der weiteren Entwicklung 
wird besonders das Nervenrohr in Mit
leidenschaft gezogen. Der Rucken
marksabschnitt schlieBt sich im all
gemeinen normal zum Rohr, der 
Gehirnabschnitt bleibt dagegen offen . 
.Ahnlich wie die Froschlarven verhal ten 
sich die in 0,6_0,7%iger Kochsalz
IOsung aufgezogenen Larven des Axo
lotl, doch geht bei diesen die Ent
wicklung im gallzen normaler vor sich 
als bei Froschlarven. Geschadigt wird 
nur das Zentralnervensystem. Der 
Hirnabschnitt bleibt regelmaf3ig offen 

lei 

I I --

Fig. 38. Larve von Siredon pisci
/ormis, geziichtet vom 26. XI. bis 
13. XII. in Kochsalzlosung von 0,6 
bis 0,7%. ki Kiemen; r offenc Him-

spalte; fl Riickenflosse. 
(0. Hertwig.) 

(Fig. 38); Augen und Horblasen werden aber angelegt,. Nach Hertwig 
liegt eine besondere chemische Wirkung des Kochsalzes auf die in Um
wandlung zu Ganglienzellen begriffenen Teile des auBerenKeimblattes VOl'. 

FUr die weitere Entwicklung dieser MiBbildungen ware die Folge 
eine mangelhafte HimbiIdung und Fehlen des groBten Teiles des Schadel
daches. Es wiirden Formen entstehen mussen, wie sie aus der Lehre von 
den menschlichen MiBbildungen (Teratologie) als Anencephalie oder 
Hemicranie bekannt sind. Hier wie dort ist ubrigens die gleiche Ab
knickung des Schadelbodens von der Richtung der Langsachse in fast 
rechtem Winkel charakteristisch. Wahrend der Zusatz von Kochsalz, 
also eine starkere Konzentration des Mediums, bestimmte Bildungs-
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anomalien auslOst, bleibt beim Froschei die vollstandige Entfernung 
aller gelOsten Salze aus dem M€(lium ohne Einfld3. Krizenezkv 
priifte das Verhalten lebender Froscheier und Froschlarven in destii
liertem Wasser und konnte feststellen, daB dieselben darin nicht nur 
ungestort zu leben, sondern sich auch vollstandig normal zu entwickeln 
vermogen. 

Wie die Hertwigschen Versuche sind auch Experimente Von 
f\tockard von Wert fur die Erklarung von MiBbildungen, und zwar 
der sogenannten Cyclopie. Durch Zusatz von Magnesiumchlorid (MgCI2) 

zum Meerwasser erhalten die Embryonen von Fundulus heieroclitus ein 
einziges in der Mittellinie des Kopfes gelegenes Auge (Cyclopie). Dieses 
entsteht durch Verschmelzung der beiden primaren Augenblasen, welche 
vorn nach der Mitte zusammenriicken. Das unpaare groBe Auge ent
halt nur eine Linse. Ahnlich wie MgCl2 wirken auch schwachere Dosen 
von Alkohol, Chloroform und Ather; neben der Cyclopie wird u. a. 
nicht selten Spina bifida beobachtet. 

FUr die Elltstehung mallcher MiBbildungen sind also sicher nicht. 
mechanische Schadigungen des Embryos notwendig; sie konnell auch in 
der chemischen Verandenmg der Umgebung (J:. B. des FnlChtwassers) 
ihren Gnmd haben. 

9. Gasaustausch und atmospha.rischer Druck. 

Auch sonst ist noch die Wirkung vieler Stoffe, auch von Giften, 
auf die EizeUe studiert worden. Im allgemeinen handelt es sich urn 
direkte Schadigungen odeI' auch urn narkotische Wirkungen, wie sie 
bei der kunstlichen Polyspermie erwahnt wurdell (oben S. 32). Da 
es sich aber dabei Uln Substanzen handelt, die im allgemE)inen in del' 
freien Natur nicht in der Umgebung des Eies oder Embryos vorkommen, 
so soll hier nicht na.her darauf eingegangen werden. 

Dagegen interessiert uns noch del' Gasaustal1sch des sich ent,
wickelnden Eies, sowohl unter normalen als auch unter kiinstlichen 
Bedingungen, da ja letztere zur Aufklarung uber die ersteren dienen. 
Wichtig fur das Zustandekommen der Entwicklung ist die normale 
Zufuhr von Sauerstoff. Vber den Sauerstoffverbrauch in den ersten 
EntwickIungsstadien hat O. Warburg interessante Studien veroffent,
licht. Die Notwendigkeit des Sauerstoffs wurde von mehreren Autoren 
festgestellt. War burg wies nun nach, daB befruchtete Eier des Seeigels 
sechsmal soviel Sauerstoff verbrauchen als unbefruchtete. Wie die 
Entwicklung dabei ausgelOst wird, ist gleichgiiltig. Auch bei kunstIicher 
Parthenogenese tritt eine ahnliche Steigerung des Sauerstoffverbrauches 
ein. Mit dem Fortschreiten der Entwicklung erfolgt eine weitere Steige
rung. Damit steht in auffallendem Gegensatz die bei der kunstlichen 
Parlhenogenese (S. 19) erwahnte Begunstigung der Entwicklungs
erregung durch Unterdrucken der Oxydationen mit Hilfe von Kalium
cyanid und die Tatsache, daB reiner Sauerstoff die Entwicklung ganz 
zum Stillstand bringen kaun. Samassa brachte Eier von Ascaris 
megalocephala in reinen Sauerstoff und unter 21/« Atmospharen Dnwk. 



Der EinfluB iiui3el'er .Faktol'ell auf die ersten Elltwickiungszustande. 57 

Die Elltwicklullg kam sofort zum Stillstand, und nach 11 Tagen waren 
sa.mtliche Eier getOtet, wahrend Luft bei dem gleichen Druck die Ent
wicklullg normal fortschreiten laBt. Reiner Sauerstoff verzogert auch 
bei normalem Druck (1 Atmosphli.re) sehr betrli.chtlich die Entwicklung. 
Durch Einwirkung von N (45 Tage), CO2 (50 Tage), N20 (66 Tage) wird 
del' Entwicklungsablau£ zwar unterbrochen, abel' die Entwicklungs
fa.higkeit del' Eier nicht aufgehoben. Froscheier wurden eine Woche 
lang in reinem Wasserstoff bzw. reinem Stickstoff gehalten. Die Eier 
aus ersterem waren nach diesel' Zeit unter allen Umstli.nden getOtet, 
wli.hrend reiner Stick stoff die Eier nicht geschli.digt hatte, wenn del' 
Behli.lter auf Eis gelegen hatte. Die Schli.digung durch H ist also nicht. 
auf Mangel an 0 zUrUckzufiihren, sondern auf eine spezifische VVirkung, 
die vielleicht in der reduzierenden Eigenschaft des H zu suchen ist. 

Die von Mitrophanow durch Beschrankung del' Lllftzufuhr und 
gleichzeitige Temperatursteigel'llDg erzielten MiBbildllllgen wurden schon 
erwli.hnt (So 48). 

Loe b machte die Beobachtullg, daB bei Sallerstoffmangel die ober
flachliche Plasmamembran der Furchungszellen verfliissigt wird, so 
daB die Zellgrenzen verschwinden. Es handelt sich wohl um eine Ande
rung del' Oberflachenspannung dieser Grenzschicht. Durch Zufuhrllng 
von Sauerstoff wird diese Grenzschicht del' einzelnen Zellen wieder 
deutlich. 

Rau bel' wandte unter allderem sein Allgenmerk auf die Wirkung 
des atmosphli.rischen Druckes.' Froscheier ertl'llgen 3 Tage lang einell 
Druck von 3 Atmosphli.ren in Luft bei einer Temperatllr von 10°. Doch 
war wli.hrend del' ganzen Zeit die Entwicklung unterbrochen und die 
Embryonen waren dauernd geschli.digt, da unter normalen Verhli.lt
nissen die Entwicklung l1icht libel' den SchluB del' Mcdullarfurche 
hinausging. Bei einer Atmosphli.re Vberdruck (Gesamtdruck also 
2 Atmosphli.ren) wurde die Entwicklul1g zwar nicht aufgehoben, abel' 
verzogert und abgeandel't. Beim Beginn des Versuches war das Medullar
rohr eben geschlossen: 6 Tage blieben die Embryonen unter dem ge
nannten Druck. Sie erhielten eine abnorm kurze, gednmgene lform: 
die li.uBeren Kiemen blieben in del' Entwicklung zurUck. Die Tiere 
waren unq bIieben unbewegIich, auf AnstoBeJl antworteten sic nul' mit 
schwachen zittcrnden ScWli.gen des Schwanzes. Die mangelhafte Aus
bildung del' Kiemen geht wohl darauf zUrUck, daB die Atmung durch 
den hohen Druck erleichtert war. Eier, auf dem Gastrulastadium in 
reinen Sauerstoff gebracht, entwickelten Larven mit mdimentarer 
Operkularfalte, dagegen erhielten Larven mit ii.uBeren Kiemen in reinem 
Sauerstoff ein sehr stark ausgebiIdetes Operculum und zugleich eine 
blasenformige Auftreibung des Hyoidbogens auf jeder Seite. 

Alle die aufgezli.hlten Versuche zeigen die Abhangigkeit del' tierischen 
Entwicklung von auBeren Faktoren. Bevor die Ergebnisse diesel' Ex
peri mente zusammengefaBt werden, seien sic noch durch andere er
gli.nzt, die auf Versuchen mit v{)rgeschrittenen Entwicklullgsstadien 
bemhen. 
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b) Dcr EinfluG auGerer Faktoren auf spatere Entwieklungsztfstande 
und auf das Wachstum. 

1. Die Temperatur. 

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

Eingehend untersucht ist die Bedeutung del' Temperatur fur die 
Ausbildung mancher Insekten, insbesondere del' Schmetterlinge. Diese 
zeigen haufig die Erscheinung des Jahreszeitendimorplusmus. Darunter 
versteht man das Auftreten mehrerer Varietaten, die sich VOl' allem 
in del' Farbung unterscheiden und deren jede fUr eine bestimmte Jahres
zeit charakteristisch ist. Zugleich macht man die Beobachtung, daB 
ganz ahnliche Varietaten in Beziehung stehen zu einem warmeren odeI' 
kaiteren Klima. Daher lag es von vornherein nahe, diesen Dimorphismus 
mit der ungleichen Temperatur der Jahreszeiten in Verbindung zu 
bringen. Diese Annahme wurde durch das Experiment als richtig 
erwiesen. 

Dieersten Versuche ruhren von Dorfmeister her; sie wurden 
von Weismann und vor aHem von StandfuB und Fischel' u. a. 
fortgesetzt und erweitert. Weismann erhielt durch Anwendung kiihler 
Temperatur aus Material, das normalerweisedie Sommerformgeliefertha tte, 
zum Teil Winterformen und Dbergangsbildungen zwischen Sommer- unO 
Winterform. Auch del' umgekehrte Versuch durch Einwirkung hOherer 
Temperatur auf die Puppen der Winterform gelang. Von den vielen 
Experimenten seien nul' einige als Beispiele hier angefiihrt. Von 
Ohry8ophanus phlaeas, der in seiner sudlichen Heimat im allgemeinen 
dunkle Farbung und schwarze Bestaubung del' Flugel aufweist, 
wurden Eier von Neapel nach Freiburg i. Br. gebracht, wo ein Teil 
davon bei Zimmertemperatur (14-20 0) aufgezogen wurde. Das Er
gebnis war bei einer groBeren Zahl del' Schmetterlinge eine geringc 
AufheHung durch Fortfall del' schwarzen Bestaubung. Deutlicher war 
das der Fall bei einem anderen Teil del' Tiere, die nach del' Verpuppung 
bei einer Temperatur von 7-lO 0 aufbewahrt wurden; sie zeigten noch 
manche Eigentumlichkeiten der italienischen Varieta.t, naherten sich 
abel' doch etwas del' deutschen Abart. Umgekehrt wurde deutsche 
Bnlt des gleichen Schmetterlings im Treibh.aus bei 20-35 0 gezuchtet. 
Von 23 Schmetterlingen waren 8 gewohnliche deutsche Formen, 13 
waren etwas dunkIer als diese, 2 waren sehr stark schwarz bestaubt 
wie die dunkelsten Neapler Exemplare. Daraus folgt schon, daB Warme 
im allgemeinen verdunkelnd wirkt, Kalte aufhellend; auBerdem tritt 
die Temperatur als Faktor der Varietatenbildung deutlich zutage. 

In einer anderen Versuchsreihe wurden Puppen von Pieri8 napi, 
die bei einer Sommertemperatur von 22-250 aufgezogen waren, 6 bis 
8 Tage nach del' Verpuppung in eine Temperatur von 7 -11 0 gebracht. 
Die mit einiger Verzogerung schliipfenden Falter ergaben keine Winter
formen; solche ergeben sich abel', wenn die Puppen den ganzen Winter 
in klihler Temperatur iiberwintern. 12 von jenen Puppen wurden 
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gleich nooh der Verpuppung mehrere Tage in einen Eisschrank gebracht 
(+ 9°). II davon iiberwinterten im kalten Zimmer, sei ergaben samt
lich ausgeprngte Winterformen. Die Abhangigkeit der Jahreszeiten
Varietaten von der Temperatur ist damit erwiesen. 

Die Versuche von StandfuB und Fischer sind besonders an 
Vanessa-Arten angestellt worden. Besonders interessant ist dabei auch, 
daB sich nicht nur willkiirlich Winter- oder Sommerformen oder klima
tische Varietaten erzeugen lassen, sondern daB durch extreme Tempe
raturen Formen hervorgerufen werden, wie sie in der freien Natur nicht 
beobachtet werden. Die Ergebnisse der Versuche lassen sich kurz wie 
folgt zusammenfassen. Die Einwirkung maBiger Kalte gibt Varietaten, 
bei denen meist eine ausgesprochene Aufhellung der Gnmdfarbe zu 
verzeichnen ist. Gelbe Teile der Zeichnung breiten sich auf Kosten 
von roten TeHen aus; die roten Stellen verblassen; die Zahl der weiBen 
Schuppen nimmt zu; zugleich erfolgt aber auch eine Vermehnmg der 
schwarzen Schuppen. MaBige Warme bewirkt lebhaftere Farbung; 
die Grundfarben des Fliigels von Vanessa, rot und gelb, werden starker. 
Gleichzeitig wird haufig die schwarze Beschuppung reduziert. Merk
wiirdig ist die Erscheinung, daB extrem entgegengesetzte Temperaturen, 
Frost und Ritze, gleichartige Wirkungen erzeugen. 1m allgemeinen tritt 
dabei eine dunklere Farbung ein, wenn einzelne dunkle Elemente der 
Zeichnung auch verloren gehen. 

Die durch anormale Temperaturen hervorgebrachten Veranderungen 
brauchen sich nicht auf Abandenmgen der Farbung zu beschranken; 
auch die GroBe und sogar die Form der FIiigel kann Veranderungen 
erleiden. 

M. v. Linden hat die Versuche von StandfuB und Fischer 
wiederholt und ahnliche Ergebnisse erhalten. Die ungleiche Emp
findlichkeit der Puppen spielt eine groBe Rolle; was ftir die eine noch 
ein maBiger Warmereiz ist, ist fiir andere manchmal bereits Ritze. 

Durch Warmewirkung auf die Puppen kann Vanessa u1'ticae in eine 
siidliche Varieta.t, wie sie auf Sardinien und Korsika lebt, durch Kalte 
in die lapplandische Varietat umgefarbt werden. Bei der Warme
varietat ist die rote Gnmdfarbe feuriger und satter; die dunklen Elemente 
der Zeichnung haben eine Reduktion erfahren. Kalte be"wirkt eine 
Aufhellung des Fliigelgrundes und Ausbreitung der schwarz en Schuppen
farbe. Frost und Ritze erzeugen iibereinstimmend eine auffallig starke 
Schwarzung. Bei Vanessa Antiopa wird durch WarnieeinfluB der gelbe 
Seitenrand verbreitert, die blauen Flecken werden verkleinert und der 
Vorderflii.gel wird starker geschweift, ahnlich wie bei der Varietat des 
Falters in Mexiko und Guatemala. Bei langerer Warmeeinwirkung 
auf die Puppen (60 Stunden bei 370, dann dauernd bei 24° gehalten, 
StandfuB) ist der gelbe Seitenrand dunkel bestaubt. Durch Kalte 
wird die Grundfarbe des Fliigels aufgehellt; in einzelnen Fa lIen wird 
sie gelbrot statt dunkel braunrot. Die Ritzevarietat desselben Falters 
hat sehr stark verbreiterten gelben Seitenrand, der bisweilen schwarz 
bestaubt ist. 

Das gleiche gilt von der Frostaberration. Die bei der Kalteform 
deutlich gesonderten schwarz en Kostalflecken des Vorderflii.gels sind 
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Fig. 39. Vanessa antiopa, normal. 

Fig. 40. V. antiopa. e. 26. bis 30. VII. tiiglich zweimal P/2 Stunden + 44 0C; 
zwischcncin und bis 8. VIII. Zimmcrtemperatur. 

Fig. 41. Vanessa io, normal. Fig. 42. V. io; Frostexperiment; 15. bis 
18. VII. tiiglich zweimal 2 Stunden 
- 50 C; zwischenein und nachher Tages. 

temperatur bis 29. VII. 

Fig. 39-42. Temperatur.Aberrationen von Schmettel'lingen. Originalexemplare 
E. Fischel's (Zurich) in del' Sammlung des Zool.·zootom. Instituts Gottingen. 
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zusammengeflossen. ZusammengefaBt ergeben die Veranderungen durch 
Warme bei den Vanessen (und das gilt in a.hnlicher Weise auch von 
anderen Formen wie PaJYilio, Rhodocera) ein satteres feurigeres Rot 
(bzw. Oalb), wa.hrend die schwarze Beschuppung reduziert werden kann. 
Niedere Temperaturen bewirken eine Aufhellung der Grundfarbe, Aus
brei tung gelber Zeichnungselemente auf Kosten der roten, Verblassell 
der roten Stellen und zugleich eine Vermehrung der weiBen und schwarzen 
Schuppen. Durch extreme Temperaturen (Ritze und Frost) tritt eine 
auffallende Vermehrung des dunklen Pigments ein. 

Die Wirkungen der Temperatur auf die EntwickIung der Pigmente 
bei den Schmetterlingen fiihrt Linden in erster Linie auf Beeinflussung 
des Stoffwechsels zuriick, da Erhohung der Temperatur in maBigen 
Grenzen den Stoffwechsel fordert, wa.hrend Kalte und iibermaBige 
Ritze ihn hemmen. Dadurch erkla.rt sich die gleichartige Wirkung 
von Frost und Ritze. Vielleicht spielt aber auch eine direkte Beteiligung 
der Temperatur bei den Farbveranderungen mit. LOsungen der gelben 
ooer roten Farbstoffe werden namHch auch im Reagenzglase durch 
TemperaturerhOhung satter und feuriger, bei Abkiihlung mit Eis bleibt 
dagegen ihr blasser Ton erhalten. Jedoch diirfte dieser direkten Tempe
raturwirkung nur eine untergeordnete Rolle zufallen, zumal damit in 
Widerspruch steht, daB Frostformen sehr dunkel sind. Jedenfalls ist 
das Ausschlaggebende die mittel bare Wirkung. 

Wie schon hinsichtlich der Fliigel hervorgehoben wurde, kann 
a.uBer der Farbung auch die Form der Organe durch Temperatureinfliisse 
gea.ndert werden. So hat Kosminsky durch }i"rostwirkung Verande
rungen in der Form der Kopulationsorgane von Schmetterlingen erzielt. 

Vervollstandigell wir jetzt das Bild durch Beriicksichtigung a.nderer 
Tierformen. 

Tower hat die Einwirkung veralldertel' Tempel'atUl'ell allf Larven 
und Puppen des Kartoffelka.fers (Leptinotarsa decemlineata) untersucht. 
Bei Abweichungen der TemperatUT um etwa .5 0 von der Normaltempe
rat,ur (sowohl hoher als au<,h niedriger als diese) neigen die elltstehenden 
Kafer zum Melanismus, d. h. sie werden dunkIer. Weicht die Tempe
ratur starker nach oben oder unten ab, so tritt eine mit dem Grade del' 
Abweichung zunehmende Tendenz zum Albinismus ein; es entsteht 
also eine hellere Farbung als normal. Es ist dabei gleichgiiltig, ob die 
Temperaturveranderungi W'a.hrend des ganzen Lebens einwirkt odeI' 
nur auf die letzten Larvenstadiell und die Puppen. Tower fiihrt die 
merkwiirdige Erscheinung darauf zUrUck, daB nach seiner Ansicht die 
Pigmente durch die Tatigkeit von Enzymen gebildet werden, deren 
Wirkung durch geringe Temperaturanderungen (einerlei in welchem 
Sinne) gefordert, durch sta.rkere verzogert werde. Dabei mag geringe 
Temperaturerniedrigung vielleicht die Enhvicklung des· :Farbstoffes an 
sich auch verzogern; da aber zugleich die Gesamtdauer der EntwickIung 
verla.ngert wird, kann sich trotzdem mehr Farbstoff bilden, so daB die 
gleichsinnige Reaktion etwaiger Enzyme auf ErhOhung und Erniedrigung 
der Temperatur nicht angenommen zu werden braucht. 

Auch bei Wirbeltieren bildet die Temperatllr einen Faktor, der 
auf vorgeschrittenen Stadien in die Ausgestaltung eingreift. Fischel 
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hielt Larvell von Salamandra maculosa zum Teil in flieBendem kalten 
Wasser, zum Teil in Beha.ltern mit stehendem Wasser, das gegeniiber 
dem flieBenden eine hohere Temperatur annahm. Die Larven in dem 
stehenden Wasser wurden bedeutend heller als die anderen. Das beruht 
aber nicht etwa auf einer Kontraktion del' Chromatophoren, sondern 
auf einer viel geringeren Pigmentmenge in den Farbzellen. Die Ein
wirkung del' Warme erstreckt sich nicht nul' auf die Haut, sondern auch 
auf die Pigment,zellen im Innern des Korpers, wie die Untersuchung der 
Farbzellen des Peritoneums und del' Lunge beweist. Interessant ist. 
es auch, daB del' Grottenolm (Proteus anguineus) bei einer Temperatur 
unter 15° unabha.ngig von sonstigen Faktoren lebendige Junge zur 
Welt bringt, wahrend er unter allen Umsta.nden bei einer Temperatur 
iiber 150 Eier legt (Kammerer). Bei del' kiihlen Temperatur der 
Hohlengewasser ist er in del' freien Natur lebendgebarend. 

Die Wirkung erhohter Temperatur auf die fruhe Entwicklung des 
Frosches haben wir schon oben kennen gelernt. Auch fiir die spateren 
Entwicklungsstadien sind Temperaturabweichungen von ganz cha
rakteristischem EinfluB. In del' Warme (33°) werden z. B. die auBeren 
Kiemen groBer und reicher vera.stelt als in Kaltekulturen (15°, Doms). 
Bei Warme- und Ka.ltetieren ist die Urniere groBer als bei Normal
kulturen (23°), doch nicht infolge gleicher Reakt,ion auf Warme und 
Kalte. In del' Warme ist die GroBenzunahme bedingt durch starke 
Entwicklung del' Nierenkanalchen, in del' Kalte durch Hel'vortreten del' 
lymphoiden Gewebes. Kaltetiere haben eine groBere Leber als Wa.rme
tiere, doch liegt auch hier nicht ein bloBer GroBenunterschied VOl'. 
denn bei jenen ist das BlutgefaBsystem del' Leber viel weniger eut
wickelt als bei diesen, dagegen zeigen die Leberbalkchen eine machtigere 
Entwicklung. Die ungleiche GroBenausbildung del' einzelnen Organe be
ruht also auf ungleicher histologischer Differenzierung. Wenn dafiir 
auch wohl die veranderte funktionelle Inanspruchnahme mitspricht, 
so ist als Hauptgrund doch wohl anzusehen die spezifische Reaktions
weise del' einzelnen Gewebe auf verschiedene Temperaturen. 

2. Das Licht. 

Wir konnell Iller auschlieBen die Versuche tiber die Bezielltlllgen 
des Lichtes zur Ausgestaltung alterer Entwicklungsstadien. VOl' allem 
ist in diesel' Hinsicht die Ausbildung der Farbung zum Gegenstand 
del' Untersuchung gemacht worden. Die Pigmentbildung del' Insekten 
reagiert in hervorragendem MaBe auf Lichteinwirklmg; es hat sich dabei 
cine spezifische Wirkll11gsweise del' verschiedenen Wellenlar.gen fest
stellen lassen. 

Cholodkovsky setzte junge Raupen von Vanessa urticae der 
Wirkung von rotem, gelbem odeI' blauem Lichte aus. Bci letzteren 
beiden Lichtarten zeigten einige Schmetterlinge deutliche Abanderungell. 
Das gelbe Licht bewirkte eine vorwiegelld rote Farbung durch daa 
Zurucktreten schwarzer Flecken, das blaue ergab eine im gallzen lichte 
graubraune Farbung besonders del' Hinterflugel. Was abel' 110ch von 
hervorragendem Interesse ist, die Schuppen erhielten eine stark ver-
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anderte Form, die eine groBe Ahnlichkeit besitzt mit denen der noch zu 
erwahnenden Sauerstoff-SchmetterIinge Lindens. Auch diese Autorin 
IieB einfarbiges Licht auf Raupen einwirken (Vanessa urticae und 
Vanessa io). In rotem Licht aufgezogene Raupen ergaben Schmetter
Iinge mit leuchtenden hellen Farben, grfules Licht bewirkte dustere, 
blaues eine blasse Farbung. 

Ferner befassen sich mit der Abhli.ngigkeit der Pigmentbildung 
bei Insekten vom Licht Untersuchungen von Poulton, Bateson, 
Kathariner, Dobkiewicz, Menzel, Durken und Brecher. Poul
ton betont dabei besonders, daB es sich in dieser Abhangigkeit urn eine 
Anpassung an die Umgebung handelt, daB also auf diese Weise Schutz
farbungen entstehen. Namentlich aus den Versuchen von Durken geht 
aber hervor, daB eine solche Anpassung nicht das WesentIiche der 
Reaktion darstellt, daB dieselbe vielmehr nur eine Begleiterscheinung 
sein kann. 

Poultons Versuche wurden so angestellt, daB die Larven auf 
farbigem Untergrund oder auch hinter farbigen Scheiben gezuchtet 
wurden. Es findet namentIich bei Schmetterlingsraupen und Puppen 
eine Beeinflussung der Farbung statt. Werden z. B. Raupen von 
Amphidasis betularia auf Zweigen gezogen, welche mit Flechten be
deckt sind, so nehmen sie in weitgehendem Grade die Farbung dieses 
Untergrundes an. Eine Anpassung an grii.ne Zweige tritt jedoch nicht 
ein. Das muB schon die Ansicht ins Wanken bringen, daB allgemein 
genommen eine Anpassungsfarbung vorliegt. Auch die Versuche mit 
SchmetterIingspuppen konnen entgegen der Ansicht Poultons dafii.r 
nicht verwertet werden. Denn zunachst einmal tritt auf einzelnell 
Farben anscheinend uberhaupt keine Reaktion ein, wie bei Vanessa 
urticae auf Orange, oder diese erzeugt eine stark kontrastierende Farbung, 
wie z. B. bei Papilio Macnaon Raupen in brauner Umgebung grune 
Puppen ergaben oder Vanessa 10 auf hellgrunem Untergrunde dunkle 
("darkish") Puppen brachte. Allerdings ist in einzelnen Versuchen 
tatsa.chlich eine Annaherung der Puppenfarbung an die Umgebung 
festzusteIlen; diese werden aber als Anpassungserscheinungen entwertet 
durch die nach Poultons eigenen Mitteilungen leicht zu vermehrenden 
widerstrebenden FaIle. Dementsprechend unterscheidet auch Hedwig 
Menzel, welche Raupen von Vanessa urticae in farbigen Umgebungen 
aufzog, bei den erhaltenen Puppen nur dunkle und helle Typen. Sie 
laBt als wirksamen Faktor nur den groBeren oder geringeren Helligkeits
wert der Farben gelten, dem der Helligkeitswert der Puppen angenahert 
sein solI, wahrend Poulton das Hauptgewicht des ausschlaggebenden 
Faktors in dem Farbwert der Umgebung sieht. 

Geklart wurde die Sachlage neuestens durch Versuche von Durken 
an Pieris brassicae. Die Puppen dieses Schmetterlings zeigen schon 
in der freien Natur eine groBe Variabilitat der Farbung, und es hat 
sich nun gezeigt, daB diese Variation'durch farbige Umgebung in be
stimmter Richtung beeinfluBt wird. Man stellt fur die Puppen zweck
maBigerweise funf Farbungsklassen (a-e) auf, von denen jede durch 
den Ausbildungsgrad der schwarzen aus Flecken und Strichen be
stehenden Zeichnungselemente gekennzeichnet ist. Die Klasse a mll-
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faBt dann die Puppen, welche aIle diese Elemente in starker Ausbildung 
aufweisen, wahrend fiir die Klasse e eine extreme Reduktion des Schwarz 
charakteristisch ist. Die iibrigen Klassen bilden stufenweise Dber
gange. Zugleich bemerkt man nun mit dem Zuriicktreten des Schwarz 
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Fig. 43. Variatiollskurvender Puppenfarbullg von Pieris brassicae in Zuchten auf 
rotem, orangenem und blauem Untergl'und. Auf del' Abszisse sind die Farbungs. 
klassen a-e, auf del' Ordinate die Zahl del' zugehiirigen Individuen in % del' 
Gcsamtzahl aufgetragen. - Rotzucht; - - - Blauzucht; -. -. -. Orange-

zucht. 

eine allmahliche Reduktion des die allgemeine Gnmdfarbe bildenden 
weiBen Pigments. Das schwarze Pigment hat seinen Sitz in der ober
flachlichsten Chitinschicht, das weiBe in den Zellen der Hypodermis. 
Werden nun diese beiden Farbstoffe zuriickgebildet, so kommt die 
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grii.ne Farbung des tieferen Gewebes ZUl11 Vorschein. Infolgedessen 
ist die Gnmdfarbung del' Klasse a weiB, die del' Klasse e griin, in den 
ii brigen Klassen bel11erkt man den Dbergang von dem einen Extrel11 
ZUl11 anderen. Reines WeiB kommt allerdings nicht VOl', da stets geringe 
anclersart,ige Beimischungen vorhanden sind (vgl. Fig. 44-48). Ziichtet 

47 48 

J~ig. 44-48. Die Variation del' Zeiehnung und Fiirbung bei Puppen von Pieris 
brussicae. 44 Farbungsklasse a; 45 Hauptvariante auf rot und grau (Klasse b); 
46 Hauptvariante auf blau und gelb (e); 47 Hauptvariante auf griin (el); 48 Haupt
variante auf orange (e). Die Gesamtfiirbung del' Klasse e ist griin; sie erseheint 

claher bei pbotographiseher Wieclergabe illl ganzen clunkel (Fig. 48). 

man nUll die Raupen auf farbigem Untergrund, so kommen zwar stets 
mehrere Farbungsklassen auf jedem Untergnmd vor, aber eine davon 
ist durch die Zahl der Individuen uberwiegend und so als Hauptvariante 
filr die betreffende Farbe charakteristisch. Die andcren Farbklassen 
sind dann nul' Ausschlage um dies en Hauptwert (Fig. 43). 

Diirken, Einfiihrung in die Experimentalzoologie. 5 
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Auf nentralem grallen Untergrund elltsteht die FarbnngsklasHe b 
als Hauptvariante; auf Ro.; treffen wir ebenfalls als solche die Klasse b, 
auf Orange die Klasse e, auf Gelb und Blau liegt die Haupt.variante 
in der Klasse c; auf Grun endlich in der Klasse d (Pig. 44-48). 

DaB es sich nicht. um Anpassung und also Ull1 Schutzfarbullg handelt, 
geht vor aHem daraus hervor, daB gelber und blauer Untergrund gleich
artig wirkt und in orangener Umgebung extrem grtine Puppen entstehen. 
Der absolute Helligkeitswert der Farben ist auch llicht der ausschlag
gebende Faktor, denn er geht nicht parallel mit clem Helligkeitswert 
der Puppenfarbung. Z. B. bildet sich auf dem lichtschwachen BlalL 
dieselbe Farbungsklasse wie auf dem lichtstarken Gelb; lichtschwacher 
als das letztere ist Orange, und doch ent.steht auf diesem die sehr wenig 
Schwarz enthaltende und danllll als "hell" zu bezeichnende Klasse e, 
wahrend fur Gelb die mehr schwarze Fleckell aufweisende und des
halb "dullklere" Klasse c charakteristiRch ist. Es ist also der Farb
wert des Untergrullcles, der die Reaktioll hervorruft. Der ungleiche 
Helligkeitswert spielt allerdings auch eine Rolle, insoweit auf relati,
dunklerem Untergrnnd eine allgemeill dunklere Tonullg der Farbllng 
auftritt. 

Fur das Zustandekommen der Reaktion Rpielen die Augen keine 
Rolle, denn nach Poulton tritt sie auch bei Ausschaltnng derselben 
ein. Es handelt sich demnach um ullll1ittelbare Einwirkung auf das 
Integument. Ob dessen Sinnesorgane' dabei in Frage kommen, steht 
dahin. Das Wesen der Pig mente ist keineswegs geklart. Nach Ansicht 
von Schanz sind es Photokatalysatoren, die unmittelbar in spezifischer 
\Veise auf die einzelnen Lichtwellenla.ngen reagierell. Wenn diese Auf
fassung auch wohl nicht gallz allgemein zutrifft, so hat sie zuna.chHt 
fii.r die vorliegenden Falle viel fur sich. Dann wurde die Wirkllng des 
Lichtes auI den ProzeB del' Pigmentbildung eine ganz lIumittelbare sein. 

Dtirkens Versuchsergebnisse an Pieris wurden von Leonore 
Brecher bestatigt. Letztere stellte auBerdem fest, daB die einzelnen 
Farbungsklassen der Puppen sich auch in chemischer Hinsicht charakte
ristisch unterscheidell. Die von ihr als "hell" bezeichnetell Puppen 
elltsprechen am bestell der oben ul11schriebenen Farbungsklasse d. Deren 
Bluttyrosinase verfarbt Tyrosin rosa, im Gegensatz zu der violetten 
Verfa.rbung bei den ubrigen Farbtypen. Das Blut der gri.inen Puppen 
(Fa.rbungsklasse c) bewirkt im Gegensatz zu dem Blut der anderen 
Puppen, daB farblose Tyrosinlosung mit der Zeit eine schone grune 
Farbe annimmt. Die so erwiesenen Unterschiede des Chemismus, 
des sen Verhalten den Gegenstand neuester Untersuchungen von Przi
bram, Brecher, Dembowsky bildet, di.irften weiterhin noch von 
Bedeutung werden. 

Auf ihr Zustandekommen faUt vielleicht einiges Licht durch die 
Versuche von Schanz tiber die Lichtreaktion der EiweiBkorper. Er 
konnte feststellen, daB verschiedene Lichtarten in frischen EiweiB
lOsungen spezifische Vera.nderungen hervornlfen, so daB die Eiweif3-
korper als photorezeptibel erscheinen. Danach liegt der SchluB nahe, 
daB die chemischen Differenzen der einzelnen Puppentypen auch durch 
direkte Wirkung der verschiedenen Lichtwellenla.ngen hervorgenuen 
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sind, eine Auffassung, die mit clem, was sonst. iiber das Zustandekon1lnen 
der Puppenfarbungen ausgefuhrt wurcle, gut in Einklang zu bringen ist. 

,Tedenfalls steht fest, daB fUr die Farbung von Insekten die ein
wirkende Lichtart von Bedeutung sein kann, daB die Reaktion sich nicht 
in der Schaffung von Schutzanpassungen ersch6pft, wenn diese auch 
als nicht das Wesen ausmachende Erscheinung dabei zustande kommen 
k(innen, und daB bestimmtc Wellenlangen der Bildllng bestimmte.c 
Pigmente fOrderlich odeI' hiliderlich sind. Das haben tms auch schon die 
Versuche von Cholodkovsky gelehrt (oben S. 62). Dasselbe geht 
hervor aus den Experimenten von Do bkiewicz mit indischen Stabheu
schrecken (Dixippus nwrosus). Die aus dem Ei schlupfenden Tiere zeigen 
zunachst in farbigen Gmgebungen keine erheblichen Schwankungen in 
der Fii.rbung. SpateI' wircl das andel'S. Fur uns bemerkenswert ist, 
daB die geschlechtsreifen Tiere in gelber und gruner Umgebung hell 
ohne Pigmentierung sind, wahrend sie in roter neutral schwarz er
scheinen. Das schwarze Pigment wird also begiinstigt clurch rotes, 
gehemmt durch gelbes, orangenes 111ld grunes Licht. 

Schutzanpassllng liegt auch bei Dixippus nicht vor, wie SChOll zur 
Geniige aus del' Tatsache erhellt, daB auf blauem und wei13em Unter
grllnd eine hell sepiabrallne Fii.rbung erzielt wtude. Auch in diesen 
Versuchen handelt es sich also um spezifische Beziehung der Pigment
art Zll den yerschiedenen Wellenlangen des Lichtes. (Cber den physio
logischen :Farbwechsel von Dixippus vgl. Schleip 1910.) AuBer der 
Aufzucht der Pierispuppen in farbiger Umgebung bei gleichzeitigem 
Zutritt von wei13em Tageslicht liegen auch Versuche vor liber die Wir
kung farbiger Bestrahhmg mit AnsschluB des weiBen Lichtes. Brecher 
entwarf zu diesem Zwecke mit dem Licht einer Bogenlampe ein Spek
trum lind brachte die Raupen in kleinen Glaskasten linter die ver
schiedenen Abschnitte desselben. Die in den einzelnen Farben erzielten 
Pnppen stimmten mit clenen aus den betreffencIen Umgebungsfarben 
im allgemeinen gut iiberein. Durken fi.ihrte entsprechende Versuche 
mit groBer PuppenzahI unter farbigen Lichtfiltern aus. Blaues Licht 
lieferte ein ahnliches Ergebnis wie blaue Umgebung, orange Licht ein 
entsprechendes wie eine orange Umgebung; rotes Licht. jedoch erzeugte 
im Gegensatz zu roter Umgebungsfarbe (vgl. oben) vorwiegend griine 
Puppen, wenn auch nicht in gleich hohem Grade wie orange Licht. 
Der letztgenannte Widersprllch diirfte seine Erklanmg darin find en , 
daB das VOIl der Umgebung reflektierte rote Licht eine andere Zu
sammensetzung besa13 als clas von den roten Filtern durchgelassene. 

Die Falter, welche aus diesen in farbigem Licht gezogenen Puppen 
110ch unter Einwirkung des gleichen farbigen Lichtes schliipften, zeigten 
in ihrer Pigmentbildung keine Veranderung. rm Gegensatz zu den ooon 
erwahnten Angaben von Cholodkovsky uncI Linden iiber Vanessa 
werden Farbung und Zeichnung des Falters von Pieris wedel' von rotem 
Hoch von orangenem noch von blauem Licht beeinflusst (Di.irken). 

Auf die Pigmentbildung der Puppe scheinen auch die ultravioletten 
Strahlen eine besondere Einwirkung zu besitzen (Brecher). 

Ahnliche Versuche Rind auch an anderen Tiergruppen mit, Erfolg 
angest.eIlt worden. 

5* 
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Fi.ir Mollusken hat List die Bedeutung des Lichtes fur die· Ab
lagerung von Pigment nachgewiesen. Die in tiefen Bohrlochern lebende 
Bohrmuschel Lithodomus dactylus wurde langere Zeit in belichteten 
Zuchtbecken gehalten. Da die Tiere die Schale nicht vollstandig schlieBen 
konnen, werden einzelne Teile des Korpers unter diesen Umstanden 
stets von Licht getroffen, und in diesen Teilen, die normal farblos sind, 
entwickelt sich ein intensiv braunrotes Pigment, um so kraftiger, je 
starker die Belichtung ist. 

Auch bei Wirbeltieren spielt das Licht eine Rolle fur die Pigment
bildung. Hier sind u. a. zu nennen die Versuche von Flemming an 
Salamanderlarven. Werden solche Larven namlich in dunklen Aquarien
ka.sten gezogen, so bleiben sie regelmaBig dunkel; Larven aber, die in 
weiBen Porzellanschalen groB werden, erhalten eine helle Fa.rbung. 
Dunkelheit wirkt also gerade wie kuhle Temperatur, Helligkeit wie 
Warme (Fischel), was ja durchaus in Einklang steht mit dem rein 
physikalischen VerhaItnis der genannten Faktoren untereinander, wenn 
man Dunkelheit und Kalte als Fehlen oder Herabminderung der Licht
bzw. Warme-Energie ansieht. Zur genaueren Priifung wurden von 
Flemming Salamanderlarven, die trachtigen Muttertieren entnommen 
wurden, in mehreren Gruppen linter verschiedene Bedingungen gebracht: 

1. WeiBes GefaB am Fenster, bei einer Temperatur von 4-50 

(im Keller). 
2. Grauer Aquariumkasten im Dunkeln; Temperatur 4-5°. 
3. WeiBes GefaB in geheiztem Zimmer (19-200) am Fenster. 
4. Braunes halbzugedecktes GefaB; Temperatur 19-20°. 

Nach 8 Tagen war die erste Gruppe erheblich abgebIichen (hell
bra.unlich); die zweite blieb so dunkel wie bei Beginn des Versuchs; 
die dritte Abteilung hatte die hellste Fa.rbung von allen, wa.hrend die 
vierte in der Fa.rbung ziemlich mit der ersten ubereinstimmte. Merk
wiirdig ist bei diesen Versuchen die Tatsache, daB unter dem EinfluB 
von Licht weniger Pigment gebildet wird als im Dunkeln, im Gegen
satz zu den Versuchen Lists an Mollusken. 

Das Ergebnis steht auch in Gegensatz mit der Wirkung des Lichtes 
auf die Unterseite von Plattfischen oder rich tiger gesagt auf die beim 
erwachsenen Fisch nach unten gekehrte Seite. Die erwachsenen Platt
fische sind bekanntlich unsymmetrisch gebaut, im Laufe der Ent
wicklung rucken beide Augen, die beim jungen Fisch normal rechts uncI 
links am Kopfe stehen, auf die eine Seite hinuber und diese Seite wiru 
zur "Oberseite"; sie ist mehr oder minder stark pigmentiert, wahrend 
die scheinbare "Unterseite" fast farblos ist. Werden nun dte Fische 
in einem Aquarium gezuchtet, das von unten her beleuchtet ist, so 
bekommt die Unterseite Pigment. 

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

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

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

Der Grottenolm ist in den lichtlosen Hohlen fast pigmentlos; nur 
ein gelbes und ein rotIiches Pigment gelangen im Finstern zur Ausbildung, 
die beide aber bei hungernden Exemplaren auch zUIiickgebildet werden. 
Setzt man die Tiere dem Tageslicht aus, so bilden sich braune und 
schwarze Farben. Wie Kammerer feststellte, ist rotes Licht zur Er
zielung der Pigmentienmg unwirksam. Ferner wies Kammerer die 
Anpassung von Salamandra maculosa und Bufo vulflat'is an die Boden
farbe nach 1). Wird die erst ere Form auf schwarzer (Humus-) Erde 
gehalten, so schwinden die gel ben Flecken fast vollig, umgekehrt tritt 
auf gel bern Lehmboden eine starke Ausbreitung des Gelb ein. Bei der 
Krote nimmt die braungraue Gnmdfarbe auf Lehmboden rotgelbe, 
auf Humus schwarze Schattierung an. Je jiinger die Tiere sind, urn so 
schneller und vollstandiger tritt die Umfarbung ein. Salamander mit 
moglichst viel Schwarz und solche mit moglichst viel Gelb wurden 
auf die angegebene Weise in das Gegenteil umgefarbt. Bei den Tieren 
auf gelbem Boden breiten sich nicht nur die gel ben Flecke aus, sondern 
es entstehen auch ganz neue; es bildet sich also gelbes Pigment an 
Stellen, wo gar keines vorhanden war. Die Anpassung an die Farbe 
der Umgebung wird als Schutzfarbung angesprochen, die uach der 
Selektionsh)1Jothese durch Zuchtwahl erworben sein solI. Nun zeigen 
aber vorstehende experimentell gepIiifte FaIle (Raupeu, Schmetterlings
l)uppen, Salamander, Krote), daB die Schutzfarbung, wenn eine solche 
hei den Reaktiouen der Farbung auf die Umgebung tiberhaupt auf tritt, 
eine direkte Anpassung ist, die im individuellen Leben erworben "\vird, 
daB also wenigstens in diesen Fallen die Zuchtwahl ni.cht beteiligt ist. 

1) Uber die Farbenanpassung des Feuersalamanders wird demniiehst Herbst 
neue Untersuchungen veroffentlichen. 
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Die Umfarbung der Salamander in die gegenteilige Schutzfarbung 
dauerte 3 Jahre, gewiB eine kurze Zeit gegeniiber den ungeheuren Zeit
raumen, die nach der Selektionslehre dazu notig sein wiirden. Nebenbei 
bemerkt kann ubrigens die Farbung eines Tieres dadurch beeinfluBt 
sein, daB Bodenbestandteile verzehrt werden. Das hat natiirlich mit 
Pigmentierllng nichts zu tun, zeigt abel' auch, daB die Bodenfarbe des 
Tieres nicht allgemein durch Zuchtwahl hervorgerufen ist. WiT sehen 
dabei hier ganz ab yon einer Erorternng uber die Berechtigung nnd den 
Umfang des Begriffs der Schutzfarbung, lassen aber die Bezeichmmg 
gelten fUr Dbereinstimmung des Tieres mit der Umgebungsfarbe. 

Anch bei der :Farbenanpassung des Salamanders spielt das Nerven
system eine Rolle. Beiderseits geblendete Tiere zeigen keine Reaktion 
auf das vom Boden reflektierte Licht, wohl abel' einseitig geblendete. 

Das Licht hat nun aber nicht nul' EinfluB auf die Farbung der 
Tiere, sondern unter Umstanden auch auf Organbildung und Wachstul1l. 

DTiesch steUte bei Sertularella polyzonias EinfluB des Lichtes 
auf die WachstullIsriehtung fest. Bei einer Form, die aus unbekannter 
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Fig. 49. Zur Erlautcrung des Heliotropismus 
von Sertularella. Stolonenkomplex dem cin
fallcndcn Licht entgcgcngcrichtct. st ~to-

loncn; p Polypen. (Nach Driesch.) 

Ursaehe Stolonen statt Polypen 
hervorbraehte, zeigte sich, daB 
die Richtung clerStolonen durch 
das yon einer Seite einfallende 
Licht bestimmt wurde. Del' 
erste Stolo wandte sich yom 
Licht ab, er war also negatiY 
heliotropisch; die yon ihm aus
gehendenTochterstolonen waren 
anfangs positiy heliotropiseh, 

d. h. sie wand ten sieh zlInaehst dem Licht entgegen, kehrten sieh aber 
davon ab, nachdem sie ihrerseits Tochterstolonen abgegeben hatten; sie 
wurden also dann ebenfalls negativ heliotropiseh. AllBerdem war be
merkenswert, daB die Toehterstolonen sich an der heliehteten Seite ent
wickelten (Fig. 49). 

Loe b ermittelte fiir einen anderen Polypen, Eudendrium racem08Um.. 
die Abhangigkeit del' Polypenbildung vom Licht; im Dunkeln werden 
solche gar nicht oder nur in geringer Zahl entwickelt. Die Bildung der 
Stolonen ist dagegen yom Licht unabhangig. Besonders die blauen 
Strahlen iiben jene fordernde Wirkung aus; die roten Strahlen 'wirken 
wie Dunkelheit. Es ist bemerkenswert, daB also das Licht nicht nul' 
die Wachstumsrichtung hestimmen, sondern auch Hir die Art der sieh 
bildenden Organe ausschlaggebend sein kaml. 

Auch bei den Wirbeltieren kennen wir ein Beispiel fli.I' die Bedeutung 
des Lichtes als organbildender FaktoT. 

Der Grottenolm (Proteu8 anguineu8) ha.t als Hohlentier hochst 
rndimentare Augen. Kammerer setzte ganz junge Tiere 5 Jahre lang 
der Einwirkung yon Licht aus. Periodisch wurde das Tageslicht dabei 
durch rote Beleuchtung unterhrochen, um zu verhiiten, daB durch 
Pigmententwicklung in der Hant (vgl. ohen) , die darunter liegenden 
Al1gen der J<jinwirkung des Lichtes entzogen wiirden. Del' Erfolg war 
eine yollstandige Ausbildung der Augen. 
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Hiel' haben wir abel' wohl keine unmittelbare \Virkung des LichteH 
VOl' un", sondern die Ausbildung eines Organes unter dem Einflu3 seiner 
Fnnktion, also funktionelle Anpassung, auf die wir !loch zuriick
kommen. 

3. Radiumbestrahlung. 
Den EinfluB, welche Radiumbestrahlul1g auf die Fortpflal1zungs

zelJel1 und die fruhestel1 El1twickhmgsstadien ausiibt., habel1 wir bereits 
oben erwahnt. Wie danach Zll erwarten ist, besteht ein solcher auch fur 
altere El1twicklungsstnfen. St.achowitz bestrahlte n. a. Embryol1en 
von Rana fusca auf dem Stadium cler flachen Medullarplatte mit einem 
Praparat von del' St,arke = 7,4 mg Radium. Zunachst zeigen sich keil1e 
Schadigungen. Die normale El1twicklung erfahrt abel' weiterhin Sto-
1'1l11gen, von denen zuel'st und hanptsachlich das Zent.l'alnervensystem, 
dann die Sinnesorgane, besollders die Augen, betroffen werden. 1m 
weiteren Verlaufe breitet 8ich die Radinmkrankheit tiber den ganzen 
Organisnms ans. Nach den Sinnesorganen wird am starksten das Herz 
in Mitleidenschaft, gezogen. Wiclerstandsfahiger sind die Horblaschen, 
am widerstandsfahigsten die MuskeIn, Nieren und die Chorda. Del' 
Vrsprung del' Schadigungen ist in den Zellkernen zu suchen. Diese 
Versuche bilden demnach eine Ergii.nzung del' Mitteilungen O. Hertwigs 
tiber die Bestrahhmg del' Keimzellen und zeigen zllgleich eine Spezifitat 
del' Reaktion del' einzeinen Gewebe. 

4. Die Zusammensetzung des Mediums. 
Die Zusammensetzung des Mediums, in clem del' Organismus 

allfwachst, in chemischer Hinsicht ist ftir die I<'ormgestaltung auch vor
geschrittener Entwickiungsstadien von Bedeutung. Sehr viel erwah111 
worden sind in diesel' Hinsicht die Versllche von Schmankewitsch 
an Artemia salina, welche durch Aufzucht bei erhohtem odervermindertem 
Salzgehalt des Wassel's starke Abandenmg erfuhr. Bei vermindel'tem 
SaIzgehalt entsteht eine Form, die au3erlich Ahnlichkeit mit del' Gattung 
Branchipus besitzt; erhOhter Salzgehalt setzt die Korpergro3e herab; 
zngleich werden die Endlappen des letzten Segmentes, welche normaler
weise bei A. salina sehr gro3 sind, verktirzt, wie es fill' eine andere Art 
derselben Gattung, A. miihlhausenii, zutrifft. In ersterem FaIle kann 
jedoch von einer Umziichtung einer Gattung (Artemia) in eine andere 
(Branchipus) nicht die Rede sein, da die Almlichkeit del' aus jener ge
zilchteten Form mit diesel' nul' eine ii.u3erliche ist. Nach neueren Unter
suchungen trifft abel' zu, "da3 in starker salzigem Wasser durchschnittlich 
die Korperlange eine geringere, die Beborstung eine schwachere wird, 
wahrend umgekehrt in schwacher salzigem Wasser im allgemeinen die 
Korperlange etwas zunilllmt, und die Beborstung eine ausgiebigere wird" 
(Samter und HeYlllons). Die Einwirkung des SaIzgehaltes ist abel' 
nur eine relative, so da3 nicht jedes Individuum in gleichelll Grade 
auf die Abanderung des Salzgehaltes reagiert. Del' Kansaizusallllllen
hang diesel' Reaktion ist nicht ermittelt. 

Die Abhiingigkeit del' Variation von der Beschaffenheit des Mediums 
hat auch Hartmann an Bosmina longirostris (eil1em Cladocer) er
mittelt. Besonders Form, Gro3e llnd Ausbildung von Mucro und 
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Antenne weisen Beeiuflussuug durch den Chemismus der Umgebung 
auf. Zusatz von Bodenproben, Jauche oder Chemikalien zum 'Vasser 
bewirkt eine Verschiebung der Variation in spezifischer Weise. 

5. Der Feuchtigkeitsgehalt der Umgebung. 
Bedeutsam erscheint in manchen Fallen auch der Feuchtigkeits

gehalt der Umgebung. Darauf hat u. a. Pictet bei seinen unten zu 
erwahnenden Versuchen hingewiesen. Tower wies die Bedeutung der 
Feuchtigkeit an Leptinotarsa nach (vgl. oben S. 61). Weicht der Feucll
tigkeitsgehalt der Umgebung nach oben oder unten um hochstens 
8-10% von dem normalen Feuchtigkeitsgehalt ab, so tritt die gleiche 
Umfarbung der Kafer auf, wie bei geringen Abweichungen der Tempe
ratur (s. oben): die Tiere zeigen Hinneigen zum Melanismus, der bei 
Abweichungen von 8-10 0/ 0 sein Maximum erreicht. Starkere Ab
weichungen rufen eine blassere Farbnng, also Albinismus hervor, ebenso 
wie starke Temperaturabweichungen. Eine spezifische Beziehung hat 
sich nicht nachweisen lassen. 

Auch Kammerer betont bei seinen Farbenanpassungsversuchen an 
Salarnandra maculosa die Wirkung der Feuchtigkeit. Trockenheit erzeugt 
schwarze Farbung, wahrend Nasse Ausdehnung des Gelb hervorruft. Das 
steht im Einldang damit, daB die Tiere auf der stets feuchten Lehmerde 
gelb, auf der trockneren schwarz en Gartenerde schwarz werden. Doch 
ist die Feuchtigkeit nicht der alleinige Faktor der Umfarbung, sondern 
Licht und Temperatur kommen hinzu. 

6. Gifte. 
Auch wenn Stoffe, die an sich starke Gitte sind, in den Organismus 

eingefuhrt werden, konnen ganz bestimlllte Formreaktionen auftreten. 
Das gilt z. B. von Arsen nnd Phosphor. Gies verh'ttterte z. B. an junge 
Kaninchen Arsenik in allmahlich steigenden Dosen. Bei vorsichtigem 
Verfahren tritt direkte Schadigung der Tiere nicht ein. Es bildet sich 
starker Fettansatz an Leber, Milz, Nieren und Herz. Das Wachstulll 
der Knochen wird gesteigert und unter den Epiphysen der Extremitaten
knochen entsteht eine abnorm dichte Knochenmasse. Beachtenswert ist, 
daB die chemische Zusammensetzung der gebildeten Knochensubstanz 
normal ist, daB es sich also urn eine physiologische Wirkung des Arsens 
handelt. Auch Phosphor ubt auf die wachsenden Knochen einen Ein
fluB aus (Kassowitz). Sehr geringe Dosen Phosphor hemmen die 
l<~inschmelznng des verkalkten Knorpels und der jungsten Knochen
massen. Infolgedessen behalten die primaren Markraume geringe Am;
dehnul1g; bei langerer Verfutterung von Phosphor kann sogar die Mark
hohle ZUlll Schwinden gebracht werden. GroBere Dosen bedingen <las 
Gegenteil. In den ji'tngsten Knochenschichten werden die BlutgefaBe 
erweitert und vermehrt. Die Folge davon ist eine bedeutend gesteigerte 
Einschmelzung des Knochens und des verkalkten Knorpels. 

Enthalt die Umgebung des Tieres Substanzen, welche auf den 
Ablauf des Stoffwechsels einwirken, so treten deutliche Reaktionen 
ein. Das hat sich besonders bei Schmetterlingen gezeigt (Linden). 
In Athernarkose, Kohlensaure-Atmosphare und Sauerstoff entstehen 
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Varieta.ten, die entweder der Kalte- oder der Warmeform zuneigel1, 
je naehdem unter dem EinfluI3 des auI3eren Mediums der Stoffweehsel 
lebhafter wird oder herabgesetzt ist. Sauerstoff, der im allgemeinel1 
doeh die Lebhaftigkeit der Lebel1sa.uI3erungen erhoht, ergibt aber im 
Gegensatz zu Warmewirkung ein Abblassen der Grundfarbe und haar
fOrmige Sehuppen. 

In diesemZusammenhange sei aueh kurz erinnert an die MiI3bildungen, 
welehe S toe kard dureh Einwirkung versehiedener Stoffe, insbesondere 
von Alkohol und Narkotika, an Fisehen erzielte. 

7. Nahrung und Stoffweehsel. 

Wenn der Stoffweehselablauf von soleh bedeutendem EinfluI3 ist, 
so ist von vornherein zu erwarten, daB die N ahrung als Faktor fUr die 

50 51 

52 53 

Fig. 50-53. Lasiocampa quercus. (Kaeh Pictet.) Fig. 50. Kormales Weibchen 
(Eiche). Fig. 51. Kormales l\Iannchen (Eiche). Fig. 52. Weibchen, aufgezogcn 

mit Esparsettc. Fig. 53. ~Iannchen, aufgezogcn mit Esparscttc. 

Ausgestaltung des Organismus eine wiehtige Rolle spielt. Das kann 
nun sowohl mittelbar wie unl11ittelbar zutreffen. Das Jetztere Iiegt vor 
in manehen Fallen, in dencn die Farbung der Sehl11etterlingsraupen 
von der Art der Nahfimg abhangig ist (Linden, Poulton). Manehe 
Farbstoffe werden aus den ehrol11atisehen Teilen der N ahrung gebildet 
und konnen bei einel11 Weehsel der letzteren den Raupen entzogen oder 
dmeh andere Pigmente ersetzt werden. Chlorophyllfreie Nahrung 
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verhindert bei manchen Fonnen die Bildung del' griinen uml gelben 
Hautfarbe. Selbst Abweichllng del' Zeichmmg kann bei anormaler 
FiiHerung beobachtet werden. 

Mittelbarer EinfluB del' Nahnmg kommt zum Ausdrnck in den 
Versuchen von Pictet iiber die Beziehungen der Flltterpflanzen zu 
der Allsbildung del' Schmetterlillge, anf die wir unten 110ch cimmd zu
ruckkommen werden (S. 376). 

FUr gewohnlich besteht die N ahrnng der Raupen von Ocneria dispar 
in Eichen- odeI' Birkenblattern. Pic tet fUtterte nun mehrere Gene
rationen hindurch WalnllBblatter. Es zeigte sich eine starke GroBen
abnahme del' Tiere. Zuglcich verschwinden mehr nnd mehr die dunkleu 
Zeichnungen. In der zweiten mit WalnuBblii.ttern gefUttertell Gene
ration ist von den Fliigeln des 'Veibchens fast, jede Zeichmmg ver
SChw1ll1dcn, das Mannchen ist nicht ganz so stark aufgehellt, wie ja auch 
in der normalen auf Eiche lebendcn Varietat das Mannchen bedeutend 
dllnlder ist. Durch mehrfachen Wechsel der Nahrnng erhielt Pictet 
gemischte 'Virkungen, die auch 11mnentlich deswegen von Bedeutung 
sind, weil der RinfluB der abnormen Nahnmg sich mehrere Generationcll 
hindnrch verfoIgen Hi.l3t, selbst dann, wenn wieder das normale Futter 
gegeben wird . 

.Ahnliche Versuche ·wurden mit noch anderen Futterpflanzen und 
auch an anderen Schmetterlingen angestellt. Die Fig. ;30-53 yer· 
anschaulichen sehr gut die Veranderungen an Lasiocampa qttercus, wenn 
statt, des normalen Futters (Eichenblatter) Esparsette gegeben wird. 

Als Erganzung und Erlantenmg dazll sind zu erwahnen die Ex
perimente desselben Autors mit unzllreichender Ernahnmg. DieHe hat 
zur Folge, daB die GroBe del' SchmetterIinge herabgesetzt wird und 
daB auch heller als normal gefarbte Individuen entstehen. Die vVirlnlJlg 
bewegt sich also in derselben Hichtung wie nach Verfiittern ungewohnter 
Nahnmg. Nach den Angaben Pictets entstehen in diesem FaIle 
heller pigmentierte SchmetterIinge, wenn (lie Nahrul1g dadurch minder
wertiger wini, daB sie schlecht zerldeinert werden kann, sei es il1folge 
von Haaren odeI' einer dicken Epidermis oder durch das Yorhanden
sein von Kristallen usw. Werden dagegen Pflanzen verfiittert, die 
leicht zu zerlmuen sind, ist also auch dadurch die Ernahrul1g der Haupen 
eine bessere, so bilden die Tiere reichlich Pigmente aus nml die Fal'bung 
wird eine dunklere. Die Abnahme del' GroBe infolge schlechter Er
nahnmg ist ohne weiteres einleuchtend. Die Pigmente des Schmetter
lings werden illl Puppenstadium entwickelt. vVird <lieses verkiirzt, 
wie das durch mangelhafte Ernahnmg del' Fall ist, welche auf del' 
anderen Seite das Hallpenstadium verlangert, so entsteht ein hell ge
fli.rbtes Individuum. Umgekehrt verkiirzt reichliche Ernahrung das 
Raupenleben, die Zeit del' Puppe wird relativ langeI' nnd damit steht 
jm Einklang die Ausbildung reichlichen Pigments uncI also dnnklerer 
Zeichnung des Schmetterlings. 

An Froschlarven wllrden Fiitterllngsversnche von Romeis und 
Gudernatsch angestellt. Heide Autoren fiitterten VOl' allem mit 
Thyreoidea und Thymus, die von Warmbliitern (Pferd, Katze) eut
nommen wmden, Gudernatsch auch mit Hirn, Pankreas, Hoden 
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und Ovarien. Durch Ernahrung mit Schilddri.lse wird nicht nul' das 
'Vachstum gehemmt, sondern auch ein erheblicher Gewichtsverlust 
herbeigefiihrt, nnd zwar infolge Abnahme von 'Vasser, organischer Sub
stanz und Asche. In einem Versuch hatten die Tiere nach Vollendung 
del' Metamorphose beinahe 2/3 del' organischen Substanz verI oren, die 
sie beim Verlassen del' Eihli.llen besessen hatten (Romeis). Die Ent
wicklung wird durch Thyreoidea nicht gehemmt, wohl abel' durch 
Ftltterung mit Thymus, die abel' das 'Vachstum nicht unterdri.lckt 
(Gudernatsch). Entwicklung und vVachstum sind also getrennte 
Prozesse. Die Wirkung von Thyreoidea und Thymus ist spezifisch, 
da sie mit keinem del' librigen verftltterten Gewebe erreicht wurde. 
Ob allerdings aus diesen Versuchen etwas libel' die normale Funktion 
del' eigenen innerseluetorischen Drlisen folgt, l11uB wohl dahingestellt 
bleiben. Die vorstehenden Ergebnisse wurden z. T. von Stettner 
best.a.tigt . Nach ihm bedingen Thymus und Geschlechtsorgane getrennt 
verflittert eine Verzogerung del' Metamorphose; werden abel' beide 
SlIbstanzen gemeinsam verabreicht, so tritt eine fast llorll1ale Meta
morphosenzeit wieder auf. Flir letztere scheint also "das richtige Ver
haltnis del' wirkenden 811 bstanzen von Thymns 11l1d Geschlechtsorganen 
wichtig zu sein". 

Besonderes Interesse gewinnt del' EinfJuf3 del' Nahrung in den
jenigen Fallen, in denen dadllrch eine hmktionelle Anpassnng zllstande 
kommt. Unter diesel' ist zu 
verstehen die Anpassung 
lebender Teile an die Funk-
t.ion durch Ausilben diesel' 
FlInktion (Roux). 

Einen Beleg daHir 
liefern zunachst die Ver
snche vonBabak tlber den 
EinfluB del' N ahnmg auf 
die Lange des Darmkanals 
bei del' Froschlarve. Werden 
die Larven mit reiner 
Flcischnahrung aufgezogen, J 
so bleibt del' Darm be-
deutend kilrzer, als Wen' 
sie rein pflanzliche Kost er
halten. Bei gell1ischter El'
nahrung nill1mt die ]~ange 
des Darmes eine Mittel
st.ellung ein, doch ist. sie stets 
noch deutlich grof3er als bei 
reiner Fleischkost. (Fig. 54 
bis 57). Das laf3t sich schon 
an del' Anzahl del' Win
dungen des aufgerollten 

5t 55 ;,6 57 

Pig. 54-57. Vier Lal'ven von Ran(t fusca, von 
denen zwei (Fig. 54 und 57) mit gemischtel' Kost, 
vorwicgend Pflanzenkost, die anderen (55 u. 56) 
mit reinel' Fleisehnahl'ung aufgezogen wul'c1cn. 1n
folge funktionellel' Anpassung zeigt del' Darm del' 
crsteren eine gr6J3erc Lange, die in der Anzahl del' 
Windungen zum Ausdruck konunt, besonders 
deutJieh bei Verglcich von Fig. 54 u. 55 (D ii r ken). 

Darmes erkennen . Die Resorptionsflache des Darmes del' Fleischlarven 
zu del' del' Pflanzenlarven vel'halt sich wie 1 : 2. Wie schon vel'gleichende 
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Untersuchungen gelehrt haben, steht Lange und Weite des Darmes in 
umgekehrtem Verhaltnis, so daB der kurzere Darm der weitere ist. Auch 
das hat sich in diesen Versuchen bestatigt. Es darf allerdings nicht 
verschwiegen werden, dafl fur Ganse Schepelmann einentgegengesetztes 
Verhalten feststellte. Danach haben fleischfressende Ganse einen be
.deutend langeren Darm als kornerfressende. Auch zu den Ergebnissen 
vergleichend-anatomischer Betrachtung steht das im Widersprueh. Wie 
dieser zu beseitigen ist, muB zur Zeit dahingestellt bleiben. Immerhin 
tritt ja die Beeinflussung durch die Nahrung aueh hier hervor. 

Nach Dewitz spielt unter Umstanden auch der Gaswechsel eine 
Rolle fiir die Formbildung. Werden Fliegenpuppen bei Luftabschlufl 
gehalten, so gehen aus ihnen flugunfahige und mit defekten Flugeln 
versehene Insekten hervor. Wenn Larven von Poli8tes chrysorrhoea 
in einer mit Blausaure geschwangerten Atmosphare zur Verpuppung 
kommen, so entstehen Puppen mit verkurzten Flugelscheiden. Bei der 
Verpuppung von Pieris brassicae unter LuftabschluB kommen ahnlieh 
beschaffene Puppen zur Ausbildung. Der genannte Autor fuhrt alle 
diese Hemmungserscheinungen auf Behinderung der Oxydationsvorgange 
zuruck, die durch den Luftmallgel oder die besondere Wirkung der 
Blausaure veranlaflt sind. Auch wenn durch Kalteeinwirkung auf 
Fliegenpuppen Imagines mit verkurzten Flugeln entstehen, ist die Herab
setzung der Oxydationen in den Geweben dafilr verantwortlich zu machen. 
Infolge des Sauerstoffmangels entstehen in allen Fallen Intoxikationen, 
welche die Miflbildungen veranlassen. 

8. Mechanische Faktoren. Schwerkraft und funktionelle 
Inanspruchnahme. 

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

Dahin gehort zunaehst die Schwerkraft. Durch sie wird unter 
Umstanden die Wachstumsrichtung des Tieres bestimmt. Das ist der Fall 
bei Hydroidpolypen. Die Stockchen derselben sind mit den als Stolonen 
bezeichneten Anslaufern wie lnit Wurzeln auf der Unterlage befestigt, 
die Zweige des Stockes, welche die Polypenkopfchen tragen, stehen 
frei empor. Driesc h fand nun, dafl bei Sertularella polyzonias 
die Schwerkraft eine richtende Wirkung ausiibt. Er beobachtete, dafl 
aus nicht naher bestimmten Grunden im Aquarium bei dieser Form 
an Stelle von Polypen Stolonen entstanden, die samtIich an der Ober
seite des Stammstolo entsprangen und senkrecht nach oben wuchsen. 
Wurde der Stammstolo gedreht, so dafl die Tochterstolonen wagerecht 
zu liegen kamen, so richteten sie ihr weiterwachsendes Ende alsbald 
wieder nach oben. Hier Iiegt negativer Geotropismus vor, d. h. ein 
Bestreben, sieh entgegen der von der Erde atlsgehenden Gravitations
wirkung aufzurichten, wobei der spezifische Riehtungsreiz von der 
Schwerkraft ausgeii.bt wird. 

Ferner wurde von L 0 e b festgestellt, daB die Schwerkraft Einflufl 
austibt auf die Qualitat der entstehenden Organe. 
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Die Polypenform A ntennularia antennina zeigt ausgesprochenen 
Geotropismus. Bei schrag liegenden Stammen treten abel' nicht nul' 
geotropische Wachstumskrummungen auf, sondern es werden nur an 
der Oberseite neue polypentragende Sprossen, an del' Unterseite nur 
"Wurzeln" (Stolonen) gebildet. Bei wagerecht liegenden Stamm
stiicken. werden in Heteromorphose aus den nach unten gerichteten 
Seitenastchen senkrecht nach unten gerichtete Wurzeln hervorgerufen. 
Auf ahnliche Dinge werden wir noch bei Besprechung der Regenerations
erscheinungen zuruckkommen. 

Durch starkes Zentrifugieren von Amphibienembryonen erzeugten 
Banta und Gortner an <liesen uberzahlige Anhange. Das Zustande
kommen derselben bedarf aber wohl noch einer genaueren Analyse. 

Eine Wirkung mechanischer Faktoren, welche ganz anderer Art 
ist als in den oben angefUhrten Fallen, bekundet sich in der Beeinflussung 
del' Struktur von Organen, und es liegt nahe, darin das urspmngliche 
Moment fUr die Entstehung funktioneller Anpassungen zu erblicken, 
wenn auch in der einzelnen Ontogenese die angepaBte Struktur nicht 
mehr durch direkte Beeinfiussung zustandekommt. Ein bekanntes Bei
spiel dafUr bietet die Struktur der groBen Rohrenknochen der Wirbcltiere. 
Es zeigt sich namlich, daB diese Struktur Veranderungen, "Transforma
tionen", unterworfen sein kann (J. W 0 Iff). Die Strukt.ur dieser Knochen 
entspricht den mechanischen Zug- und Druckkurven. Danmter ver
st.eht man Linien, welche in der Zeichnung etwa eines Hebekrans an
geben, in welchen Richtungen Druck und Zug am starksten auf den 
Korper wirken. Diese Kurven lassen sich nach mechanisch-mathe
matischem Verfahren im voraus berechnen und konstruieren. Del' 
Techniker, der einen Kran zu bauen hat, wird bei der Konstruktion 
darauf Rucksicht nehmen und die Konstruktionsteile in der Richtung 
der genatmten Kurven anordnen. Nur so kann die Tragfahigkeit der 
Konstruktion gesichert werden. Der Oberschenkelknochen z. B. stellt, 
rein mechanisch genommen, mit seinem winkelig abgebogenen oberen 
Gelenkteile einen Kran dar, der mit dem Korpergewicht belastet ist. 
In der groBeren Lange seiner Ausdehnung bildet er eine Rohre mit 
solider Wandung, in dem oberen Teile aber nimmt diese solide Knochen
masse mehr und mehr abo An ihre Stelle tritt ein Gitterwerk aus feinen 
Knochenoolkchen, die in der Richtung der genannten Druckkurven 
angeordnet sind. Wiirde die embryonale Anlage dieser Knochenbalkchen 
zllnachst eine regellose sein, die erst wahrend der Inanspruchnahme Zll 
einer geordneten wftrde, so lage die Wirkung der mechanischen Be
lastung zutage. Dem steht aber entgegen, daB die Anordnung del' 
embryonalen Spongiosa schon in groBen Ziigen der des erwachsenen 
Knochens ahnlich ist. Allerdings ist erstere kein genaues Abbild der 
letzteren, und so mag wenigstens fiir'manche Einzelheiten die mecha
nische Belastung verantwortlich t'ein. Sicher ist das der Fall, wenn 
sich die Architektur des Knochens mit wechselnder Beanspruchung 
andert, z. B. nach schief verheilten Knochenbriichen. Wolff sagt 
damber: "An vielen Frakturenpraparaten hatte ich beobachten konnen, 
daB in der Tat jedesmal, wenn die Fraktur mit einer von der Norm ab
weichenden Winkelstellung der Fragmente geheilt war, eine neue Archi-
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tektur des Knochens sich gebildet hatte, die den neuen statisehen Ver
haltnissen entspraeh. Und das Merkwi.irdigste und am eklatantesten 
den mathematischen Erwagungen Entspreehende war hierbei del' Ulll
stand, da/3 die Architekturulllwandiungen sich bis in sehr weit von del' 
Bruchstelle entlegene SteIlen des Knochens hin erstreekten, da/3 sie sich 
beispielsweise bei Diaphysenbri.ichen langeI' Knochen (\Venn also die 
Bruehstelle mitten im Knochen sich befand) an den weit entfernten 
Gelenkenden diesel' Knoehen bemerklich machten." Nach Roux wird 
in den Linien starksten Druckes und Znges durch die trophische WirkulIg 

Fig. 58. Rechtsseitige Kniegelenksankylose im Liings.-schnitt_ Femur ZUI' Linken, 
Tibia zur Reehten. Die bogenforllligen Balkchen geben die Zugkurven, die dazu 
senkrechten Massen die Stiitzbalken an, wie sie den abnorlll zueinandel' gelagel'ten 
und in diesel' Richtung durch die Vel'steifung fixierten Knochen gema13 del' Illecha-

nischen Ina.nspl'uchnahme zukolllmen. (Nach Wolff.) 

des funktionellen Reizes die Bildung von Knochensubstanz seitens del' 
Osteoblasten angeregt, wahrend an den weniger beanspruchten Stellen 
diese Anregung fehlt und infolgedessen schlieBlich del' Schwund del' 
Knoehensubstanz dureh die Tatigkeit del' Osteoklasten eintritt. Ver
suehe liegen tiber -den Gegenstand noeh nieht VOl'; als Ersatz konnen 
abel' sehief verheilte Knoehenbruehe und Gelenkversteifungen gelten 
(Fig. 58). Einen besonders instntktiven Fall einer knochernen Knie
gelenksankylosa hat Roux eingehend analysiert uncl durch ein instruk
tives Modell veransehaulicht. Dasselbe besteht aus zwei Holzteilen, 
welch a an dem einen Ende gabelformig gestaJt.et sind. Sie steUen dar 
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den Oberschenkel bzw. Unterschenkel. Die gegeneinander gerichteten 
Enden entsprechen durch ihre gabelformige Gestalt. dem Langsschnitt 
durch die kompakte Wand masse des Femnr bzw. durch die Tibia. Die 
in der Ankylose neugebildete Knochenmasse ist. durch eine dicke Gummi
platte vertreten. Biegt man nun das Modell derart, daB seine beiden 
Holzschenkel rn.iteinander den Winkel bilden, der in der Stellung des 
Ober- und Unterschenkels bei jener Ankylose vorliegt, so treten in der 
Gummimasse Zug- und Druckspannungen auf, deren Kurven dadurch 
sicht-bar werden, daB man die Gummiplatte vorher mit einer dunnen 

Fig. 59. Schema des ~Iodells einer knochernen KniegelenkRankylose Bach Roux. 
(Aus Levy.) 

t)chicht Paraffin iiberzogen hat (Fig. 59). Die so sichtbar ,verdenden 
Zug- und Druckkuf\Ten stimmen, von speziellen Einzelheiten abgesehen, 
mit. der Anordnung der Knochenmassen in dem wirklichen Faile ilberein. 
Zwischen CC befinden sich Linien starksten Zuges, zwischen BB sole he 
starksten Druckes. Das Liniensystem F entspricht den Stiitzbalken 
der Ankylose. 

Durch die Inanspmchnahme kann auch die Lange der Knochen 
beeinfluBt werden. Zu nennen ware hier eine von Fu ld untersuchte 
3'IiBbildung, namlich ein Rund, del' ohne Vorderbeine zur Welt ge
kommen .war. Durch die eigenartige Belastung der Rinterbeine bei 
der hilpfenden ]?ortbewegung wurden die MaBverhaltnisse von Ober
lind Unterschenkel demrt verandert, daB sie sich denen des Kangnruh 
annii.herten. 

Fill' das Verhalten des Bindegewebes liegen Versuche vor. O. Levy 
hat festgestellt, daB nach Durchschneidung einer AchiIlessehne der 
intermittierende Zug del' Muskeln notwendig ist dafiir, daB in der Schnitt
stelle st.arkes sehnenahnliches Bindegewebe mit parallelen Fasem ent
steht. Werden nach der Durchschneidung die Muskeln entfemt, so 
daB jeder Zug unterbleibt, so zeigt das sparlicher gebildete Bindegewebe 
schlieBlich ungeordneten Faserverlauf. Besonders interessant ist abel' 
die Erscheinung, daB infolge eines in querer Richtung durch einen Seiden
faden ausgeiibten Zllges das neue Bindegewebe diesem abnormen Zuge 
folgt. (Vgl. vor allem die zusammenfassende Darstellung von Biesalski 
lind Mayer.) Bemerkenswert sind auch die Beobachtungen von 
Schepelmann, der ein Venenstiick zwischen zwei Sehnenstilmpfe 
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transplantierte und feststellen konnte, daB durch die Funktion - Zug -
das Venenstuck sich sehnenartig umbildete. 

Fur die funktionelle Anpassung aktiv fungierender Gewebe haben 
wir oben bereits ein Beispiel kennen gelernt (Darm). Ein anderes- ist 
gegeben in der Verstarkung der Wandung von Venen unter gesteigertem 
Druck, wenn Venenstucke in eine Art erie eingeheilt werden. 

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

Damit moge die Besprechung der auBeren Faktoren geschlossen 
werden. Wir wenden uns nun zu den inneren Faktoren der Entwicklung, 
um dann, wenn wir auch deren Einzelerscheinungen genugend kennen 
gelernt haben, ruckblickend das ganze Gebiet der Entwicklungsfaktoren 
zusammenzufassen. 

HI. Die inneren }"'aktol'en del' Embryonalentwicklung. 

Viertes Kapitel. 

a) Die Potenz der Furchungszellen. 

1. Fragestellung. 

Unter den auBeren Faktoren der Entwicklung, die wir uns in groBen 
Zugen vorgefiihrt haben, sind solche zu verzeichnen, die als llotwendig 
ffir die Entwicklung zu gelten haben. Aber sie sind selbstverstandlich 
nicht ausreichend dafur. Denn, wie nicht naher bewiesen zu werden 
braucht, sind in erster Linie notwendig die inneren Faktoren; ob sie 
fur sich ausreichend zur Entwicklung sind, beriicksichtigen wir einst
weilen nicht. Jedenfalls haben sie auf die Richtung der Entwickhmg 
einen weit tiefergreifenden EinfluB als die auBeren Faktoren. 

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

Fassen wir die geschlechtliche Fortpflanzung ins Ange, so beginnt 
das Lebewesen mit den Geschlechtszellen, Ei und Samenzelle, welche 
sich zum befruchteten Ei vereinigen. Schon bei Besprechung des Be
fruchtungsproblems ist von inneren Faktoren der Entwicklung die 
Rede gewesen; insbesondere wurde nachgewiesen, daB der mannlichen 
und weiblichen Zelle wesentlich gleiche Bedeutung fi.lr die Entwicklung 
zukommt. Wir konnen daher un sere Besprechung hier mit der be
fruchteten Eizelle beginnen. 

Es sind die wichtigsten Probleme der Entwicklung, welche sich an 
die Erforschung der inneren Faktoren anknftpfen, und es ist eine ganze 
Anzahl von Fragen, die sich hier aufdrangen; wir wollen uns zunachst 
uber die Aufstellung derselben klar werden, wenn wir ihre Beantwortung 
zum Teil auch noch zuriickstellen mUSSel1- Welches also sind diese 
Fragen? 

Zunachst eimnal: in welchen TeHen der Eizelle haben wir die inneren 
Faktoren zu suchen? 
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Dann: sind in der befruchteten Eizelle bereits alie iUlleren lfaktorell 
enthalten odeI' treten imLaufe del' Individualentwicklung noch neue hillZU ? 

Ferner: welche Faktoren sind bereits im Ei vorhanden, weIcht> 
treten spateI' neu auf, odeI' mit anderen Worten, was bewirken die in 
del' Eizelle enthaltenen, was die spa.ter hinzutretenden? 

Um zu weiteren Fragestellullgen zu gelangen, vergegenwartigen wir 
uns einmal, worauf del' kompJizierte Bau des Eies beruht. 

Zlma.chst tritt uns die grobe Architektonik des Eies entgegen, 
welche namentlich durch Einlagerung von Substanzen (Dotter, Gra
nula usw.), ihre gleichma.Bige odeI' ungleichma.Bige Verteilung usw. be
dingt wird. Das lebende Protoplasma durchdringt aIle Zwischenra.ume 
zwischen den toten Dottermassen usw. infeinen und feinsten Lamellen, die 
aich zu einem W abenwerk zusammenschlieBen; oft ist in einem Teil 
des Eies del' Dotter mehr zusammengedrnngt und die groBere Plasma
ansammlung mit dem Eikern findet sich z. B. an del' nach oben ge
wandten Peripherie der Zelle; odeI' auch die Eizelle zeigt eine besonders 
differenzierte AuBenschicht (Cterwphoren) usw. Diese l1nd almliche 
Momente ergeben die grobe Architektonik; sie besteht also im wesent
lichen in der Verteilung von Plasma und Einschlussen (Dotter); in del' 
Lagerungsweise des Kernes, Bildung besonderer AuBenschichten usw. 

Man konnte luer auch von einer Topographie der Eizelle reden. 
Dazu kommt die feinere Architektonik des lebenden Protoplasmas, 
die in auffalligster Weise in der Unterscheidung von Zelleib und Zell
kern deutlich wird. Dazu gehort aber auch die morphologische Struktur 
des Protoplasmas und des Kerns. Sie beruht darauf, daB das als zah
flussig anzusehende Protoplasma nicht homogen ist, sondern, wie mikro
skopisch erkennbar ist, aus mehreren gegeneinander abgegrenzten 
Elementen zusammengesetzt ist, welche einesteils ein auBerst feines 
Netz- odeI' Wabenwerk bilden, anderenteils die Zwischenraume des 
letzteren allsfUlien odeI' aich in spezifiachen Bildungen, wie Plasmo
somen, Mitochondrien usw., darstellen. DaB dabei noch manches strittig 
ist, braucht una hier nicht weiter zu beschaftigen. Die letztgenannten 
Waben sind naturlich lucht zu verwechseln mit den oben erwahnten, 
welche durch die Einlagerung von Dotterkornchen usw. entstehen, 
also nul' durch die topographische Verteilung, nicht durch die Strllktur 
des Protoplasmas zustandekommen; erst innerhalb auch der noch so 
feinen Plasmalamellen jener groben Waben findet sich diese Strllktur. 
Auch der Kern hat einen ahnlichen Ball, der uns vor aHem in einem 
sehr komplizierten Gerustwerk entgegentritt. Bei Teilungsvorgangen 
sondern sich daraus vor aHem die Chromosomen, denen wegen ihrel' 
Konstanz und regelmaBigen Verteilung von vornherein eine besondere 
Bedeutung beizulegen ist. 

Zu der hier nur in fluchtigen Zugen angedeuteten groben und 
feirten Arclutektur kommt eine hochst komplizierte chemische Zu
sammensetzung. Wenn auch die Chenue der lebenden Zelle noeh 
sehr in Dunkel gehullt ist, so wissen wir doch, daB das lebende Proto
plasma ein sehr kompliziertes Gemisch chemisch verschiedener Su bstanzen 
darstellt, und besonders auch" im Kern lassen sich morphologisch unter
scheidbare TeiIe auch als chemisch verschieden nachweisen. 

D!1rken, Einf!1hnmg in die Expcrimentalzoologie. 6 
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Damit ist aber die Komplizierung der Zelle nicht erschopft. Denn 
der bisher geschilderte Bau findet sich auch bei konservierten abgetOteten 
Zellen. Es ist also beim Konservieren etwas verloren gegangen, was 
das Leben bedingt, und wir haben allen Grund anzlmehmen, da.J3 es sich 
dabei urn eine besondere Struktur handelt, die abel' mit lInseren optischen 
\lnd chemischen Hilfsmitteln nicht mehr erkennbar ist. Wir wissen fiber 
die Art diesel' ultramikroskopischen und ultrachemischen Struktur so 
gut wie nichts; nul' ihr Vorhandensein ist ans ihrer Wirkungsweise zu 
erschliel3en. Mit unseren bisherigen chemischen Methoden ist ihr nicht 
beizukommen, denn sobald diese zur Untersuchung angewandt werden, 
tritt del' Tod ein. Also gerade das, was das Leben bedingt, wird vel'
nichtet, und wir erhalten hochstens eine Analyse toten Protoplasmas. 
Es ist vorlaufig nicht feststellbar, ob die chemische Beschaffellheit 
des letzteren !nit del' des lebenden ii.bereinstimmt, trotz del' oft zu 
lesenden apodiktischen Behauptung, das Protoplasma bestande aus 
EiweiBstoffen. Es ist anzunehmen, daB solche fHr die Zelle wesentlich 
sind, abel' vorlaufig ist unser Wissen damber, soweit die Ie bende Zelle 
in Frage kommt, im einzelnen durchaus hypothetisch. Wahrscbeinlich 
1st, daB fur das "Leben" eine bestimmte vital-strukturelle Beschaffell
heit, wie wir es einmal nennen wollen, Voraussetzung ist, die dem toten 
Plasma abgeht. Hier sind noch viele Lilcken in unserem Wissen aus
zufiillen (vgl. z. B. O. Hertwig 1916). 

Eines abel' steht fest, namlich daB die einzelnen morphologisch 
und chemisch unterscheidbaren Teile del' Zelle auch in vital-struktureller 
Beziehung qualitativ verschieden sein mUssen. Das folgt lInter anderenl 
ans dem ungleiehen Anteil diesel' Zellteile am Zellenleben. 

Qualitativ ungleich in dieKer Hinsieht sind VOl' aHem Zelleib lind 
Zellkern. Der letztere nimmt in den Lebensprozessen del' Zelle eine 
dominierende Stellung ein, die neben del' Tatsache, daB ein kemloses 
ZellstUck nicht mehr dauernd lebeJlsfahig ist, besonders aus del' fein 
geordneten Anteilnahme der Kernbestandteile an del' Vermehrung del" 
Zelle, an den Befruehtungsvorgangen 11. a. erhellt. 

In der vital-qualitativen Ungleichheit nnd der damit verbundenen 
Arbeitsteilung ist auch die Berechtigung dafUr gegeben, daB wir als 
Tra.ger fur die Entwicklungs- und Vererbungsvorgange einen besonderen 
Teil des Protoplasmas annehmen di.i.rfen, den wir als Keimplasma (Wei s
Illann) oder Idioplasma (Nageli) zu bezeichnen pflegen. Dieses hypo
t,hetische Keimplasma konnte in der gallzen Protoplasmamasse, im 
Kern- wie im Zelleib, verteilt sein. Jedoch spricht vieles da£i.lr, daB 
es in erster Linie im Kern der Fortpflanzungszellen vorhanden ist. 
und daB gerade die bei der Befruchtungsverschmelzung del' Keme 
lind bei den folgenden Zellteilungen aus den Kernen hervorgehendell 
Chromosomen die Tra.ger des Keimplasmas sind. Wir koIinen da;,; 
Keim- odeI' Idioplasma auch als Anlagen- oder Erbmasse bezeichnen, 
insofern durch die Dbertragung des Keimplasmas auf die Nachkommen 
mit Hilfe von Ei und Samenzelle die artgleiche Entwicklung gewahr
leistet wird. \IV citer unten werden wir Versuche kennen lemen, au:> 
denen hervorgeht, daB tatsachlich der Kern in erster Linie Trager diesel' 
Erbmasse ist (vgl. S. 270). 
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Die das Leben beditlgende Stroktur des Protoplasmas ist nUll 
fur die Beobacht,nng stets gewissermaBen uberlagert von seiner sinn
falligen groberen und feineren Architektonik. Gleichwohl ist eR 
bereits moglich gewesen, sozusagen mit dem Idioplasma selbst zu 
experimentieren und vor aHem durch Umkombination desselben die 
Wirkungsweise seiner Teile zu erforschell. Auch dadurch sind hochst, 
wert,volle Aufschlusse liber die Lokalisation innerer Faktor('l1 erbracht 
worden. Sie werden uns jedoch erst weiter unten im einzelnen 
beschaftigen, wenn von dem Studium del' Vererbul1gserscheinungen 
die Rede sein wird. Abel' auch bei vorlaufiger Ausschaltung dieser 
letzteren bleibt hier rlie Frage bestehen, wie verhalt sich das 
Idioplasma, rlessen Sitz wir VOl' aHem im Kern annehmen, in den 
Entwickhmgsvorgangen ? 

Zugleich abel' haben wir zu fragen: Steht auch die grobere Archi
tektur des Eies, VOl' aHem auch die Topographic del' Eisnbstanzen in 
gesetzmaBigen Beziehungen zu Entwicklungsvorgangen? 

Die Entwickhmg aus dem befnlChtcten Ei geht so VOl' sich, daB die 
EizeHe durch oft wiederholte Teilungen eine groBe Zahl von Tochter
zellen liefert, die durch ihre Anordnung zu Organanlagen und durch 
Bildung besonderer Zellprodukte wie Muskelfasem, Bindesubsta.nzen u. a. 
und durch verschiedenartige Differenzierollg del' ZeIIen selbst das junge 
Lebewesen liefem. Bei diesen Zellteihmgen wird die Anlagenmasse 
del' Eizelle auf die Tochterzellen verteilt. In diesen iibt sie einen be
stimmenden EinfluB auf ihre Differenzienmg aus. Die Frage ist nun, 
genligt diesel' EinfluB des Idioplasmas zur Entwicklung? Beroht also 
das Wesen del' Individualentwicklung nul' auf del' gesetzmaBigen Zer
legung des Keimplasmas, also mit anderen Worten auf del' Verteilung 
del' im Ei enthaltcnen Anlagen auf die Tochterzellen? Wie ist femer 
die Verteilung des Idioplasmas auf die Tochterzellen zu denken, erhah 
jede nul' einen ganz bestimmten Teil desselben, del' qualitativ verschieden 
ist von den Teilen, welche anderen Zellen zufaIIen, odeI' erhalt jede 
Tochterzelle das qualitativ gleiche Idioplasma, die vollstandige Anlagen
masse del' Eizelle, und ist die verschiedene Differenzierong del' Zellen 
nul' darauf zuruckzuflihren, daB bald diesel', bald jener Teil des Keim
plasmas im Ruhezustand (latent) bleibt? 

Hier tauchen also weitgehende Fragen auf, die nichts anderes 
kennzeichnen als den alten Gegensatz zwischen reiner Evolution oder 
Praformation und Epigenese. Auf die geschichtliche Entwicklung 
diesel' Begriffe braucht hier nicht naher eingegangen zu werden. Wem) 
das Keimplasma bereits alle Anlagen des werdenden Organismus ent
halt und die Entwicklung nul' in del' gesetzmaBigen Zerlegung des 
Idioplasmas und in seiner Verteilung auf die einzelnen Zellen und auf 
die von diesen abstammenden ZelIkomplexe und Organe besteht, dann 
handelt es sich urn reine Evolution oder Entwicklung im wortlichsten 
Sinne. Die im Keimplasma des Eies kompliziert gebundenen Anlagen 
werden gewissermaBen durch die Zellteilungen entwirrt, "entwickelt"; 
jede Zelle erMlt dabei die fUr ihre Nachkommen bestimmten Anlagen. 
Alle Organe und Differenzienmgen sind dann in der Eizelle gewisser
maBen "orgebildet, prilforrniert; jede Anlage ist gebunden gedacht an 

6* 
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einen ala Determinante bezeichlleten Teil des Idioplasmas (Weismanu). 
Die Entwicklung ist dann nul' eine Entfaltung, eingeleitet durch die 
Verteilung del' Determinantengruppen auf die aus dem Ei hervor
gehenden Tochterzellen. Etwas Neues wird dann in del' Individual
entwicklung nicht gebildet. Ferner ist zn beachten, daB die Verteilung 
des Idioplasmas eine quaIitativ verschiedene ist. Die Tochterzellen 
erben von del' Eizelle ungleiche Teile des Idioplasmas. Die Teilungen 
der Eizelle und die folgenden ZellteiIungen sind "erbungleich". Jede 
Zelle tragt die Bedingungen fUr ihre weitere Entwicklung vollstandig 
in sich selbst; das Ei nnd seine Tochterzellen entwickehl sich in reiner 
"Selbstdifferenzierung". . Die Entwicklung ist dann "Mosaikarbeit" 
(Roux), da jedes Teilchen unabhangig von allem anderen seine Ent
wicklung durchmacht. 

Besteht abel' eine gegenseitige Beeinflussung del' Teile in del' Ent
wicklung, schafft diese auf deren Lagerungsverhaltnis zueinander u. a. 
beruhende Beeinflussung im Laufe del' Entwicklung neue Faktoren, 
welche ffir die Entwicklung wesentIich sind, so daB nicht schon im 
Keimplasma eine restlose Praformation vorhanden ist, dann fallt die 
Forderung del' "erbungleichen" Teilung fort; jade Zelle erhalt in "erb
gleicher" Teilung die ganze quaIitativ gleiche Anlagenmasse; durch die 
gegenseitige Beeinflussung del' Teile bleibt abel' in den einzemen Tochter
zeUen ein gewisser Teil derselben untli.tig (latent), nul' ein Teil bestimmt 
die Entwicklungsrichtung del' Zellkomplexe. Durch die Gruppierung 
diesel' werden immer neue Faktoren geschaffen, welche die ffir das 
entsprechende Organ vorhandenen Anlagen in Tatigkeit setzen, die 
anderen latent lassen. Die Entwicklung ist so keine einfache Ent
faltung, sondern verbunden mit NeubiIdung von Entwicklungsfaktoren 
in gegenseitiger Beeinflussung del' TeiIe; sie ist Epigenese, d. h. nicht 
reine Selbstdifferenzierung, sondern abhii.ngige Differenzierung ver
bunden mit erbgleicher Verteilung des Keimplasmas auf aIle Abkomm
linge del' Eizelle. 

Noch eine andere Fragestellung ist mogIich, indem wir uns klar 
werden uber die von Driesch auigesteUten Begriffe del' prospektiven 
Bedeutung und del' prospektiven Potenz del' aus dem Ei hervorgehenden 
Tochterzellen odeI' Blastomere. 

Unter prospektiver BedeutlUlg ist zu verstehen die im Laufe del' 
weiteren Entwicklung wirklich erfullte Bestimmung del' Blastomere, 
ihr tatsachIiches Schicksal in del' Entwicklung. Die prospektive Be
deutung kel1l1Zeichnet daher die Anzahl del' Anlagen, die bei del' Ent
wicklung nicht im Keimplasma verborgen bleiben, sondern sich in Form
bildungen umsetzen. 

Die prospektive Potenz dagegen bedeutet uberhaupt die Ent
wicklungsmoglichkeit del' Furchungszelle. Sie umfaBt daher die ganze 
Anlagensumme des Keimplasmas, ohne Rucksicht darauf, welche von 
diesen Anlagen sich aktiy an del' Entwicklung beteiligen odeI' welche 
latent bleiben; nach del' prospektiven Potenz kann also aus einer Toohter
zelle des Eies (Blastomer) und ihren weiteren AbkommIingen etwas 
ganz anderes werden, als was durch die VerwirkIichung del' prospektiven 
Bedeutung tatsachHch normalerweise aus ihr entsteht. Wenn das del' 
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l?all ist, so kann das Schicksal der einzelnen Blastomere nicht einseitig 
uurch die in erbung1eicher Teilung empfangenen qualitativ verschiedenen 
Teile des Idiop1asmas festge1egt sein, vielmehr muB jede Zelle in erb
gleicher Tei1ung das ganze Keimplasma empfangen haben, wovon aber 
durch regulierende Faktoren nur ein Teil zur Bestimmung derEnt
wick1ungsrichtung aktiviert wird. 

Vielfach ist del' VerIauf der Eifurchung ein gesetzmii.Biger derart. 
daB die aufeinanuer fo1genden Teilungen in ganz bestimmter Richtung 
zueinander stehende l?urchungsebenen liefem. Solche regelmaBige 
Furchung treffen wir z. B. bei den Eiem von Ctenophoren, Ascidien , 
Cephalopoden. Auch uuter den Wirbeltieren sind solche FaIle bekannt, 
wie z. B. beim Froschei. Daralllii.J3t sich die Frage anknupfen, ob dieser 
regelmii.J3ige Furchungsablauf, der keineswegs fur aIle Eier, nicht einmal 
innerhalb nahe venvandter Formen gultig ist, in Beziehungen steht ZIl 

der Formbildung des Embryos, ob er also der Ausdruck innerer Ent
wickhmgsfaktoren ist, die dadllrch die Gestaltung des werdenden 
Organismus vorbereiten. 

Zu allen diesen Fragen liegen Versuche VOl', die wir nUll kennen 
lemen wollen. Wenn wir uns dabei zunachst an die Erscheinungen 
halten, welche an den ersten Entwicklungsstadien ermittelt sind, so 
ist zu bemerken, daB weitere wertvolle Aufschliisse durch Versuche 
an a.lteren Embryonen und fertigen Organismen erreicht wurden, so 
daB ein voller Dberblick fiber das Wesen del' inneren Entwicklungs
faktoren erst durch deren BerUcksichtigung gegeben sein wird , die be
sonderen Besprecllllllgen vorbehalten werden solI. 

2. Bedeutung und Bestimmung der Furchungsebenen. 

Beginnen wir mit der zuletzt gestellten Frage. Wie schon die reine 
Beobachtung lehrt, wird in den Fallen des typisch regelmaBigen Fur
chungsverlaufs durch die erste Furch1!-ngsebene die rechte und linke 
Halfte des Embryos voneinander geschieden; 
die erste Furchungsebene ist dann die mediane 
Symmetrieebene des Embryos. Zwar kommen 
auch in den typischen Fallen Abweichungen 
der beiden genannten Ebenen voneinander vor 
(Kopsch), doch ist das zu einem guten Teil 
wenigstens auf nachtragliche Verschiebung 
der zahlreicher geworderien Zellen gegen
einander und durch Ineinandergreifen der
selben zUrUckzufUhren, wodurch die erate 
:Furchungsebene verwischt wird. Versuche 
von Pfluger und Roux haben das sym
metrische Verhalten der ersten Furchungs
ebene bestatigt. Roux totete mit heiJ3er 
Nadel eines der beiden ersten Blastomere 
deaFroscheiea und erhielt so rechte oder linke 
Halbembryonen (Fig. 60). Auch gelang es ihm, 

Fig. 60. Rechtsscitigel' Halb
embryo (Hemiembryo dexter) 
vom Frosch. U Urmund; 

M rechtel' MedullarwuIst .. 
(Nach Roux.) 

vordere HalbemJ:?ryonen zu zuchten, indem er auf dem Vierzellenstadium 
zwei der durch die zweite Furchungsebene abget.rennten Blastomere zer-
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storte. Daraus geht hervor, daB die erste Furchung rechte und linke 
Haifte, die zW'eite Vorder- und Hinterende des Embryos scheidet. Auf 
hierhergehorende Versuche von Brachet kommen wir in anderem Zu
sammenhange zuruck. 

Die Richtung del' ersten Furche steht bei vielen Eiern sichel' in 
Beziehung zu den Strukturverhaltnissen des Eies, mogen diese nun 
sichtbar zutage treten durch die Verteilung von Dotter- und Plasma
substanzen odeI' auch bis jetzt del' Untersuchung ullzuganglich geblieben 
sein. Beim Ei des Frosches konllte abel' Roux nachweisen, daB dio 
erste Furchungsebene durch den Ort des Eindringens des Samenfadens 
bestimmt wird. Die erste Furchungsebene geht durch die primare 
Eiachse, die durch die Verteilung des Dotters gegeben ist. Durch diesc 
Achse lassen sich abel' unendlich viele senkrechte Ebenen legen. Welche 
von diesen als Furchungsebene verwirklicht wird, hallgt davon ab, 
wo das Spermatozoon eintritt. Dieses dringt beim Frosch nul' in dem 
pigmentierten Teil del' Eizelle ein. Roux verfuhr nun folgendermaBen. 
An Eier, die in normaler Raumorientierung auf eine Glasplatte auf
gesetzt waren, wurde ein feiner Seidenfaden derart angelegt, daB er 
das Ei in del' Richtung eines sellkrechten Meridians bis in die Nahe des 
animalen Poles beriihrte. Zur kiinstlichen Befruchtung wurde von unten 
etwas Samen zugesetzt, del' durch den Seidenfaden in bestimmter 
Richtung an den schW'arzen Pol geleitet wird. Es zeigt sich nun, daB 
die erste Furchungsebene ganz odeI' angenahert mit del' Lage des Seiden
fadens zusammenfallt. Die Moglichkeit del' Kontrolle, ob del' Samen
faden tatsachlich in dem gewiinschten Meridian eindringt, ist dadurch 
gegebell, daB er Pigment hinter sich in das Innere des Eies herzieht, 
so daB die Kopulationsbahn sichtbar wird. Ferner ergibt sich, daB die 
Seite des Eies, an del' das Spermatozoon eingedrungen ist, zum Hinter
ende des Embryos wird. In diesem Faile wird also dessen Symmetrie
ebene im Befruchtungsproze.B bestimmt, offen bar dadurch, daB in dem 
Ei eine bilateral-symmetrische Verteilung del' Substanzen hergestellt, 
wird, wie sie bei anderen Eiern von vornherein gegeben ist. 

In del' Art, wie die Furchul1g verlauft, konnen mehrere Typen unter
schieden werden, und schon die vergleichende Betrachtung lehrt, daB 
es die ungleiche Verteilung des Dotters ist, welche diesen ungleichen 
Furchungsablauf bedingt. Dadurch ergeben sich die Typen del' totalen 
und partiellen Furchung mit ihren Modifikationen als Folgen del' Topo
graphie del' Eisubstanzell. Die experimentelle Untersuchung hat das 
bestatigt. Wir haben die einschlagigen Versuche bereits bei Besprechung 
del' auBeren Entwicklungsfaktoren kamlen gelernt; es sind VOl' allem die 
Beobachtungen an zentrifugierten Eiern (Hertwig, Boveri u. a.), 
welche beW'eisen, daB del' Furchungstyp von del' Eiarchitektonik ab
hii.ngig ist. 

Fur den Ablauf del' Furchung spielt abel' auch zugleich die Form 
del' Eizelle eine bedeutsame Rolle, die in den von O. Hertwig auf
gestellten Furchungsregeln zum Ausdruck kommt. Zum besseren Ver
stli.ndnis del' folgenden Versuche seien diese Regein vorweggenommen. 
Sie ergeben sich schon aus vergleichenden Beobachtungen l.llld finden 
sich in den Experimenten bestatigt. 
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Die erate dieser RegeIn hesagt: Der Kem sucht stets die Mitttl 
seiner Wirkungssphare einzunehmen; er liegt demnach nicht immer 
in der Mitte der Eizelle, sondem hat oft eine exzentrische Lage, dn 
seine Wirkungssphii.re durch den Bereich des Protoplasmas gekenn
zeichnet ist. 1st dieses durch polare Dotteranhaufung mehr an einell 
Pol des Eies hingedrangt, so finden wir auch dort den Eikem exzentrisch 
zum Mittelpunkt des Eies. Bei gleichmaBiger Verteilung des Deuto
plasmas fallt diese einseitige Lagerung des Protopiasmas fort 11l1d dem
entsprechelld auch die exzentrische Stellung des Kemes. 

Als zweite allgemeine Regel laBt sich der Satz aufstellen, daB die 
beiden Pole der Teilungsfigur in die Richtung der groBten Protoplasma
massen zu liegen kommen. Die Folge davon ist, daB die Teilullgsebelle 
I:!ellkrecht auf der Richtung der groBtell Protoplasmaausdehnullg steht. 
Wenn keille anderen Momente eine OOstimmte Lage der eraten Furche 
bedingen, so kaun in einem kugeligen Ei die Teilungsspindel sich in 
einen OOliebigell Durchmesser einstellen; die Furchungsebene kaUll 

a.lso eine beliebige durch den Mittelpunkt des Eies gelegte EOOne sein. 
Bei einer scheibenformigen Protoplasmamasse (telolecithale Eier) liegt. 
die Teilullgsspindel parallel zur Flache dieser Scheibe; die Furchung 
~rfolgt dalm senkrecht zu der ]'lache. In langgestreckten Eiem steht. 
die Spindel in der groBeren Eiachse, die durch die Furchung dann 
halbiert wird. Die Trennungsflachen der Tochterzellen besitzen also 
immer die geringste mogliche Ausdehllung. Mit Hilfe clieser Regein 
liiBt sich die Lage der Teilungsebenen im voraus OOstimmen. 

3. Aba.nderung des 1!'urchungsverlaufs durch PressUl~g detl 
Eies als Mittel zur Potenzbestimmung. 

]!'iir experimentelle Untersuchungen ergibt sich aber noeh enl 
anderer wichtiger Umstand. Da man es in del' Hand hat, die Form 
der Protoplasmamassen durch kiinstliche Beeinflussung zu andem, .so 
erhii.lt man darlll ein Mittel, die Richtung del' Eifurchung fast heliebig 
zu verandern und so eine ganz andere Anordnung der Blastomere herbei
imfti.hren, als im normalen Furchullgsverlauf eintritt,. 

Welche Bedeutung dieser Methode filr die Erforschung del' hie)' 
in Rede stehenden Probleme zukommt, erhellt ohne weiteres. Da hei 
Voraussetzung der erbungleichen Teilung die Verteilung des im Kern 
lokalisierten Idioplasmas eine gam: gesetzmaBige sein muf3, so daB durch 
die Reihenfolge der Zellteilungen die Verteilung des Keimplasmas an 
bestimmte Blastomere vollzogen wird, ist in der Abanderung der Furchung 
ein Mittel gegehen, diese GesetzmaBigkeit der Verteilung 1.11 stOren. 
Daraus miissen sich wertvolle Aufschliisse ergeben. 

Hier sind vor allem zunachst die Versuche von O. Hertwig zu 
ne1l1len. Derselbe W'andte hei Froscheiem Pressung zwischen hori
zontalen und senkrechten Glaspiatten an, wodurch die Form der Eiel' 
stark verandert wird. Entsprechend der Teilungsregel erfolgt dit' 
Furchung des Froscheies normal derartig, daB die ersten heiden Teilungs
ehenen (I, II) senkrecht zueinander und parallel zur Vertikalen durch
>!chneiden; in' der Ansicht yom animalen Pol ergibt sich dann das Bild 
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der Fig. 61-62. Die dritte Teilungsebene liegt in der Horizontalell. 
also senkrecht zu den heiden ersten (III). Die folgenden heiden gleich
zeitigen Teilungen stehen wieder senkrecht (IV, V); dann ist das Ei 
in 16 Zellen zerlegt (Fig. 64). Bezeichnet man die Kerne der Furchungs
zellen mit laufenden Nummern in der Reihenfolge ihrer Abstammung, 

I 

II 

61 62 63 G4 

II 

67 68 

Fig. 61-68. Schcmatische Darstellung der }urchung des Froscheies bei Pressung 
zwischen horizontalen Glasplatten. Ansicht vom animalen Pol, der durch Punktie
rung angedeutet ist. 1'1-64 normale Furchung; ~8 Furchung unter Pressung. 
Weitere Erklarungim Text. Unter Zugrundelegung derO. H ertwigschen Darstellung. 

so ergibt sich, wenn die ersten heiden yom Eikern ahstammenden Tochter
kerne mit lund 2 benannt werden, nach Hertwig folgender Stamm
baum: 

~ Eizelle 

~~ 
! I. Furchung ~ 

3 4 II. Furchung 5 6 -7 8 9 10 III. Furchung 11 12 13 14 ---- -'- -- -'- -'- -- -- --15 16 17 18 19 20 21 22 IV. u. V. 23 24 25 26 27 28 29 30 
Furchung 

Durch Vergleich mit den Fig. 62-65, indenen die Teilungsehenell 
mit den Ziffern I-V und die Kerne mit den dem Sta.mmbaum ent
sprechenden Ziffern 1-30 bezeichnet sind, werden die Abstammungs
verhaltnisse leicht klar. Da diese ersten Furchungen norma.lerweise 
stets in der geschilderten Reihenfolge verla.ufen, ist die Abstammllne: 
des Kerns einer hestimmten F\lrchungszelle tmmer die gleiche. 
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PreUt man nun abel' die Eier zwischen horizontalen Glasplatten, 
so wird zugleich mit del' auBeren Form auch del' TeiIungsmodus ge
ii.ndert (Fig. 65;-68). Die ersten beiden Teilungen erfolgen wie normal 
durch zwei senkrechte Furchungsebenen (Fig. 65 und 66). Bei der 
dritten Teilung (Fig. 67) wird abel' keine horizontale Furchungsebene> 
gebildet, sondem gleichzeitig zwei senkrechte (III); erst die IV. Fur
chungsebene verlauft horizontal (IV); dann ist. eine Zerlegung in 16 Zellen 
eirigetreten (Fig. 68) wie beim normalen Ei, abel' die in gleicher Reihel1-
folge wie beim normalen Ei vom Eikem abstammendel1 Tochterkeme 
Hegen in gal1z anderen Zellen als bei normaler Furchung, wie durch 
Vergleich del' Figuren leicht anschaulich wird. Die bei del' normalen 
Furchung als V bezeichnete Teilungsebene fehIt. hier naturgemii.l3, da, 
das durch die drei ersten senkrechten Furchen in 8 Zellen zerlegteEi 
durch eine einzige horizontale Ebene in 16 Blastomere geteiIt wird. 

In del' nOl'malen wie auch del' abgea.nderten Furchung stammell 
vom Kern 3 durch die III. Teilung die Keme 7 und 8 ab; wii.hrend aber 
beim normalen Verlauf del' Furchung 7 und 8 ubereinander zu liegen 
kommen, so daB 7 del' animalell, 8 del' vegetativen Region angehort. 
Hegen bei abgea.llderter Furchung 7 und 8 in einer Ebene nebeneillander. 
Die folgende TeiIung zerlegt 7 in die Keme 15, 16, und 8 in die Keme 
17, 18. Normal liegen 15 und 16 nebeneinander in der animalen, 17 
und 18 nebeneinander in der vegetativen Region. Bei del' abnormen 
Furchung liegt del' eine Abkommling von 7 in del' vegetativen (16), 
del' andere (15) in del' animalen Hii.lfte; entsprechend ist es mit den 
Toehterkemen von 8. Die einander ill del' Teihmgsfolge und darum 
in del' Qualitat des Keimplasmas entsprechenden Keme liegen also an 
gam: verschiedenen Stellen. Eine womoglich noeh stii.rkere Verschiebung 
del' Keme hat Hertwig durch PressUllg zwischen vertikalen Platten 
erzielt. So wird das Kemmaterial gewissermaBen "dul'cheinander ge
wurfelt". Trotzdem entstehen normaJe Embryonen. Das ware nicht. 
moglich bei erbungleicher Teilung des Keimplasmas, wobei das Schicksal 
jeder Zelle von vomherein durch ihren Kern einseitig bestimmt ist; 
denn.z. B. del' Kern 17 bestimmt normal ganz andere Teile als bei ab
goondertel' Furchung. Es sind darum von den Vertretem del' erb
lIngleichen TeiIung Zusatzhypothesen aufgestellt worden,· die abel' im 
Grunde nur darauf hinausIaufen, jedem Kern neben seinem spezifischen 
Keimplasma noeh andere, fur gewohnlich latent bleibende Teile des 
Idioplasmas zukommen zu lassen, die gegebenenfalls die Bedeutung del' 
Zelle bestimmen kOlmen. Das ist abel' eigentlich nichts anderes ala 
eine unnotig komplizierte UmschreibUllg del' Hypothese del' erbgleichen 
Teilung, bei del' jeder Kern die volle Anlagenmasse erhii.It, von del' abel' 
je; nach den Lagerungsverhii.ltnissen des Kerns nul' ein Teil in Tii.tigkeit. 
t.ritt. Damit ist die prospektive Bedeutung einer Zelle nicht ein fur 
allemal festgelegt, sondem wird nach den Bedurfnissell des Ganzen 
reguliert, wie hier bei del' allormalen Furchung. 

Gegen die Beweiskraft del' Hel'twigschen Versuche hat K. Heidel' 
Bedenken geltend gemacht. Er wendet ein, daB durch die Pressung 
lediglich die Reihenfolge del' Teihmgen gea.lldert wird, so daB die normale 
dritte Teilung (horizontale Fnrrhungsehene) nul' zeitlich hinter di<> 
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normale vierte Furchung (zwei gleichzeitige sellkrechte l!''urchungs
ebenen) zuriickgestellt wird. Letztere ist bei Pressullg zwischen hori
zontalen Platten ja die dritte, jene in diesem FaIle die. vierte Teilung. 
Er bezeichnet das als "Anachronismus der Furchung". An der quali
tativen Verteilung der Kernsubstanzen braucht dadurch nichts gea.ndert. 
zu werden, wie er durch ein Schema anschaulich macht. Zwar tritt. 
Heider auch fur erbgleiche Kernteilwlg ein, aber sein Bedenken wendet 
mch gegen die Beweiskraft der Hertwigschen Ausfiihrungen. Diesc 
Bedenken sind aber durchaus unbegriindet. Denn es besteht gam'; 
und gar kein AniaB zu der Annahme, daB durch die a.uBerliche Pressung 
des Eies die Qualita.t der Kernteihmgen gea.ndert will-de. Das miiBte 
aber der Fall seill, wenn die durch die Pressung vorweg genommene 
dritte abnorme Furchung qualitativ der vierten llormalen Furchung 
gleich ware und umgekehrt. Vielmehr wird durch die Pressung nur die 
Richtung der den Zelleib scheidenden Furchungsebenen gea.ndert; die 
Qualitat der zeitlich einander entsprechenden Kernteilungen wird da
durch gar nicht berilhrt, sie ist bei normaler und abgea.nderter Furchung 
genau die gleiche. Rei letzterer geraten aber, da die Furchungsrichtung 
von del' dritten Teilullg ab geandert ist, die Kerne und die ganzen Zellen 
in gal1z andere Teile des Embryos als bei normaler Furchung. Da abel' 
trotzdem - nach nunmehriger Aufhebung der Pressung - ganz normale 
Embryollen entstehen, sprechen die Hertwigschen Versuche einwalld
frei ffir erbgleiche Teilung und Regulation der Entwicklung durch die 
in den Lagernngsverhii.ltnissen der Blastomere gegebenen n611en Mannig-
faltigkeit. . 

Wertvoile .Ii':rganzungen Zll den Versuchell Hertwigs sind die 
"~"'1>erimente von H. Driesch an Seeigeleiern. 

Um die Eier del' Echiniden zu Pres8Ullgl:!versuchen geeignet zu 
ma.chen, milssen sie et\va 3 Minuten nach Zusatz des Samens mittel
::It,ark in einem GIaschen geschilttelt werden. Dadurch wird die bei del' 
Befruchtung abgehobene Membran zerstOrt und die Eier werden !leI' 
Deformierung zuganglich. Auf dem Vierzellenstadium werden die Eier 
zwischen horizontalen Glasplatten in der Richtung del' yom animalell 
zum vegetativen Pol verlaufenden primaren Eiachse zusammengedruckt.. 
Vorher ist das nicht notwendig, weil die 4 ersten Zellen sowieso neben
einander in einer Ebene liegen. In den durch den Druck abgeplattetell 
Zellen stellen sich die nUll die folgende Teilung einleitenden Kernteilungs
spindeln entsprechend der Hertwigschen Regel parallel zu den drucken
den Platten ein. Daher liegen auf dem Achterstadium aile Zellen neben
einander in einer Ebene im Gegensatz zu dem normalen Verhalten, 
bei dem die dritte Furche horizontal verIauft und so zwei iibereillander 
liegende Gruppen von je 4 Zellen liefert (wie beim Froschei). Hebt 
man nun den Druck auf, so ergibt sich ein Sechzehnzellenstadium, das 
zweischichtig ist, weil in den nunmehr wieder abgerundeten Zellen. die 
Spindeln senkrecht zur Plattenebene sich einstellen. La.Bt man aber 
den Druck bestehen, so ist auch das Sechzehnerstadium einschichtig. 
da die Abplattung der Zellen und damit die Einstellung der Spindeln 
parallel zu den Platten fortdauert. So werden die Zellen des Keimes 
durcheinander gebracht, wie schon ein Vergleich des normalen Achter-
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sta.diums, das ja bereits zweischichtig ist, ergibt. Die Zellen del animalen 
und vegetativen Halite Hegen nicht iibereinander, sondern nebeneinander 
in einer Ebene. Hort nunmehr der Druck auf, so entwickelt sich trotz
dem eine Blastula, welche aber von einer aus normaler Furchung hervor
gegangenen sich dadurch unterscheidet, daB die allimalell Zellen eine 
mittlere ringformige Zone eillllehmen, welche die vegetativen ZeIlen 
in zwei Partien sondert. Diese bilden ihrerseits die Kalotten der kugel-
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I!'ig. 69-77. SchematU!che Darstcllung der Furchung des Stl'ongylocent-rotU8-Eies, 
normal (69-71) und unter Pressung (72-77). 69 llormales Vicrzellenstadium 
von der Seite; del' Pfeil gibt die Richtung der Eiachse an; 70 Achterstadium; 
71 Sechzehnerstadium. Furchung unter Pressung: 72-74 Ansicht von der Scite; 
72 Viererstadium; die PfeHe geben die Richtung des Druckcs an; 73 Achterstadium; 
74 Sechzehnerstadiul11. 75-77 Ansicht yom animalen Pol; 75 Viererstadium; 
76 AchterStarlium; 77 Sechzehnerstadium. Die einander entsprechcnden Kerne 

sinrl dUT"ch gleiche Zeichnung kenntlich gemacht. 

formigen Blastula. Besonders schon lassen sich diese Verlagerullgen 
verfolgen, wenn zu dem V ~rsuch Eier von Strongylocentrotus benutzt. 
werden, welche in del' vegetativen Hemisphare einen roten Ring be
sitzen. Bei del' normalen Furchung verlaufell die heiden ersten Teilungen 
meridional (Fig. 69). Auf diese Weise erhalten aIle vier ZeIlen Teile 
des roten Ringes (in der Figur durch Punktierung angedeutet); eOOn80 
ist es bei Pres sung des Eies in del' Richtung derprimaren Eiachse (Fig. 72). 
Die dritte Furche legt sich normal in aquatorialer Richtung an (Fig. 70). 
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Die l!'olge davon ist, daB die vegetativen Zellen von den animalen ge
trennt werden; jene erhalten die Hauptmasse des roten Ringes, diese 
nur einen schmalen Streifen davon. Nehmen wir die erbungleiche 
Teilung des Eies als richtig an, so wird durch die dritte Furchung das 
vegetative Kernmaterial mit vegetativem Plasma von dem animalen 
Kernmaterial mit animalem Plasma getrennt. Das normale Sechzehner
stadium (Fig. 71) entsteht dadurch, daB die ammalen Zellen meridional, 
die vegetativen aquatorial geteilt werden, und zwar letztere inaqual: 
am vegetativen Pole werden 4 kleine Zellen abgeschnurt, die mchts von 
dem roten Ring erhalten und die Skelettbildungszellen sind. In der 
vegetativen Eihalfte wurde also hier wieder eine erbungleiche Kern
teilung vor sich gehen. Bei Furchung unter Pressung ergibt sich nun 
etwas ganz anderes. Hier verlaufen die Furchen dritter Ordnung mcht 
a.quatorial, sondern entsprech~nd der Hertwigschen Regel meridional. 
Dadurch erhalten aIle Zellen gleiche Teile des durch den roten Ring 
gekennzeichneten vegetativen Plasmas (Fig. 73). Werden dabei die 
Kerne erbungleich geteilt, so erhalten 4 von den plasmatisch gleichen 
Zellen animale (ektodermale), 4 dagegen vegetative (ent.omesodermale) 
Kerne (Fig. 73 und 76). Hebt man nun den Dmck anf, so er£oJgt di(~ 
vierte Teilung aquatorial, das entomesodermale Plasma (mit rotem 
Ring) wird von dem ektodermalen getrennt. Da nun aber - immer 
die erbungleiche Teilung als richtig vorausgesetzt - bereits in der 
dl'itten Teilung das entomesodennaJe Kernmaterial vom ektodermalen 
getrennt ist, so enthalten vier Zellen des Achterstadiums nur ekto
dermales Kernmaterial. Infolgedessen bekommen in der vierten Teilung 
vier Zellen der nach dem Plasma vegetativen Keimhalfte nur ekto
dermales Kernmaterial. Werden nUll in der folgenden Teilung die hellen 
vegetativen Kalotten abgeschnurt. (die Skelettbildller), so erhalten vier 
<lavon nur ektodermale Kerne. Da namlich - bei qualitativ ungleicher 
Kernteilung - bereits in der vierten Teilullg die SkelettbiIdnerkerne 
von den ii.brigen entomesodermalen Kernen getrennt werden, so mussell 
vier Zellen des Sechzehnersta.diums nur Skelettbildnerkerne enthalten; 
vier besitzen solches Kermnaterial mcht, sondern entodermales; acht 
haben ektodermales. Folgt nun in der funften Teilung die Abschnunmg 
der klein en Skelettbildungszellen, so erhalten hochstens vier das richtige 
Kernmaterial, vier aber ektodermales, wie obell gezeigt wurde. In 
der vierten Teilung werden die acht Zellen mit dem roten Ring ab
geschni.'trt. Aus diesen bildet sich nach dem deskriptiven Befulld del' 
Urdarm. Werden von ihnen in der funften Teihmg die Skelettbildner 
abgetrennt, so gerat in solche Zellen mit rotem Ring zum Teil ekto
dermales, zum Teil solches Kernmaterial, das in die Skelettbildner 
gehort, wie aus den geschilderten KernverteilUllgen hervorgeht, da ja 
vier der Zellen mit rotem Ring bereits nach der vierten Teilung nul' 
Hoch Skelettbildnerkerne besitzen. Diese' schwierig zu ubersehendell 
Verhaltnisse werden am besten klar durch Vergleich mit den schema
tischen Figuren, in denen die vorausgesetzte ungleiche Qualitat der 
Keme durch Punktierung, Schraffierung usw. angedeutet ist. Bei 
Furchung unter Pressung wird also das Kernmaterial im Keim griindlich 
dnrcheinander gewi.'trfeJt.. Zellen der animalen Keimh1i.Jfte ent.halt.en 
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llicht nur ektodermales, sondern zum Teil entomesodermales Kern
material; Zellen der vegetativen Halfte bekommen zum Teil ektodermale 
Kerne; Urdarmzellen besitzen zum Teil ektodermale, zum Teil Skelett
bildnerkerne; Skelettbildungszellell erhalten richtiges und zum Teil 
ektodermales Kernmaterial. 1st nun die Voraussetzung der erbungleichen 
Kernteilung richtig, so kann unmoglich aus einem solchen Keim ein 
normales Tier hervorgehen. Tatsachlich entwickeln sich daraus aber 
nach Aufhoren der Pressung ganz normale Larven. Deshalb ist die 
Hypothese von der erbungleichen Teilung der Eizelle falsch. Nur erb
gleiche Teilung der Erbm80sse vermag das Ergebnis zu erklii.ren. AIle 
Blastomere besitzen die gleiche Anlagenmasse; durch gegenseitige Be
einflussung wim ein Teil davon aktiviert, ein Teil bleibt latent. Bei 
erblmgleicher Teilung ware eine solche Regulation unmoglich; aus einem 
so verwirrten Keim, wie er eben geschHrlert ist, konnte nur die schwerste 
MiGbildung hervorgehen. 

Es liegt au3er den geschilderten noeh eine ganze Reibe von Ver
suchen fiber Furchung unter Pressung vor. Hingewiesen sei nur auf 
die Arbeiten von Born, Morgan, Ziegler und Dederer. Letztere 
benutzte zu den Versuchen Eier von OerebraJ,ulus lacteus, aus denen 
durch Furchung unter Pressung bis zum Achterstadium eine flache 
Platte entsteht. Nach Aufhoren des Druckes entwickelt sich daraus 
aber ein normales Pilidium trotz der eingetretenen Umlagerung der 
Zellen. Die obigen Ausfiihnmgen werden also durch diese neuere Unter
suchung vollauf bestatigt. 

4. Potenzbestimmung durch Isolierung der Blastomere; 
Doppel bild ungen. 

Aus einem Blastomer kann also etW'as anderes entstehen, als nor
malerweise tatsachlich aus ibm wird. Dadurch ist schon bewiesen, 
daB den Begriffen der prospektiven Potenz und der prospektiven Be
deutung Berechtigung zukommt. Wie weit aber beide Begriffe zu
sammenfaIlen, daruber gehen die Meinungen noeh auseinander. Nach 
der epigenetischen Auffassung ist die prospektive Bedeutung eines 
Blastomers nur ein Teil seiner prospektiven Potenz, n80ch der Pra
formationstheorie sind beide mehr oder minder identisch. Die an
gefiihrten Versuche sprechen fiir ersteres. D80gegen hat sich u. a. 
W. Roux ausgesproehen unter Bemfung auf seine Anstichversuche 
an Froscheiern. 

Man kann fiber die prospektive Potenz bzw. Bedeutung auch da
durch Aufschlusse gewinnen, daG etwa nach der ersten Teilung der 
Eizelle die eine Tochterzelle oder, wie man sagt, das eine 1/2 Blastomer 
zerstort und nun die Weiterentwicklung des anderen 1/2 Blastomera 
beobachtet wird. Roux hat solche Versuche an Froscheiern aus~efiihrt, 
indem er nach der ersten Furchung das eine 1/2 Blastomer durch An
stechen mit einer heiBen Nadel totete. 

Wie schon besprochen wurde, wird durch die erste Furchmlgsebene 
die Medianebene des Embryos bestimmt, so daG also aus dem einen 
1/2 Blastomer die linke, aus dem anderen die rechte Korperhalfte ent-
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steht. Es ergab sich nun, daB nach Abtotung des einen 1/2 Blasto
mers nur ein halber Embryo entstand, der nur die einerechte oder linke 
Korperhii.lfte aufwiea, ein H emiembryo lateralis. So beaaB ein aolcher 
nur ein halbes Nervensyatem, beatehend aus einem Medullarwulst, einen 
halben Urdann, ll11r eine Ohrblase und nur einen Haftnapf (a. Fig. 59. 
S. S5). Es folgt nach Roux daralla, daB von den beiden 1/2 Blasto
meren des Frosches jedes filr sich die Fahigkeit hat, sich unabhangig von 
dem anderen weiterzuentwickeln, wobei der Ton auf das "weiter" 
zu legen ist. Die Weiterentwickhmg jeder Korperhalfte ist filr sich 
betrachtet also unabhangig von der anderen. Roux drtickt das mit 
den Worten aus: "Die Entwicklung der Froschgastmla. und des zunachst. 
<laraus hervorgehendell Em bryoR ist von der zweit.en Fnrchung an eine 
Mosaikarbeit." 

1m Anschlusse <laran muB noeh eine merkwurdige Erscheinung 
erwahnt werden, die Roux mit Postgeneration bezeichnet. hat.. 
Die halben Embryonell erganzten sich zn ganzen Embryonen, wobei 
das Material der durch die Operation geschadigten Fllrchungszelle 
verwandt wurde. War diese durch den Anstich nicht vollstii.ndig go
tOtet worden, so traten nachtraglich in ihrem Protoplasma Keme auf. 
welche Zllln Teil von dem nicht getoteten eigenen Zellkem abstammen. 
zum Teil aber aus der ungeschadigten Eihalfte, die sich zum Halb
embryo weiterentwickelt, einwandem. Aus dem so gebildeten Zell
material erganzt sich dann die fehlende Halfte des Embryos. Dieser 
Vorgang hat mlr cine gewisse Ahnlichkeit mit der Regeneration (vgl. 
lInten S. 144 ff.); er zeigt aber Beeinflussung des gescha.digten Blastomers 
durch das ungeschadigte. Es kann abel' auch vorkommen, daB dj£, 
fehlende Korperhalfte ohne Benutzung des Materials des gesch1i.digten 
Blastomers von der anderen Korperhalfte aus erganzt wird. Dann 
werden also ZelIen, die bis dahin fur den Aufbau ganz bestimmter 
embryonaler Bezirke bestimmt waren, ganz anderen Aufga.ben zu
gefilhrt, sie sind also nicht einseitig durch ihr Idioplasma in ihrer Ellt
w'ickhmgsrichtung festgelegt, sondem in einem von der normalen Halfte 
des Embryos abhangigen Differenzierungsgange nehmen sie eine neue 
Entwickhmgsrichtung, wiedenlm ein Beleg fur erbgleiche TeiIung des 
Keimplasmas und fur die gegenseitigen Beziehungen der Teile als Ent
wicklUllgsfaktoren, die noch llicht im Ei gegeben sind, aondern erst. 
im Laufe der Entw'icklung auftreten. 

Den Ergebniasen der Verauche von Roux ist O. Hertwig mit. 
eigenen Versuchen entgegengetreten. Er totete ebenfalls beim :Frosch 
das eine 1/2 Blastomer ab und erhielt trotzdem ganze Embryonen mit. 
nur geringen Defekten, die nur von geringerer GroBe waren als normale 
Embryonen. Hieraus geht unzweifelhaft hervor, daB die prospektive 
Potenz del' beiden eraten Furchungszellen groBer ist als ihre prospektiVt~ 
Bedeutung in der nonnalen Entwicklung; jene entspricht eillem ganzen 
Embryo, diese nur der einen Korperhii.Ifte. Jede del' beiden ersten 
Furchungszellen (jedes 1/2 Blastomer) muB also noch die ganze Anlagen
masse durch erbgleiche Teilung besitzen, so daB die Anlage fiir je einen 
ganzen Embryo darin enthalten ist. Wenn trotzdem .aber normaler
weise aus jedem 1/2 Blastomer 1ll1r eine Korperhalfte entsteM, so ist. 



Die Potenr. del' FUl'chungHzellcn. 95 

das rlarauf zurii.ckzufiihren, daB zwischen den Zellen gegen~eitige Be
ziehungen bestehen, welche die Entwicklung leiten. Fallen diese fort, 
so entsteht auch aus dem 1/2 Blastomer ein ganzer Embryo. Wir sehen 
also, daB die Ergebnisse von Roux unrl O. Hertwig sich schroff gegen
liberstehen. Das andert abel' nichts an del' Tatsache, daB die pro
spektive Potenz des 1/2 Blastomers einem gallzen Embryo entspricht, 
daB also die Entwickhmg nicht einfach allf del' gesetzmaBigen Al1f
teihmg des Keimplasmas benlht. 

Nun hat 'r. H. Morgan ebenfalls Anstichversuche am einmal 
geteilten Froschei angestellt. Nach del' ersten Teihll'g wurde das eine 
Blastomer dnrch Anstechen getotet llnd dann ein Teil der Eier mit. 
dem weWen Pol nach oben gekehrt. Aus letzteren entstanden Ganz· 
embryonen, aus den operiert.en Eienl, welche in normaler Lage ver
blieben, Halbembryonen. Das deutet darauf hin, daB die nach der 
Drehung im Eiinnern auftretenden Umordmmgen, wie wir sie schon 
oben (vgl. S. 43) bei den Versuchen von Born kennen lernten, bei 
der Entstehullg von Ganzembryonen beteiligt sind. In der Tat sind 
ja'die Verteilnngsverhii.ltnisse des Dotters im Froschei von groHem 
EinfluB auf den Verlauf del' Teilung, und daher ist es auch einleuchtend, 
daB die Anordnung des Dotters nicht ohnc Bedeutlmg ist fiir die Zell
teilungen und Umordnung des Materials, wie es notwendig wird, wenn 
aus dem einen 1/2 Blastomer sich ein Ganzembryo bilden soIl. Der Dotter 
setzt diesel' Umordnung einen Widerstand entgegen, del' dadllrch er
hoht wird, daB die lebende Eihalfte in engel' Beri1hrung mit der ah
getoteten bleibt. So behalt der Dotter seine nrspliingliche Anordnung 
bei, deshalb erfolgt auch keine Umlagerung des Zellmaterials, wodurch 
allein die Bildnng eines Ganzembryos eingeleitct werden kann. Wirel 
abel' das Ei nach del' Operation umgekehrt, so treten in der lebenden 
j;~ihalfte Stromungen auf, welche eine Neuorientienmg des Dotters 
gemaB del' spezifischen Schwere seiner Elemente und analog den Ver
haltnissen im Ganzei bewirken. Dann vermag die auf einen Ganzembryo 
gerichtete prospektive Potenz des 1/2 Blastomers sich auszuwirken. 
So klaren sich die Widerspriiche zwischen Roux' und Hertwigs Er
gebnissen auf. Denn eine Neuorientierung des Dotters kann ohne 
Umkehrung des Eies auch dann erfolgt sein, wenn die tote Eihalfte 
ganz von del' lebenden getrennt ist, so daB sie den orientierenden Strii
rmmgen nicht mehr hinderlich ist. 

Hier ist auch der Ort, auf die Anstichversuche von Brachet hin
zuweisen, die nach den Ausfiihl'lmgen von Herbst ebenfalls geeignet. 
Rind, die Widerspriiche zwischen den Ergebnissen von Roux und 
Hertwig zu versohnen. Die Medianebene des Embryos wird durch die 
Symmetrieebene des Eies bestimmt; durch die erste Furchungsebene 
wird sie dann bestimmt, wenn diese mit der letzteren mehr odeI' mindel' 
zusammenfallt (vgl. oben S. 85). Wird nun das eine der beiden Blasto
mere durch Anstich getotet, wenn die Furchungsebene einen Winkel von 
45° mit del' Symmetrieebene des Eies bildet, was damn zu erkennen ist .. 
daB in diesem FaIle das eine, hier am Leben gelassene Blastomer etwa 
a/4 des pigmentierten Eifeldes enthalt, so entsteht aus dem iiberlebenden 
Blast,omer ein Dreiviertelembryo, also mehr als ein Halbembryo, clem 
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llur das hintere Ende der Axialorgane fehlt. In den Hertwigschen 
Versuchen mogen nun solche Stadien angestochen sein, in denen die 
Teilungsebene einen groBeren Winkel mit der Symmetrieehene bildet, 
so daB dann der Embryo noch weniger Defekte hat, wahrend fiiI' die 
Versuehe von Roux ein engeres Zusammenfallen von Symmetrie- und 
Furchungsebene anzunehmen wa.re. Aher aueh damit wird nicht aus 
der Welt gesehafft, daB in den Hertwigschen Versuehen doch tat
saehlich aus einem 1/2 Blastomer ein ganzer Embryo entstand, daB 
also der Toehterkern dieselbe Anlagenmasse besitzen muB wie der Eikern. 

Damit stehen ferner im Einklang die Ergebnisse Mc Clendons 
an Chorophilus biseriatus. Nach Abtotung eines der heiden 1/2 Blasto
mere entwiekelten sieh ganze Embryonen und Larven. 

Fur die gleiche Auffassung sprechen auch die verschiedenen Ver
suehe uber Bildung von Doppelembryonen aus einer Eizelle; wie sie 
u. a. von O. Schultze und Wetzel angestellt W'Urden. 

Wetzel, del' die Experimente von Schultze wiederholte und 
deren Ergebnis hestatigte, preBte hefruehtete Froseheier zwischen 
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Fig. 78. Doppelhildung von RaIU/, 

jusca. von der Seite gesehen. 11, ~ 
rechter Medullarwulst des einen 
bzw. linker des anderen Em-

bryos. (Nach Wetzel.) 

horizontalen Glasplatten. Nach der erstell 
Furchung wurden die Eier mit dem weiBen 
Pol nach ohen gekehrt. Es entstanden 
Doppelbildungen, welche mannigfach mit
einander verwachsen sind (Fig. 78). Ver
folgt man in einem typischell FaIle eine 
Querschnittserie von der Kopfregion nMh 
hinten, so zeigt sich, daB heide Embryonen 
eine Spina bi/ida hesitzen; Medullarplatte 
und Chorda sind gespalten. Wahrend hei 
dieser MiBbildung sonst aus der in der 
:M:edullarplatte gebiIdeten Spalte Dotter
masse hervorquillt, wird sie hier von einem 
Embryo ausgefUllt. "Jeder von heiden 
Embryonen ist sozusagen der Dotterpfropf 
des anderen." Man kalll sich die BiIdung 
auch vorstellen als zwei Spinae bi/idae, die 
sich den Rueken kehren und miteinander 
dadurch verbunden sind, daB die hervor
quellenden Dottermassen miteinander ver
wachsen sind. 

Die DoppelbiIdung entsteht an den 
mit dem weiBen Pol naeh ohen in Zwangs

Iage festgehaltenen Eiern dadurch, daB sich zwei Gastrulaeinstulpungen 
bilden, die sieh in dem Meridian des Eies zusammenlegen und so 
eine zirkulare Furche umgrenzen. Diese Furche ist also weder Vr
mund noeh Primitivrinne, sondern eine Folge des eigentumlichen 
Gastrulationsvorganges. 1m Hinbliek auf die oben bereits ge
schilderten Versuche von Born laBt sich diese doppelte Gastrulation 
folgendermaBen erkla.ren (Fig. 79-86). Dreht man ein Frosehei mit. 
dem weiBen Pol naeh oben, so treten umorientierende Strommlgen 
ein. Erfolgt die Drehung gleich nach Vollendung der ersten Furchung, 
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so ergibt sich die Lage der F1g. 79. Die auftretenden Stromungen ver
laufen in der durch Pfeile angedeuteten Weise (Fig. 80). Das Ergebnis 
ist eine Anordnung des weiBen und schwarzen" Dotters wie sie in 
Fig. 80 angegeben ist: in jedem 1/2 BI~stomer ist der weiB~ Dotter der 
.NIedia~ebene des ganzen Eies zugekehrt. Daher zeigt jede Tochter
z:lle dIe An~r~nun~ der Dot.tersu bstanzen, wie sie fiir das ungeteilte 
E1 charakter1st1sch 1st; der eme Pol - hier aquatorial gelegen - be
sitzt den "schwarzen" Dotter, der andere den weiBen. Dadurch sind 
nach Wetzel zwei getrennte Individuen geschaffen, die sich fiir sich 
weiterentwickeln und so die Doppelbildung ergeben. Zur vollen Er
klarung der Spina bifida diirfte jedoch folgende Dberlegung anzuschlieBen 
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Fig. 79-86. Schemata zur Erlanternng cler doppelten Gastrulation des nm
gekehrten Froscheies. In Fig. 80 deuten die Pfeile die umorientierenclen Stro
mungen an, in den iibrigen Figuren den Fortgang der Gastrulation. Die Fig. 79, 
80, 81 und 83 stp.llen Durchschnitte dar, die i.ibrigen Figuren Ansichten der Ober
flachc; Fig. 84 ist gegen die i.ibrigen Figuren nm 900 um die yom animalen zum 
vegetativen Pol verlaufende Eiachse gedreht. a animaler, v vegetativer Pol; 
vI vordere UrmundJippe des einen, vI' des anderen Embryos; I erste Furchungsebene. 

sein. Die Gastrulaeinstii.lpung entsteht normal auf der Trennungslinie 
von weiBer und schwarzer Substanz; dadurch wird am Rande der 
schwarz en Substanz die vordere Urmundlippe gebildet. In unserem 
E2.."perimentalfalle ist nun die schwarze Substanz schlief31ich ringformig 
angeordnet, also auch die aus ihr hervorgehenden Mikromere. Beginnt 
nun die Gastrulation, so legen sich zwei selbstandige Urmundlippen 
an, und zwar an den den Stellen vi und vi' entsprechenden Gegenden 
des vollstaridig gefurchten Eies (Fig. 82). Bei dem vorschreitenclen 
EinstiilpungsprozeB cler weiBen Dotterzellen miissen sich die beiden 
Urmundrander einancler nach der Medianlinie zu nahern, bis sie ein
ander unmittelbar gegeniiber liegen und zwischen sich die erwahnte 
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zirkulare ]'urche begrenzen. Ein Verschlul3 der beiden Urmunde kaull 
nieht stattfinden, da jeder der heiden selbstandig entstandenen Urmulld
rander den anderen daran hindert. Das fi.ihrt notwendig zur Bildung 
eines doppelten offenen Zentralnervensystems (doppelte Spina bifida). 
Wenn die Doppelbildungen aueh unvollkommen bleiben, so ist doch 
aus jedem 1/2 Blastomer ein Individuum entstanden, wodureh bewiesen 

Fig. 87. TI'iton taenictt71s mit weitgehen
der Verdoppelung des Vorderendes; dor
saler Flossensaum bis fast an die 
Schwanzspitze verdoppelt. (Nach Spe-

mann.) 

ist, dal3 die prospektive Potenz 
des 1/2 Blastomers der des ganzen 
Eies gleieh ist, eine erbungleiche 
Teilung also nicht stattgefunden 
haben kann. 

Die prospektive Potenz der 
Froschblastomere erfahrt mit der 
fortsehreitenden Teilung des Eies 
allerdings eine Einsehrankung, so 
dal3 eine Furehungszelle hoherer 
Ordnung nicht mehr fi.ir sich eineu 
Embryo liefern kann. 

Hier sind zu nennen Versuehe 
von Samassa, der naehderdritten 
Furehung des Froscheies einerseits 
die vier animalen, andererseit8 die 
vier vegetativen Blastomere zer
storte. Zunaehst setzte jede Keim
halfte die Entwieklung llnbehelligt 
fort, der aber bald dureh Absterben 
des Embryos ein Ziel gesetzt wurde, 
da keine Regulation des gestorten 
Keimes eintrat. Das beweist jedoch 
nichts gegen die erbgleiehe Teilung 
der Kerne; es geht eben nur daraus 
hervor, daB dieRegulationsfahigkeit 
des Froscheies mit Fortschreiten 

, des Furehungsprozessesin bestimm
ter Weise abnimmt. 

AuchHerlitzka hatauseinem 
Ei zwei Individuen geziichtet. Er 
isolierte die beiden 1/2 Blastomere 
des Tritoneies mittels Durehsehni.i
rung mit einem Frauenhaar. Die 
Haarsehlinge wurde um die Gallert
hUlle gelegt, so daB bei dem Zu-

sammenziehen derselben die eine Furchungszelle von der anderen getrennt 
wurde, zugleieh aber jede eine Gallerthi.ille behielt. Aus jeder Eihalfte 
entwickelte sich ein normaler Embryo. Jeder dieser Embryonen ist zwar 
kleiner als ein llormaler Embryo, aber aueh groBer als die Halfte eines 
solehen. Was sehr beachtenswert ist, ist die Erscheinung, daB die Zellkerne 
der Halbeiembryonen die gleiehe Grol3e besitzen wie im n01111alen Embryo. 
Aus dieser auch von anderen Autoren gemachten Beobachtllng scheint 
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hervorzugehen, daB die GroBe der einzelnen Zelle fur jede Tierart eine 
konstante ist. 

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

5. Regulatiollseier. 

Vor allem haben die geschilderten Versuche gezeigt, daB die beiden 
er!:lten Embryonalzellen (1/2 Blastomere) die Fll.higkeit besitzen, ihre 
prospektive Bedeutung zu regulieren in Anpassung an die Umstande, 
unter die sie bei normaler oder abgeanderter Entwicklung gebracht. 
werden. Das ist aber nur moglich, wenn die prospektive Potenz der 
Blastomere dieselbe ist wie die des ganzen Eies, mit anderen Worten, 
wenn jedes 1/2 Blastomer die ganze Anlagenmasse enthalt, obwohl in 
der normalen Entwicklung jedes Blastomer etwas Verschiedenes liefert, 
namlich die rechte oder die linke Korperhalfte. 

Die Fahigkeit des tierischen Eies bzw. seiner TochteI'zeHen, del' 
Blastomere, ihre prospektive Bedeutung je nach den Umstanden zu 
regulieren, hat dazu gefUhrt, diejenigen Eier, bei denen diese Fahigkeit 
besonders auffallig zutage tritt, geradezu als Regulationseier zu 
bezeichnen. Dahin geh6ren auBer den genalmten auch die kleinen 
dotterarmen Eier der C6lenteraten, Echinodermen, des Am
phioxus. 

An den Echinodermeneiern sind besonders wertvolle Versuche von 
Driesch angestellt worden. Die Blastomere des Seeigeleies lassen sich 
sowohl durch Praparation wie durch Schutteln voneinander trennen; 
ein sehr brauchbares Hilfsmittel zu ihrer v6lligen Trennung ist aber 
die Zuchtung in Ca-freiem Seewasser, wie wir es oben (S. 53) kennen 
lernten. Es zeigt sich, daB nicht nul' das 1/2' sondern auch noch das 
1/4 Blastomer eine voliRtandige Larve (Pluteus) liefert. Ja noch mehr. 
Wird die Seeigel-Blastula in Stucke zerschnitten, so vermag jedes Stuck 
eine neue, nur kleinere Blastula zu lief ern, die sich zu einem normalen 
Pluteus entwickelt. . Das ist nul' dadurch m6glich, daB die einzelnen 
Zellen der Blastula einander noch vollstandig gleichwertig sind, mit 
anderen Worten, daB sie aHe noch die gleiche prospektive Potenz be
sitzen. Wenn im normalen Entwicklungsgange trotzdem aus den ein
zelnen ZeHen Verschiedenes wird, so kommt das auf Rechnung der 
durch die ungleiche Lage in der jungen Larve gegebenen gegenseitigen 

7* 
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Beziehungen. Zwei Momente sind an diesen Versuchen noch besondertl 
hervorzuheben. Wenn das 1/4 Blastomer nooh einen vollstandigell 
Pluteus liefert, so vermag das 1/8 Blastomer nur nooh die Gastrula Zll 

erzeugen, das isolierte 1/16 nur nooh eine solche mit unvollkommenem 
Da.rm und endlich das isolierte Blastomer des 32 zelligen Stadiums 
nur nooh eine Blastula. Ferner vermogen Blastula-Stucke sich nur danll 
zu Larven zu entwickeln, wenn sie nur aus dem Ektoblast bestehen, 
wenn also wooer da!! mittlere Keimblatt noch das innere (Urdarm) 
sich angelegt haben. Damus -geht hervor, was ubrigens ganz 
allgemein zutrifft, daB die prospektive Potenz mit dem Fortschreiten 
der Entwickhmg geringer wird und ihr Umfang sich mehr und 
mehr der prospektiven Bedeutung nahert, bis schlieBlich im fertigen 
Organismus letztere volistandig erreicht, erstere mehr oder mindcr 
rOOuziert ist. 

Dann beobachtete Driesc h ferner, daB die isolierten 1/2 Blastomere 
sich nicht sofort abrunden, sondern ihre an der ursprunglichen Be
rilhnmgsflache befindliche Abplatt.ung la.ngere Zeit beibehalten und 
sich zunachst so weiterfurchen, als ob sie nicht getrennt waren. Die 
ersten Furchungsstadien besitzen daher einen Defekt, sie sind richtige 
Halbbildungen. Erst .nach und nach kommt durch Verlagerung der 
Zellen eine ringsgeschlossene Blastula zustande. Diese "Defektfurchung" 
zeigt, daB selbst bei den durchsichtigen und wenig dotterhaltigen Eiern 
des Seeigels der notwendigen regulierenden Umordnung der Substanzen 
ein bedeutender Widerstand entgegentritt, der in der Eistruktur gegeben 
sein muB. Zerteilt man eine Blastula derart, daB die animale Halfte 
von der vegeta.tiven Halfte getrennt wird, so gastnlliert von jener ein 
hoherer Prozentsatz als von dieser. Damus geht hervor, daB cine 
gewisse Differenz des Eiplasmas in animaler- vegetativer Richtung 
besteht, welche aber nicht so groB ist, daB dadurch eine Regulation 
ausgeschlossen ist. 

1m Gegensatz zu dem Verhalten des Echinodermeneies nmden 
sich die isolierten Blastomere des Eies der Hydromedusen sofort ab 
und furchen sich wie das Ganzei als ein verkleinertes Ganzes, wie die 
Versuche von Zoj a gelehrt haben. Die lsolierwlg der Furchungszellen 
geschah mit einer flachen Nadel. Bei Liriope mucronata, Geryonia 
proboscidalis und Mitrocoma Annae liefern 1/2 und 1/4 Blastomere ill 
einem Entwicklungsgang, der sich nicht von dem des ganzen Eies unter
scheidet, freischwimmende Larven; bei Olytia Ilavidula und Laodice 
cruciata gilt das gleiche auch von 1/8 und 1/16 Blastomeren. Aus dem 
1/4 Blastomer von Glytia und dem 1/2 von Liriope entstehen sogar Hydroid
polypen bzW'. kleine Medusen. 

Auch das Ei der Nemertinen besitzt groBe Regulationsfahigkeit, 
wie die Experimente von Wilson an Gerebratulus lacteus und von 
Zeleny an Gerebratulus marginatus beweisen. Sowohl aus kernlosen 
Eibruchstiicken als auch aus isolierten 1/2 und 1/4 Blastomeren entwickeln 
sich ganze PiIidien. Die Blastomere zeigen zuna.chst Defektfurchung 
(vgl. Echinodermenei), die durch nachtra.gliche Regulation ausgeglichell 
,vird. Selbst BnlChstucke der Blastula kOnnen noch Larvell li.efern, 
die allerdings meist Defekte allfweisen. 
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Ferner ist hier zu nennen das Ei des Amphioxus (Wilson). Die 
beiden ersten Blastomere verhalten sich im allgemeinen wie die Eier 
del' Hydromedusen; sie furchen sich wie das Ganzei und liefern normale 
Larven. Dem Blastomer weiter vorgeschrittener Stadien (4-8 Zellen)' 
kommt eine geringere Regulationsfahigkeit zu. Durch Schutteln des 
Zweizellenstadiums, dessen 1/2 Blastomere nul' unvollkommen getrennt· 
wurden, erhielt Wilson Doppelbildullgen, die mehr 
odeI' minder, miteinander verwachsen sind. Durch 
Verschiebung del' beiden Blastomere gegeneinander 
kann die Orientiernng del' Komponenten diesel' 
Doppelbildungen eine ganz entgegengesetzte sein 
(Fig. 88). 

Das 1/4 Blastomer furcht nahezu wie das Ganzei, 
liefert abel' nul' noeh die Gastrula, aus l/S Blastomer 
entsteht nul' noeh eine im allgemeinen gekrummte 
Zellplatte mit Wimpern. 

Zu den Regulationseierll sind auch zu zahlen 
die Eier del' Cyclostomell und Teleostier. An 
ersteren hat Batailloll elltsprechende Versuche 
angestellt, an letzteren Morgan. del' mit Eiern 
von Fundulus experimentierte. 

Wird bei Fundulus eins del' beiden 1/ 2 Blastomere 
zerstort, so rundet das uberlebende alsbald die 
urspruugliche gerade Beruhrullgsflache mit dem 
zerstOrten ab und fahrt fort sich zu teilen. Es ent
steht ein normaler ganzer Embryo, del' sich nul' 
durch seine geringere GroBe von dem aus dem 

1!lg. 88. Doppel
gastrula von Am-

phioxus, erhalten 
durch Verschieben 
der 1/! Blastomere 
gegeneinanderdurch 
Schiitteln. (Nach 

Wilson.) 

Ganzei erhaltenen unterscheidet. Er ist jedoch groBer als die Halfte 
eines solchen, was sich daraus erkla.rt, daB zu seiner Bildung 
ja del' ganze Nahrungsdotter und auch ein Teil des Plasmas des zer
storten Blastomers zur Verfugung steht. Immerhin abel' zeigt die im 
Verhaltnis zum Normalembryo geringere GroBe, daB tliese in erster 
Linie abhangig ist von del' Menge des in dem 1/2 Blast,omer enthaltenell 
lebenden Protoplasmas. 

6. Mosaikeier. 

Schon im vorstehenden haben wir den EinfluU del' Ei-Architektul' 
anf den Verlauf del' Entwicklung, im besonderen als eine von ihr aus
gehende Hemmung del' Regulation del' gea.nderten Entwicklllng kennen 
gelernt, wie sie besonders in den Versuchen am Froschei zutage trat. 
Bei diesem ist die Elltwicklung von Halbembryonen aus dem 1/2 Blastomer 
nicht die Folge ungleicher Potenz del' beiden ersten F111'chungszellen, 
sondel'll sie entspringt aus del' Verhinderung del' Umordnung del' Ei
Architektonik. Bei del' Schwerfalligkeit derselben besitzt das Froschei 
nul' eine beschrankte Regulationsfii.higkeit, so daB es eine gewisse Mittel
stellung eimlimmt zwischen den ubrigen Regulationseiel'll und den 
"Mosaikeiel'll", bei denen'die Architektonik so stark ausgepragt ist, 
daB schon am ungefurchten Ei gallz bestimmte Regionen unterscheidbar 
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sind, aus denen bestimmte Regionen des Embryos hervol'gehen. Rei 
diesen Eiem ist anscheinend bereits vor der Befruchturg. die Ent
wicklungsrichtung der einzelnen Eiteile festgelegt, so daB die aus ihnen 
gebildeten Blastomere sehr ungleichwertig zu sein scheinen,. oder mit 
a.nderen Worten, dieprospektive Potenz dieser Blastomere ist eine un
gleiche. Die Folge der bereits in der Architektur des ungefurchten 
Eies gagebenen weitgehenden spezifischen Differenzie:rung der Blastomere 
ist, daB die Entwicklung ,nicht auf einer gegenseitigen regulatorischen 
Beeinflussung beruht, sondem daB die einzelnen Blastomere von vom
herein eine eindeutig festgelegte EntwicklungsrichtuIlg zu besitzen 
scheinen, daB sie unabhii.ngig voneinander sind und zugleich nur eben 
einen bestimmten Teil des Embryos liefem konnen im Gegensatz zu 
den Blastomeren des Regulationseies. Die Entwicklung. ist leine 
"Mosaikarbeit". Wird ein Teil dieses Mosaiks entfemt, so bleibt die 
Bildung unvollsta.ndig, sie wird nicht durch regulatorische Vorga.nge 
<.loch zum Ganzen. Man spricht hier darum auch geradezu von Mosaik
Eiern. AuBer der weitgehenden Differenzierung der ungefurchten Ei
zelle ist fur sie auch der meist sehr rasche Verlauf del' erst en Entwicklungs
vorgange hervorzuheben. Hierher gehoren Eier der Ctenophoren, 
Nematoden, Anneliden, Mollusken und Ascidien. 

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

Am meisten interessieren wohl die Versuche mehrerer Autoren an 
den Eiem del' Rippenqua.llen (Ctenophoren). Als letzter hat Fischel 
solche Experimente angestellt. 

Das ungefurchte Ei der Rippellquallen besitzt eine oberflachliche, 
dotterfreie Plasmarinde, welche die zentrale reichliche Dotteransammlung 
umschlieBt; der Eikem liegt exzentrisch in der auBeren Plasmaschicht. 
Schon die normale Furchung ist bemerkenswert dadurch, daB bereits 
auf dem achtzelligen Stadium der Keim einen bilatera.I-symmetrischen 
Bau aufweist, der den zweistrahlig-radiaren Bau der ausgebildeten Form 
a.ndeutet. Das weist neben anderen Beobachtungen schon darauf hin, 
daB den ersten Zellteilungen bereits eine weit.gehende Sonderung der 
Organanlagen zukommt. Das Experiment hat das bestii.tigt (Fig. 89 
nnd 90). 

Trennt man die beiden 1/2 Blastomere des Beroe-Eies voneinander, 
so entsteht aus jedem Blastomer eine "Halblarve", die aber keines
wags eine halbierte Beroe darstellt, sondem nur bestimmte Defekte 
aufweist; insbesondere besitzt jede Larve nur 4 Rippen an Stelle der 
norma.Ien '8. Ganz entsprechend zeigen Larven, welche aus einem 
1/, oder l/S Blastomer stammen, nur je 2 bzw. I Rippe. Bleiben, wie 
beiFischels Versuchen, die isolierten Blastomere von der gemeinsamen 
Dotterhaut umschlossen, so ergibt sich, daB die Summe der Rippell 
a.ller Teillarven der Summe der Rippen des normalen Tieres gleich ist, 
daB also a.lle Teillarven zusammen 8 Rippen besitzen. Daraus scheint 
zu folgen, daB jedes Tei1stiick eines solchen Eies fUr ein bestimmtes 
Organ vorausbestimmt ist, determiniert iat. Diese Anschauung wird 
noch dadurch bekraftigt, daB vom 16zelligen Stadium ab die Anlage 
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jeder Rippe an eine bestimmte Zelle gebunden ist. Bringt man diese 
8 ~ellen durch Druck durcheinander, so sind die RipFen an der Larve 
dementsprechend nnregelmaBig angeordnet; sind jene 8 Zellen bei dem 
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Fig. 89. Ei von Bel'De ovata.. Stadium von 8 Makro. und 8 Mikromeren innefhalb 
del' Eihiille in zwei Gruppen geteilt. h RUlle; f Falte, welche kiinstlich die Ei· 

hiilften auseinandcr halt. (Nach Fischel.) 
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Fig. 90. Die aus den Tcilstiicken del' Fig. 89 hervorgegangenen Larven. c CHien; 
e Entod"rmsiicke; m Magen; r Rippe; ot Otolith; n Zcntralnervcnsystem; p Pigment. 

(Nach Fischel.) 

Versuch in zwei Gruppe~l zusammergedrargt worden, so entstehen 
zwei Systeme von je 4 Rippen; jedes derselben hat aber einen Sinnespol, 
so daB derartige Larven zwei Sinneskorper besitzen an St.elle nes einen 
bei normalen Tieren. 
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FaBt man nur die Rippenbildung ins Auge, so erscheint die Nnt
wicklung des Beroe-Eies als reine Mosa'ikarbeit. Die prospektive Potenz 
der ersten Furchungszellen ist nicht mehr gleichwertig bei den einzelnen 
Zellen, sie ist erst recht keine Totipotenz, d. h. sie iet nicht mehr gleich
wertig der prospektiven Potenz der Eizelle, wie wir es bei Regulations
eiern gesehen haben. Die Entwicklung jedes Blastomers geht ihren 
eigenen Gang, ohne Beziehung zu den anderen, ob diese vorhanden 
sind oder nicht. Die Entwicklung cler Rippen ist demnach Selbst.
differenzierung. 

Aber das gilt nicht flir die Gesamtentwicklung des Beroe-Eies. 
DeJm zunii.chst einmal sind die aus einem 1/1. Blastomer hervorgehendeu 
La-rven gar keine echten Halblarven, ebensowenig sind die aus einem 
1/, Blastomer hervorgehenden Larven nur derjenige vierte Tail des 
normalen Tieres, der nach reiner Mosaikentwicklung daraus entstanden 
sein muBte. Wenn diese Teillarven, soweit sie aus einem Ei ent
standen sind, auch zusammen nur 8 Rippen haben, so hat doch jade 
einen Darm, wenn derselbe auch lokale Defekte haben kann. . Ferner 
hat jade derselben einen Sinneskorper, ebenso wie die oben abgebildeten 
Larven in dem Mittelpunkt jedes Rippensystems je einen Sinnes
korper haben. Es kornmen also unzW'eifelhafte Regula.tionsvorgii.nge vor. 
Die prospektive Potenz der Blastomere ist also gar nicht mit ihrer 
prospektiven Bedeutung erschOpft, wie es allein nach dem Verhalten 
der Rippenentwicklung scheinen konnte, denn die Blastomere sind z. B. 
irnstande, mehr als einen Sinneskorper zu liefern, je na.ch den Umstii.nden. 
Allerdings ist die prospektive Potenz offenbar schon bei den 1/, Blasto
meren keine Totipotenz mehr, sondern nur eine eingeschra.nkte. Abel' 
es ist durchaus unzutreffend, die Entwicklung des Beroe-Eies schlecht
hin mit Selbstdifferenzierung zu bezeichnen, denn nur bezuglich del' 
Rippen kann von einer solchen gesprochen werden; es handelt sich also 
hOchstens um relative Selbstdifferenzierung, auf keinen Fall um absolute; 
auf diese Begriffe werden wir spater noch zUrUckzukommen haben. 

Die Ansicht, daB beirn Beroe-Ei durch den FurchungsprozeB jades 
Blastomer nur fur seine spezieUe Aufgabe genau determinie!t sei, ist 
a.lso unhaltbar, denn die aus den isolierten Blastomeren hervorgehendell 
Larven bilden, wie wir saben, mehr Organe, als na.ch dieser Determination 
zn reiner Mosaikarbeit der Fall sein diirfte. Es bestehen nur bestimmte 
Defekte, die abel' nicht auf die qualitativ ungleiche Verteilung des 
Idioplasmas bei del' Furchung zUrUckgehen, sondern in erster Linie 
a.uf die stark ausgepra.gte grobe Architektur des Zelleibes (vgl. Ziegler). 

Die Hauptmasse des Protoplasmas bildet die Rindenschicht des 
}i~ies. Werden die Blastomere getrennt, so ist die Trennungsflii.che seh)' 
arm an Protoplasma; sie wird nur ganz allma.hlich von der konvexen 
Seite des Teilstuckes her mit mehr Protoplasma uberzogen. 

Da die ersteu Entwicklungsvorga.nge schneller verlaufen ala diese 
Umordnung del' Eisubstanz, ist das Fehlen der Rippen bei den Teil
larven nur auf Mangel an Subatanz an jenen neuen Oberflii.chen del' 
isolierten Blastomere zurUckzufiihren. Es handelt sich hier nur urn 
einen gesteigerten Grad dessen, was wir schon beim Echinidenei kennen 
Jernt.en, clessen isolierte Blastomere infolge ihrer Architektonik 7.U-
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llachst eiue "Defektfurchung" aufweisen, die aber noeh reguliert. werde~l 
kann, wahrend beirn Beroe-Ei diese noeh scharfer ausgepragte Archl
tektonik zu langsam oder gar nicht reguliert. wird , so daB der Defekt, 
dauernd bleibt. 

DaB ferner die Defekte der Beroe-Teillarven nur auf Protoplasma
defekten, die zu langsam reguliert werden, und nicht auf erbungleicher 
Teilung der im Kern vorhandenen Anlagenmasse beruht, geM au~h aul' 
den Versuchen von Morgan und Driesch hervor, die yon ZIegler 

0° 

91 92 
8 

9~ 95 96 
Fig. 91-00. Normale Furchung des Eies von DentaUurn. Die 1/. Blastomere 
sind mit den Buohataben A-D hezeichnet. II' 12 erater bzw. zweiter Dotterlappen. 
der mit dem Blastomer D vereinigt bleibt. 91 ungefurohtes Ei; Pigmentgiirtel 
punktiert; 92 Beginn der ersten Furchung; 93 und 94 Zweierstadium; 95 Beginn 

der zweiten Furchung; 96 Viererstadium. (Nach Wilson.) 

wiederholt sind. Schneidet man namlich von dem ungefurchtell Ei 
einen oberfla.chlichen Teil fort , so daB die Schnittflache von der plasma
tischen Rindenschicht entbloBt jst, so entstehen Rippendefekte wie bei 
Teillarven, obwohl das gesamte Kernmaterial vorhanden ist. Entfernt 
man bei BegUlll der ersten Furche denjenigen Teil des Eies, aus dem die 
Makromere entste~en, so bildet sich eine Larve !nit 8 Rippen und 
4 Magentaschen. Werden jedoeh andere Plasmateile abgeschnitten, 
80 treten Defekte auf. Es folgt daraus die Bedeutung des Eibaues fur 
die Differenzierung des Embryos. 

Das Verhalten des Ctenophoren-Eies ist ein Extrem, dessen An
sli.tze schon bairn Echinidenei zu erkennen sind, kein unlosba.rer Wider-
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spruch zum Verhalten der sog. Regulat.ioDseier; es beweist nichts fiir 
erbuDgleiche Kemteilurg und fUr das Vorkommen absolu ter SeIbst
differenzierur g. 

Eine noch ausgepragt.ere Art der Mosaikeier finden wir bei den 
Mollusken, deren normale Furchurg sich dadurch arszeichnet, daJ3 eiD 

1!'ig. 97. NorroaIe Tl'ochophora 
von Dentlllium. 24 Stunden alt 

(vgl. Fig. 98 \1. 99). 

ganz bestimmter Teil des Eies als soge
nannter Dott.erlappen einer der ersten 
4 Furchurgszellen zl'geteilt wird. AUB 
dieser deswegen grof3eren Zelle entsteht 
das mittlere Keimblatt (Mesoderm). Ent.
femt man den Dotterlappen (Crampton). 
so wird kein Mesoderm gebildet (IZya
na8sa). Aus den isolierten 1/2 und 
1/ .. Blastomeren gelarg es nicht, ganze 
Larven aufzuziehen, doch entsprechen die 
Teillarven auch keineswegs vollstandig 
den entsprechenden TeileD des normalen 
Tieres, sondern sie stellen mehr dar. 
Wie schon aus der normalen Furchung 
hervorgeht, spielt hier die scharf ausge
pragte Ei-Architektonik eine noch grof3ere 
Rolle als beirn Ctenophorenei. Daher 
zeigen auch die isolierten Blastomere 
eine typische Dcfektfurchung. Wilson 
hatentsrrechende Versuche an Dentalium 
und Patella angestellt. 

Das Ei von Dentalium zeigt drei 
Zonen, einen pigrnentierten Gurtel und 

zwei helle Polkappen. Bei der Furchurg gerM die untere helle 
Zone in den erst.en und den zweiten Pollapr:en, der fur die (unsymme
t.rische) Ballfurchung der Mollusken charalderistisch ist (Fig. 91-96). 

Fig. 9R. Larve von 24 Stunden 
flitch Entfernung des priroaren 
DotterIappens; posttrochaIe Re
gion und Wimpcrorgan fehIen. 

(Nach Wilson.) 

Schon darin zeigt sich der Charakter 
der Teilurg als MosaikJurchurg. Ent
fernt man den ersten Dotterlappen, so 
ist die folgende Teilurg syrnmetrisch 
und der nunentst.ehenden Larve fehh. 
die postt.rochale Region und das Apical
organ. Wird der sekundare Dotterlappen 
entfernt, so besitzt die Larve zwar das 
Apicalorgan, aber es fehlt ihr wiedenlm 
die postt.rochale Region (Fig. 97 und 98). 
Diese mangelhaften Larven vollziehen 
keir:e Met.amorphose; sie bleiben v5llig 
anf dem rudiment&ren St.adiurn stehen. 
Al1S der isolierten Eiha.lfte A .B (vgl. 
Fig. 93--96) oder aus de~ isolierten 
1/4 Blastomeren A, B, C gehenganz ii.hn

liche Larven hervor wie die geschilderten, nur sind sie kleiher; dieDllfekte 
erkIax:.en·sich daraus, daB die genanntenBlastornere nichts YOn demDotter-
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lappen erhalten (Fig. 99). AusderisoliertenHalfteCDoderaus dem 1/. Blas
tomer D, das den Dotterlappen besitzt, entwickelt sich eine Larve, welche 
sowohl die posttrochale Region in gleicher GroBe wie bei einer normalen 
Larve aufweist als auch das Wimperorgan, doch gehen auch diese Larven 
vor der Metamorphose ein. Aus den Versuchen geht besonders deutlich 
hervor, daB die Defekte aus einem Mangel gewisser Bausubstanzell 
herriihren, die mit einem ttbIichen Ausdruck als organbildende Sub
stanzen bezeichnet werden. Dieselben sind bereits im ungefurchten 
Ei bestimmt lokalisiert; deshalb kalUl eine Regulation in den einzelnen 
Blastomeren nicht mehr stattfinden, ebensowenig wie im Ctenophorenei, 
dem kiinstIich ein Teil der Substanz genommen ist, wahreud bei Denta
lium durch die prima.re Verteilung der Su bstanzen 
nnd die unsymmetrische Furchung normalerweise 
gewisse Blastomere bestimmter Substanzen beraubt 
werden. FUr erbungleiche Teilung des Kernes be
weist die ungleiche Potenz der Blastomere nichts, 
sondern nur fur die ungleiche Verteilung der Ei
substanzen infolge der hohen Differenzierung oder 
inhomogenen Verteilung der Substanzen im Proto
plasma des Eies. Damit geht Hand in Hand die 
sehr weitgetriebene Reduktioll des Regulationsver
mogens. 

Zu den Mosa.ikeiern gehOren auch die Eier der 
Nematoden, wie durch Stevens am Ascarisei fest
gestellt wurde. Werden einzelne Blastomere durch 
ultraviolettes Licht abgetOtet, so liefern die uber
lebenden Zellen diejenigen Organe, welche nach 

Fig. 99. 1/4 Larve von 
Dentalium aus einem 
cler kleinen 1/. BIas. 
tomere A, B, C, die 
niehts yom Dotter-

lappen erhalten, 
naeh 72 Stunden. 

(Naeh Wilson.) 

der Mosaikentwicklung aus ihnen hervorgehen, ohne daB Regulation 
zum'Ganzen eintritt. 

Die erste Furchung des Ascariseies zerlegt das Ei ~ll zwei ungleiche 
Blastomere, die weiterhin ungleiche Nachkommen liefern. Nach Bo
veri gestalten sich diese Verha.ltnisse folgendermal3en (vgl. Stamm
baum Fig. 100). 

Die eine der beiden ersten Zellen ist die Ursomazelle (SI)' deren 
AbkOmmlinge einen Teil des Ektoderms liefern; die andere (Pl ) ist die 
sogenannte Stammzelle I. Sie teilt sich in die Stammzelle II (Pa) und 
in die Ursomazelle S2' Der weitere Teilungsverlauf und die Bedeutung 
der Zellna.chkommenschaft fur die Organbildung ist leicht aus dem 
Schema Fig . 100 ersichtlich. Bei der Teilung von S1' S2' Sa, S, findet 
die Diminution des Chromatins statt, welche WI' die Somazellen cha
rakteristisch ist. P 4 ist die Urgeschlechtszelle, welche die nicht dimi
nuierten Urchromosomen enthait ulld auf ihre Nachkommen, die Ge
schlechtszellen, ubertragt. Die Linie P1-P4 ist die Keimbahn. Offen
bar liegt also quaIitativ ungleiche ZellteilUI1g, reine Mosailtarbeit, vor. 
Es ist nun die Frage zu entscheiden, ob die in dieser ungleichen Teilung 
auftretende Sonderungvon Urchromosomen (nicht diminuiert) uud 
somatischen Chromosomen (diminuiert) auf differentieller Chromosomeu
teilung, d. h. erbungleicher Kernt,eihmg, benlht. oder dnrch plasmat.ische 
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Differenzen ausgelost wird, mit anderen Worten in der Ei -Al'chitektur 
begriindet ist. 

Wie oben (S. 45) naher auseinandergesetzt wurde, teilt sich das 
Ascarisei nach starkem Zentrifugieren (3800 Umdrehungen in del' 
Minute) in zwei gleichartige Blastomere, wenn die Richtung del' Zentri-
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.I!'ig. 100. Schema del' FUl'chung des Ascaris-Eies. EtWH.~ abgeandert Meh Boveri. 
Doppelter Kreis: Zellen mit Urchrolllosomen. Einfacher Kreis: Zellen mit dimi
nuierten Chromosomen. Einfachcr Kreis mit 4 8chwarzen Punkten: in diesen 
Zellen findet die Diminution des Chromatins statt. Zellen des Zweierstadiums: 
PI'~' Zellen des Viercrstadiums: Pz, S2; A, B. Zellen des Achterstadiums: 
P3, S8; E, 1\1 St; a, a; b, {J. Zellen des Sechzehnerstadiums: p .. S.; c, r; 
E I, E II; mst, ,uar. Die zusammcngchoJ'igcn Zellen del' cinzelnen Stadicn sind 

iibercinstimmend schrafficrt. 

fugalkraft mit del' Eiachse zusammenfallt. Zugleich tritt die sogenannte 
Ballfurchung ein (Fig. 31), da. die schwereren Granula am animalen 
Pol zusammengedrangt werden und die Teilungsebene nach beiden 
Seiten diesel' Granulaanhaufung ausweicht. Es ist jedoch nieht not.
wendig, daB ein besonderer Ball abgesclmiirt wird, sondern je die Halfte 
del' Gramlla. kan11 auch durch geradliniges Durchschneiden del' Teilungs-
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ebene den beiden Blastomeren zufallell. Dallll steht die 1!urchungsebene 
im Gegensatz zum normalen Verhalten senkrecht auf der 8chichtung 
des Eies. Es ergeben sich so bei der "Ballfurchung" zwei gleichwertige 
1/2 Blastomere. Bis zum Beginn des Viererstadiums erhalt sich auch 
im normalen Ei in jedem Kern die ganze nicht diminuierte ChrOmatin
menge. Dann aber wird in 3 Zellen (A; B; EM8t) das Chromatin dimi
nniert, beim Ballkeim aber nul' in 2 Zellen, d. h. jedes pri.mli.re 1/2 Blasto
mer des Ballkeimes liefert eine Zelle mit Urchromosomen und eine, 
in der die Diminution auf tritt, geradeso wie im normalen Keim die 
Zelle PI; die beiden 1/. Blastomere des Ballkeimes verhalten sich also 
gam symmetrisch. "Jedes 1/. Blastomer eines Ballkeimes besitzt genau 
die Eigenschaften eines normalen Blastomers Pl' Die Eigenschaften 
del' normalen Blastomere sind vollkommen verschieden." 

:NUl' die plasmatische Differenzierung des Eies ist durch das Zentl'i
fugieren gea.ndert worden. Das Verhalten del' Chromosomen hal1gt 
also ab von ihrer Umgebung. Da bei zentrifugierten Eiern diese Um
gebung eine andere ist als im normalen Ei, ist del' Verlauf der Dimi
nution auch ein anderer. Also nicht qualitativ ungleiche Chromosomen
teilung fiihrt normalerweise zur Bildung ungleicher Blastomere, sondeI'll 
die Teilung jener ist qualitativ gleich. Das ungleiche Verhalten del' 
Kerne wird bestimmt £lurch die ungleiche plasmatische Differenzienlllg 
der Blastomere. 

Was bei den "Balleiern" hesonders merkwiirdig ist, ist die Tatsache, 
daB das Blastomer A B (= 81) nicht gebildet wird. Infolgedessen fehlt 
auch die Nachkommenschaft diesel' Zelle. Es tritt hier also del' Fall 
ein. daB aus einem ganzen Ei weniger als der ganze Embryo gebildet wird 
im Gegensatz zu den Fallen, wo aus einem halben Ei ein ganzer Embryo 
hervorgeht. Das gilt auch fiir die Eier, bei denen kein besonderer Ball 
abgeschniirt wird, sondem die Teilung nur nach dem Typus der Ball
furchung verlauft. 

Versuche von Chabry und Conklin haben ergehen, daB auch die 
Eier der Ascidien (Oynthia partita) sich nach dem Mosaiktypus ent
wickeIn. Die Furchung des isolierten 1/. Blastomers erfolgt so, als ob 
das Blastomer noeh ein Teil des ganzen Eies ware, sie ist also eine Defekt
furchung. Eine Regulation zum Ganzen findet nicht statt. Es ent
steht also eine halbe Gastrula und eine halbe Larve. Aus Blastomeren 
hOherer Ordnung (1/4' l/S' 1/16) bilden sich entsprechende Defektlarven. 
Allerdings ist die 1/2 Larve auBerlich ganz vom Ektoderm iiberzogen 
und die axialen Organe werden mehr oder weniger vollstii.l1dig aus
gebildet; eine Andeutung einer ltegulation kann darin immerhin erblickt 
werden. Die paarigen Organe werden aber stets nur einseitig gebildet. 

7. Zusammellfassung. 

Nunmehr komlen wir an die Bealltwortung der eingangs aufgestellten 
Fragen herantreten. Aus allen angefiihrten Versuchen geht zunii.chst 
einmal hervor, daB wir durchaus berechtigt sind, eine erbgleiche 
Teihmg des KeimpJasmas anzunehmen; vieles spricht un mittel bar 
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dafiir, nichts Stichhaltiges dagegen. Dafiir spricht mit zwingender 
Notwendigkeit die Regulationsfahigkeit isolierter Blastomere zum 
Ganzen. Die Falle, wo diese Regulationsfahigkeit fehlt, finden ihre 
ErkIa.rung nicht in der erbungleichen Teilung des Keimplasmas, sondern 
in der Anteilnahme des Eibaues an dem Bestande der inneren Ent
wicklungsfaktoren. DaB nicht allein das im Kern lokalisiert gedachte 
Idioplasma, sondern auch die Ei-Architektonik fUr den Ablauf der Ent
wicklung von Bedeutung ist, lehrt das Studium der mehr oder mindel' 
regulationslosen Mosaikeier. 

Dureh die Beschaffenheit des Eibaues wird vor aUem der Grad 
der Regulationsfahigkeit bestimmt; sie hat ferner EinfluB auf den Ab
lauf der Teilung und damit auf die Verteilung der Eisubstanzen auf die 
einzelnen Blastomere. Dadurch werden in manchen Fallen diese fur 
eine einseitige Entwicklungsrichtung determiniert, nicht durch erb
ungleiche Kernteilung. 

Regulationsvermogen und Ei-Architektonik stehen in einem ge
wissen Zusammenhang: je ausgepragter letztere, um so geringer ist 
ersteres. Das starkste Regulationsyermogen besitzen die Eier von 
Amphioxus und Medusen; dann folgen Teleostier, Nemertinen und 
Urodelen. An diese schlieBen sich die Echinodermen an, und das Ei 
der Anuren (Frosch) bildet von dieser Gruppe del' Regulationseier 
den Dbergang zur Gruppe der Mosaikeier, zu denen die Eier der Cteno
phoren, Mollusken, Nematoden und Ascidien zu zahlen sind. An den 
Eiern der Reptilien, Vogel und Sauger Hegen noch keine Versuche vor, 
doch kOIDlen wir aus den als MiBbildungen auftretenden Doppelbildungen 
schlieBen, daB sie dem Typus der Regulationseier nahestehen. 

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

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

Die zweite Frage der Einleitung, ob alle :E'aktoren der Entwicklung 
:in der befruchteten Eizelle bereits enthalten sind, ist zu verneinen. 
Wir haben ja gesehen, daB gerade erst durch die in der Teilung der 
Eizelle geschaffene Mannigfaltigkeit die gegenseitigen Beziehungen der 
Blastomere entstehen, welche deren Verhalten in der Entwicklung be
st.immen (Frosch, Echiniden, Medusen, Amphioxus, Urodelen, Nemer
tinen). In diesen Fallen ist also die Entwicklung der einzelnen Blasto
mere eine abhangige; aber auch sonst beruht sie niemals auf reinel' 
Selbstdifferenzierung. Denn diese wird nicht als absolute, sondern 
nnr als relative beobachtet, entweder bezuglich (relativ) eines bestimmten 
Teils (Rippen der Ctenophoren) oder bezuglich (relativ) der Zeit del' 
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Entwieklung, indem mit fortsehreitender Entwieklung die prospektive 
Potenz mehr und mehr abnimmt und zur reinen prospektiven Bedeutung 
wird, die mehr und mehr unabhangig von den anderen Teilen verwirklieht 
wird. Wird die Regulationsfahigkeit besehrankt, so tritt der Zeitpunkt 
der Selbstdifferenzierung sehr fruh ein (Mosaikeier). 

Die Frage, welche Faktoren bereits im Ei enthalten sind, welehe 
lleu hinzutreten, ist mit vorstehenden Bemerkungen gleichfalls erledigt. 
NaturgemaB miissen diejenigen Faktoren, welche die artgleiche Ent
wicklung des neuen Lebewesens gewahrleisten (das als Vererbungstrager 
sieh darstellende Keimplasma), bereits in der ungeteilten Eizelle vor
handen sein. Die neu auftretenden Entwicklungsfaktoren entstehen 
aber auch nicht "von selbst", auch fur diese mi.issen wir, soweit wir 
von auBeren Entwicklungsfaktoren absehen konnen, bereits gegebene 
Ursaehen annehmen. Aber wenn wir die im ldioplasma enthaltenen 
Erbeinheiten, soweit sie selbst die endgi.iltige Differenzierung der Zellen 
bestimmen, gewissermaBen als unmittelbare Entwieklungsfaktoren an
sprechen konnen, so sind die letztgenannten Ursachen nur mittel bare 
Faktoren, welehe das Endergebnis nieht selbst beeinflussen, son del'll 
welche nul' neu auftretende Faktoren bedingen. -VVenn diese letzteren, 
d. h. die gegenseitigen Entwieklungsbeziehungen, in den extremen 
Typen del' Mosaikeier nur eine geringe Rolle spielen, so mi.issen sie 
durch andersartige Faktoren ersetzt sein, die nicht von einem 
Blastomer zum anderen wirken, sondel'll innerhalb der einzelnen ihnen 
unterliegenden Furchungszellen vorhanden sind. Zum Teil wenigstens 
miissen diese letzteren Faktoren, welche man gegenii ber den immanenten, 
in allen Eiern - auch in den Regulationseiern - vorhandenen 
Faktoren des Keimplasmas wohl als akzessorische bezeichnen konnte, 
gegeben sein in der scharf ausgepragten Eiarchitektonik, welche 
bewirkt, daB bei der Teilung nicht gleichartige, sondel'll von vornherein 
verschiedene Furchungszellen gebildet werden. 

FUnftes Kapitel. 

b) Die Wechselbezielmngen der Teile als Entwieklungsfaktol'en. 
Relation und I{ol'l'elation. 

Im letzten Abschnitte haben wir gesehen, daB zwischen den ersten 
Embryonalzellen, den Blastomeren, vielfach gegenseitige Beziehungen 
zutage treten, welche ftir die weitere Embryonalentwickhmg von grof3ter 
Bedeutung sind. 

Es taucht nun die Frage auf, bestehen aueh auf spateren Ent
wieklungsstadien noeh solche £lir die Formbildung bedeutsamen Wechsel
beziehungen zwischen den einzelnen Zellen oder Teilen des Embryos? 

Die Beantwortung dieser Frage wird uns weiteres Material liefern 
zur Entscheidung des Problems, ob die Entwickhmg evolutionistisehen 
oder epigenetischen Charakter besitzt. 

Die Wechselabhangigkeit der Teile bezeichnen wir mit dem Namen 
"Korrelation". Es mag hier vorweg bemerkt werden, ditB bislang nnt,er 
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Korrelation die verschiedenartigsten Erscheinungen zusammengefa13t 
zu werden pflegten, ohne daB etwa immer eine Wechselbeziehung be
steht, wenn nur irgendeine Abhfmgigkeit vorliegt. Man versteht daher 
unter Korrelation, die doch nichts anderes bedeutet als "Wechsel
beziehung", ganz ungleiche Dinge, auch wenn nur eine einseitige Ab
hangigkeit vorhanden ist oder wenn eine gegenseitige Abhangigkeit 
nur scheinbar besteht, weil zwei oder mehr Teile zugleich von einem 
dritten Moment beeinflu13t werden. N ur Be c her hat auf diese Ver
schiedenheiten in gewissem Grade Riicksicht genommen. Zum Teil 
ist diese Ungenauigkeit, man kann otters sogar sagen Unrichtigkeit, 
des Begriffsinhalts der Korrelation durch die historische Entwicklung 
des Begriffs zu erklaren . Es Iiegt darin aber keineswegs die Berechtigung, 
(liese Unklarheit langer . bestehen zu lassen. Es kann nur zu Unzu
traglichkeiten flihren, alles mit demselben Namen zu benennen, obwohl 
man sich bewu13t ist, da13 es sich urn verschiedene Dinge handelt. 

Hier sollen zunachst einige Beobachtungen besprochen werden, 
die zweifellos als echte Korrelationen anzusehen sind; im Anschlusse 
daran werden wir die librigen Abhangigkeitserscheinungen betrachten 
und ihre Einordnung in ein natiirliches System vornehmen. 

1. Die echte Korrelation. 
Von den Wechselbeziehungen zwischen den ersten Embryonal

zellen, die schon bei Besprechung der Potenz der Blastomere erwahnt 

Fig. 101. Quersehnitt dureh die Sakral
gegend eines Frosehes mit fehlendem 
linken Hinterbein, das embryonal exstir
piert wurde. I'm Riiekenmark (unsym. 
metriseh!); eh Chorda dorsalis; I' Quer
fortsatz del' rechtcn, I del' Iinkcn Seite, 
letztcrer durch korrelative Entwicklungs. 

hcmmung mangclhaft gebildet. 

$ .. -----

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

derwurzel. 

sind, sehen wir znnachst ab und wenden uns zu den Korrelationen 
zwischen den Teilen des alteren Embryos. 

Solche sind von D ii r ken beim Frosch festgestellt worden. Ex· 
stirpiert man ganz jungen Larven von Rana jusca die junge Anlage 
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z. B. eines Hinterbeines, so zeigt sieh folgendes. Wenn die Exstirpation 
eine vollstandige war, fallt das operierte Bein ohne Regenerations
erscheintu:gen vollstandig aus. Zugleieh fehlt nieht nur die zugehOrige 
Beekenhalfte, sondern aueh der zugehorige Querfortsatz des Sakral
wirbels ist dann sehwaeher und kurzer als normal entwiekelt (Fig. 101). 
Ferner bleiben zunaehst einmal die spinalen Nervenzentren, d. h . be
stimmte Teile des Ruekenmarks und bestimmte Spinalganglien, die zu 
dem fehlenden Bein gehoren, dureh korrelative Hemmung in der Ent
wieklurg zuruek und aueh in den zugehOrigen Gehirnzentren treten 
sole he Entwiekhmgshemmungen auf. 1m Nervensystem kommen da
dureh abnorme Asymmetrien zustande. Diese bestehen im peripheren 
und spinalen System in der sehwaeheren, Ausbildung der zu dem 
fehlenden Bein gehOrigen Nerven, Spinalganglien und Rtiekenmarks· 
halfte. Die Zellen der betroffenen Spinalganglien sind kleiner und 
geringer an Zahl als im normalen Zustande. 1m Rtiekenmarke fallt, 
neben dem Fehlen der be
treffenden Leitungs bahnen 
vor aHem auf der Aus
fall der groBen motori
sehen Zellen der betroffe
nen Seite (Fig; ,,102). 1m 
Gehirn wird von der Form
mindenmg betroffen der 
gleiehseitige mediane Daeh
teil des Mittelhirns und die 
gleiehseitige Vorderhirn
hemisphare in bestimmten 
Bezirken; auBerdem tre
ten aueh in der gekreuz
ten Hemisphare bestimmte 
Entwieklungshemmungen 
auf (Fig. 103). Bei Exstir
pation der Vorderbeinan
lage ist die Reaktion inso
weit eine andere, als dann 
vornehmlieh die gekreuzte 
Hemisphare in Mitleiden
sehaft gezogen wird. Aueh 
wird dann der zugehorige 
Sehultergurtel nieht ganz
lieh unterdrtiekt. 

Fig. 103. Quel'schnitt dul'ch den Vol'derteil del' 
Gro13hirnhemispharen von Rana IU8ca bei Fehlen 
des linken Hintel'beines. Die linke Hemisphare 
ist im ganzen kleiner und zeigt bei X eine 
bestimmt lokalisierte Entwieklungshemmung, wie 
eine sole he . auch an del' reehten bei X X zu 

verzeiehnen ist. 

Bei sehr fruhzeitiger Exstirpation der Beinanlage ist die Reak{-,ion 
eine viel weitergehendere als gesehildert. Die Nervenzentren der nieht 
operierten GliedmaBen stehen mit denjenigen des exstirpierten Beines 
in Verbindung und daher greift die Hemmung auf sie tiber. Aueh die 
Gehinlzentren und im Ansehlusse an diese die Rtiekenmarkszentren 
der nieht operierten Extremitaten erleiden die gleiehe Entwicklungs
hemmung, und endlich wird infolgedessen aueh die Entwieklung der 
nicht operierten Beine gestort (Fig. 104-106). Sie verktimmern und 

D U r ken. Einfiihrung in die Experimentalzoologie. 8 
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verkruppeln oder werden in extremen Fallen gar nicht entwickelt. Die 
Entwicklungshemmungen, welche so hier wie dort Platz greifen, be
stehen keineswegs in einer bloBen Wachstumshemmung, so daB etwa 
die gestorten Extremitaten sich lediglich durch ihre Kleinheit von 
normalen unterscheiden und Entsprechendes auch mit den betroffenen 
Hirnteilen der Fall ist. Ein Blick auf die Fig. 104 und 105 zeigt schon, 
daB bei der korrelativen Hemmung des Mittelhirnes, wenn diese nur 
frii.hzeitig gerlllg erfolgt, nicht bloB eine schwachere Ausbildung des 
Dachteiles der GroBe nach vorliegt, sondern daB die histologisch-ana
tomische Differenzierung eine ganz andere ist als im normalen Gehirn. 
In den gehemmten Extremitaten werden beispielsweise wohl Muskel
fasern gebildet, aber von einer mit der normalen ubereinstimmenden 
Sonderung und Anordnung der Muskulatur kann nieht die Rede sein, 
und die noeh knorpeligen Skeletteile sind nieht nur kleiner als die 
normalen, sondern unterscheiden sieh auch davon dureh ihre ganz
liehe Formlosigkeit nnd fehlende Differenzierung, so da.B das ganze 

Fig. 104. Qucrschnitt durch den mittleren TeiI eines normalen Mittelhirns von 
Rana 1~t8Cfl zum Vergleich mit Fig. 105. 

Gebilde denn doeh qualitativ anders besehaffen ist wie eine normale 
Extremitat. Die Unterdruckung der motorisehen Vorderhornzellen im 
Ruekenmark (Fig. 102) sehafft ebenfalls qualitative Untersehiede zur 
normal en Hl1lfte. Doeh genug davon. Hier geniigt es, festzustellen, 
daB Bein und Zentralnervensystem in gegenseitiger Entwicklungs
abhangigkeit oder mit anderen Worten in Entwicklungskorrelation 
stehen. Auch Versuche, die erst weiter unten zur Sprache kommen 
sollen (s. Transplantation), haben das bestatigt und namentlich die 
qualitative Art der Beziehungen erlautert. 

Zu betonen ist dabei, daB diese Abhangigkeit eine weehselseitige 
ist. Nicht nur die normale Formgestaltung des Zentralnervensystems 
ist von der normalen Ausbildung der Beine abhangig, sondern auch 
das Umgekehrte ist der Fall; die Extremit,aten entwickeln sich nur 
normal bei ungestorter Entwicklung der zugehOrigen Nervenzentren. 
Die reziproke Art der Abhangigkeit ist durchaus charakteristisch ftir 
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die echte Korrelat,ion, und wir konnen sie als erstes Kennzeichen der
selben hinstellen. 

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

Die Einwirkung (lieser einzelnen Korrelationskomponenten auf
einander ist ferner eine direkte, eine unmittelbare. Die Extremitat 
steht zunachst nur in Korrelation mit den zugehiirigen Nervenzentren 
I. Ordnung, d. h. mit den Spinal- und Ri.iekenmarkszentren ; diese 
hinwiedemm stehen in Korrelation zu den iibergesehalteten Zentren 
hoherer Ordnung, die im Gehirn zu suehen sind. Das geht zur Geni.ige 
hervor aus clem Verhalt.en bei ungleich weitgehender Formreaktion 

Fig. 105. Querschnitt durch den mittleren Tcil des Mittelhirns nach sehr friih
zeitiger Exstirpation del' linken Hinterbeinanlage. Die korrelative Hemmung hat. 
beide Seiten des Mittelhirns betroffen. was durch Vcrgleich mit Fig. 104 leicht 

ersichtlich ist. 

in den erwahnten Exstirpationsversuchen. Es kommen namlich 
Falle zur Beobachtung, in denen nur das Riickenmark eine Ent
wicklungshemmung zeigt, dann solche, in denen auBerdem die zuge
hiirigen Hirnzentren gehemmt sind. Die Hemmung wirkt also von 
Station zu Station. Auch die korrelative Hemmung der nichtoperierten 
Extremitaten kommt auf diesem Wege zustancle. Die Hemmung cler 
nichtoperierten Extremitaten wirel nieht dadurch ausgelost, daB nur 
mit Hilfe des Nervensystems etwa ein Reiz von cler Operations stelle 
auf die anderen Beinanlagen i.ibertragen wird , sondern sie entsteht 
in direktem AnschluB an die "absteigende" Entwicklungshemmung 
des Zentralnervensystems. Die Korrelation zwischen den einzelnen 
Beinen 1st claher nur eine mittel bare und damm keine ec h te 
Korrelation in dem hier vertretenen Sinne, sonclern nur eine 
seheinbare; zwischen die einzelnen Beine ist das Nervensystem 

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

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

Fig. 106. Rana fusca. Starke 
l\IiJ3bildung beider Hinterbeine 
nach embr:vonaler Exstirpation 
des linken Vorderbeines; Ansicht 
von der Ventralseite; hinter den 
von Entwicklungshemmung be· 
troffenen Extremitatcn sieht 
man den noch nicht vollig 

reduzierten Rudcrschwanz. 

um zunachst einen indifferenten Aus
druck zu gebrauchen. Auf diese Art 
Reize solI unten noch miteinigen Worten 
eingegangen werden. 

Wir konnen aber nunmehr den 
Begriff der ech ten Entwicklungskor
relation dahin definieren, daB sie eine 
wechselseitige direktedurch Bildungsreize 
vermittelte Beeinflussung morphologisch 
zu charakterisierender Komponenten ist. 

a) Die Korrelationskette. Die 
einzelnen Komponenten der oben ge
nannten Korrelation sind nun durch die 
wechselseitig wirkenden Reize gewisser
maJ3en in gerader Linie aneil1ander 
geschaltet, so daJ3 die Korrelation eine 
Kette bildet, indem jeder Komponent 
auf den folgenden und auf den vorher
gehenden einwirkt; nur die Endglieder 
der Kette wirken lediglich auf einen 
Komponenten ein, auf den vorhergehen

den oder auf den folgenden, und werden umgekehrt von diesem beein
fluJ3t. Um bei obigem Beispiel zu bleiben, gibt cine einfache Auf
zahlung der Komponenten in der Reihenfolge ihrer Schaltung ein 
anschauliches Bild einer solchen Kette: 

Bein ;! spinales Nervensystem ;! Gehirn ;! spinales 
Nervensystem ;! Bein. 

Aber l1icht immel' ist die Schaltung eine so einfache, eine solche 
geradlinige, die man am best en als Korrelationskette bezeichnet. 
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(1) Del' Korrelationskomplex. Um das Bild einer kompli
zierteren Verknupfung zu erhalten, seien zunachst noch die Ergebnisse 
anderer Experimente erwahnt. Wird jungen Froschlarven (R. jusca) 
ein Auge exstirpiert (Durken), so treten sehr weitgehende korrelative 
Entwicklungshemmungen auf. Nicht nur die im Mittelhirn gelegenen 
zugehorigen Augenzentren, sondem auch die Augenzentren del' Gegen
seite und das nichtoperierte Auge werden in Mitleidenschaft gezogen. 
In letzterem ist es besonders die Netzhaut, welche die korrelative Form
reaktion erkennen laBt (Fig. 107 und 108). Doch damit nicht genug. 
Die wichtigsten Gehirnzentren del' Beine liegen im Mittelhirn. Die 
Verknupfung von Gesichtseindruck und Beinbewegung ist beim Frosch 
sehr eng, wie schon daraus erhellt, daB del' Frosch nul' nach bewegter 
N ahrung springt. So ist es moglich, daB die Entwicklungshemmung 
del' Augenzentren ubergreift auf die damit durch Assoziationsbahnen 

Fig. 109. Rana lusca kurz VOl' dem Ende del' Metamorphose mit schweren Hem· 
mungsmif3bildungen aller Gliedmaf3en infolge Totalexstirpation des rechten Auges 
auf jungem Stadium. a linkes Auge, a' Stelle des exstirpierten rechten Auges. 

verbundenen Mittelhimzentren del' Beine und wei tel' absteigend durch 
das Ruckenmark selbst die freie Ext'remitat in del' normalen Entwicklung 
stort. Die Folge davon ist eine unter Umstanden sehr starke Hemmungs
miBbildung del' GliedmaBen, wie sie die Fig. 109 in einem typischen 
Falle zeigt. 

Dberblickt man die bisher erwahnten Korrelationen in ihrer Ge
samtheit, so erhalt man gewissermaBen eine verzweigte Kette, die man 
bessel' als Korrelationskomplex benennt. In del' Korrelationskette 
stehen die mittleren Glieder nul' zu je zwei anderen Komponenten in 
Korrelation, im Komplex abel' zu mindestens drei Komponenten. Aus 
den genannten Versuchen uber Bein- bzw. Augenexstirpation ist ein 
Korrelationskomplex ermittelt worden, del' durch seine mannigfachen 
Verknupfungen die Kompliziertheit del' gegenseitigen Entwicklungs
abhangigkeit hinreichend andeutet. 

In del' Fig. llO ist eine Dbersicht uber diesen Korrelationskomplex 
gegeben. Es sind au Berdem noch einige andere Abhangigkeitsbeziehungen 
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eingetragen, auf welche wir weiter unten noch zu sprechen komlllen. 
"Venn auch nicht alle Beziehungen vollstandig angegeben sind, so 
kommt in del' Figur doch zum Ausdrnck, wie auBerordentlich verwickelt 
die Verhii.ltnisse liegen. 

Die Korrelationskette sowohl wie del' Korrelationskomplex sind 
natilrlich umkehrbar, -d. h. welches Endglied als Ausgang del' Schaltung 

. aufgestellt wird, ist gleichgultig, da die Wirkung del' Reize eine wechsel
seitige ist. Allerdings ist zu bemerken, daB es fill' das experimentelle 
Sichtbarmachen del' Korrelationen nicht einerlei ist, von welchem 
Komponenten man ausgeht, da einzelne Komponenten zu unbedeutend 
sind, um durch den Ausfall ihrer Einwirkung weitgehende StOl'1lngell 
zu veranlassen, und auch auf den Ausbildungsgrad del' einzelnen Kompo
nenten zur Zeit del' Versnche Rucksicht zu nehmen ist,. 

2. Die unechte Korrelation. 

Nicht immer wi I'd nun die Abhangigkeit del' Korrelationskompo
nenten voneinander durch Reize bewirkt, sondern zuweilen durch 
andere Mittel. In del' tierischen Entwicldung gibt es allerdings 
daWr nicht viel Beispiele; diese Art del' Korrelation findet sich 
ausgepragter bei Pflanzen, worauf hier nicht weiter eingegangell 
werden kann. Abel' immerhin lal3t sich ihr Vorkommen in del' 
tierischen Ontogenese durch Tatsachen belcgen. Wir haben oben 
(S. 94) das Abhangigkeitsverhaltnis del' beiden erst en Blastomere 
des :Froscheies kennen gelernt. Wenn beide Blastomere miteinander 
in Zusammenhallg bleiben, sich beruhren und dadurch die ursprungliche 
Raumorientiernng del' Eisubstanzen gewahrt bleibt, entwickelt sich aus 
jedem Blastomer nul' die Halfte eines Embryos; werden die 1/2 Blastomere 
getrennt, so entsteht eventueII aus jedem 1/2 Blastomer ein ganzer 
Embryo. Beim normalen Entwicklungsgange sorgen also offen bar 
gegenseitige Beziehungen del' Blastomere dahir, daB aus jedem nul' 
eiu hal bel' Embryo entsteht. Wir haben es mit einer Korrelation zu 
tun, in del' zwei morphologische Komponenten direkt und gegenseitig 
sich beeinflussen. Nul' sind es l{Cine formativen Reize, welche dabei 
eine Rolle spielen, sondern es handelt Rich lediglich dal'1lm, daB durch 
die Beruhrung del' beiden Blastomere eine Umorientiel'1lng des Dotters 
in jedem derselben verhi.itet wirel, eine Umorientierung, die ja eintreten 
kann, wenn die Blastomere getrennt werden. DaB die Verhi.itung diesel' 
regulierenden Umorientierung nicht durch spezifische Reize her· 
geRtellt wird, geht auch daraus hervor, daB man die einc Furchungszelle 
abtoten kann; die andere liefert dann doch nul' einen Hal belli bryo, 
wenn jene mit diesel' nul' in Beriihrung bleibt, so daB die regulierenden 
St,romungen in diesel' nicht erfolgen konnen. Verhindert w6;'den diese 
tltromungoll einmal durch die mechanische Beriihrung mit der toten 
Eihalfte, dann wohl, weil keine Veranderung del' Oberflachenspannllllg 
eintritt, werm nicht durch Trennung von del' ancIeren Eihalfte das 
Blastomer eine neue freie Oberflache erhalt und dadurch die halb
Imgelige Gestalt des Blastomers in eine ganzlmgelige verwandelt winl, 
und endlich, weil die Schwerkraft, welche die umorientierenden Stro-
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Fig. BO. Sehematisehe Darstellung des bisher ermittelten Kol'relationskomplexes 
zwischen Organanlagen von Rana t~,sca. Zugrunde gelegt ist der beobachtete 
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mungen bewirkt., diese nicht. hervorruft., wenn die gesamte Raumorien
t.ienmg des ~~ies nicht. mit. dem AbtOt,en des einen Elast.omers geandert 
ist. Diese Anderung kann herbeigefuhrt werden entweder durch ein 
gewaltsames Umkehren des Eies odeI' durch Abkugeln des isolierten 
Blastomers. 1st das del' Fall, so orientieren sich die Substanzen als
bald nach ihrer spezifischen Schwere genau analog den Verhaltnissen 
im Ganzei, die Furchung verlauft wie dort und es entsteht aus dem 
halben Ei ein ganzer Embryo. 

Von del' Beteiligung spezifischer Bildungsreize ist gar keine Rede, 
lind doch sind es die direkt.en wechselseitigen Beeinflussungen zweier 
morphologisch bestimmter Komponenten, welche in del' normalen 
Entwicklung das Schicksal diesel' Komponenten, del' Blastomere, be
stimmen. Es erscheint angebracht, diese Art del' Korrelation, bei del' 
zum Unterschied von del' echten Korrelation nul' del' Reiz fehlt, als 
unechte Korrelation zu benennen. Zu den unechten Korrelationen 
sind dann aile wechselseitigen Abhangigkeitsverhaltnisse zu stellen, bei 
denen die Wechselbeziehung nicht durch Bildungsreize, sondern auf 
irgendwelchem anderen Wege herbeigefuhrt wird. 

3. Die echte Relation. 

Insbesondere durch Spemann hat ein interessantes Abhangigkeits
verhaltnis in del' t.ierischen Ontogenese eine eingehende Bearbeitung 
erfahren, n1i.mlich die Abhangigkeit del' Augenlinse von clem Augen
becher. Bekanntlich wachst in del' Embryonalentwicklung del' Wirbel
here del' Augapfel in del' Form des sogenannt.en Augenbechers vom 
embryonalen Gehirn her gegen die Oberflache des Kopfes vor. Wenn 
del' Angenbecher in del' Nahe del' auJ3eren Haut angelangt ist, stulpt 
sich VOIl diesel' her ein Sackchen nach innen dem Augenbecher entgegen, 
schni1rt. sich von del' auJ3eren Hant, vollstandig ab und wi I'd als rundes 
Elaschen znl' Anlage del' Augenlinse, die von dem Augenbecher umfaJ3t 
wird. Es hat. sich nUll dnrch Versnche heransgestellt, daB die Bildung 

Verlauf ycrschicdener Expel'imente. Die Pfeile deuten die Richtung der Ein· 
wirkung an, wie sic von del' Operationsstelle ausgegangen ist und sich durch 
die Stationcn del' einzelnen Kol'relationskomponenten (durch gl'oBe farbige 
Punkte angedeutet) iibel' den ganzen Komplex ausgebreitet hat. Die roten 
Pfeile und Punkte cntsprechen den erwahnten Versuchen iiber Beinexstirpation, 
die griinen dcnjenigen iiber Augenexstirpation; die blauen beziehen sich auf 
noeh zu el'orternde Experimente anderer Autoren. Die aU8gezogenen Linien 
deuten echte Relation bzw. Korrelation, die gebrochenen unechte (vgl. unten) an. 
Del' Einfachheit hal bel' sind nUl' einzelne Punkte del' Korrelationskomponenten 
markicl't, ohne damit den Reaktionsort genau bezeiehnen zu wollen. Nieht 
bel'iicksiehtigt sind aus GrUnden der Einfaehheit auch die einzelnen Gewebe und 
die gew\Ue Lokalisation del' Zcntren im Nervensystem. Die Extremitaten sind 
lcdiglich je als ein cinheitlicher Reaktionsort dargestellt. Um das zum Ausdruek 
zu bringen, sind ~ie als Ganzes mit farbigen Linien umfaBt, deren Sinn wohl 
verstiindlich ist. Auch die Wechselseitigkeit der Beziehungen bei Korrelationen 
ist nicht zum Ausdruckgebracht. Hals- und Lendenteildes Riiekenmarks nebst Spinal
g[,nglien sind in starkerer VergroBerung eingetragen. AuBer Korrelationen sind 
auch Rclationen beriieksichtigt. v Vorderbirn; m Mittelhirn; h Hoden; d Daumen
Hehwiele; 0 i Os ilei; sp Spinalganglien; I Augenlinse; c Cornea bzw. Conjunctiva; 

n periphel'e NeITcn der Extrcmitiiten; q Querfortsatz des f'akrnlwirbels. 
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der Linse wenigstens in manehen Fallen von der Entwiekillng des Al1gell
bee hers abhangig ist. Die Versuche wurden angestellt, an Rana fusca, 
Rana csculenta und an Bombinator pachypus. Die eIrei Formen ergaben 
ein l1ngleiches Verhalten. 

ZerstOrt man bei Rana f1lsca, bevor die Linse angelegt wird, den 
embryonalen Augenbeeher, so kommt keine Linse zur Entwicklung, 
auch wenn die Partie der aul3eren Rant bei der Operation geschont 
wird , aus der sich sonst die Linsenanlage bildet. 

Macht man denselben Versuch bei Rana esculenta, so bildet sieh 
t.rotzdem eine Linse. So zeigt Fig. III L' das isoJiert gebildete Linsen
blasehen, naehdem sehr frUhzeitig die Anlage des Auges durch Anstieh 
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Fig. 1 II. Quel'sehnitt dureh den Kopf einer jungen /lana esmtienta mit Linse (L'). 
die ohne Einwirkung des friihzeitig zerstorten Augcs gcbildet ist. N opt Xervus 

opticus; N olf Ncrvm olfaetorius. (Xach SpclHann.) 

mit heWer Nadel zerst6rt war. Aul3er dieser Methode wurde in den 
auBerordentlich sorgfaltigen Versuchen auch das Reraussehneiden del' 
Augenanlagenzellen auf dem Neurulastadium mit dem gleichen Erfolge 
angewandt. Fig. 112 gibt eine VorstelJung von der Art del' Operation. 
Auch beiderseitige Unterdri.ickung del' Augenbildung wurde in dell 
Versuchsreihen benutzt und lieferte das gleiche Ergebnis. 

Dureh das Rerausschneiden del' vorderen Rirnanlage auf dem 
Neurulastadium, auf dem das ganze Nervenrohr, auch das Gehirn, 
noch eine dorsahvitl'ts offene Rinne darstellt, "wird ganz sichel' del' Teil 
der iiuBel'en Raut, aus dem sieh normalerweise die Linse bildet, ge
sehont. Denn diese Partie liegt noch ventralwarts von del' Nervenrinne 
an del' Aul3enseite des Embryos. Erst dureh das Zusammenri.ieken del' 
seitliehen Ramler des Nervenrohres zu einer dorsal-medianen Naht 
",ird diese Rantpartie dorsalwarts gezogen und kommt allI3en neben dem 
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embryonalen Hirn zu liegen. Wird also vorher der Teil der Hirnplatte 
herausgeschnitten, aus dem das embryonale Vorderhirn und dann auch 
die Augenblasen hervorgehen, so ist an der Stelle der spateren Linsen
anlage jeder Eingriff vermieden. Der Erfolg dieser Operation ist der, 
daB sich kein Auge bildet, bei R. esculenta aber wohl eine Linse. 

Bei Bomhinator pachypus entstand in entsprechenden Versuchen 
im allgemeinen auch keine deutliche Linse. In manchen Fallen war 
aber offen bar die Andeutung einer solchen gebildet, so daB wir es wahr
scheinlich mit einer unvollkommen ausgebildeten Linsenanlage zu tun 
haben. 

Noch eine andere sehr interessante Versuchsreihe wurde angestellt. 
Es wurde nicht der embryonale Augenbecher exstirpiert, sondern der 
Teil der auBeren Kopfhaut, aus dem die Linse hervorgeht. An dessen 
Stelle wurde ein StUck der Rumpfhaut (Fig. 113) transplantiert, das 
leicht vollstandig einheilte. Bei Rana esculenta 
wurde keine Linse aus dieser transplantierten 
H aut unter Einwirkung des Augenbechers 
gebildet; ebenfalls wurde bei Bombinator 
pachypus auf diese Weise keine Linse erzeugt. 
Daraus ergeben sich verschiedene Moglich
keiten. Erstens kann entwederder Augenbecher 
keine Linse aus einem beliebigen Hautstuck 
hervorrufen, sondern die von ihm ausgehenden 
Reize wirken nur auf bestimmte Hautteile im 
Sinne der Linsenbildung; oder zweitens gerade 
die Rumpfhaut ist ungeeignet zur Erzeugung 
der Linse; oder drittens bei der Entwicklung 
der Linse sind uberhaupt keine von dem Augen
becher ausgehenden Bildungsreize im Spiele. 

Um hieruberKlarheit zu gewinnen, wurde 
eine dritte Versuchsreihe ausgefuhrt. Es wurde 
an den Ort der Linsenbildung ein Stuck 
Kopfhaut von einer anderen Stelle des Kop£es 
transplantiert. Bei Rana esculenta wurde 

Fig. 112. Neul'ulastadium 
eines Embryos von Raru:t 
escu/enia. Die rechte Vor
del'halfte del' Hirnanlage, 
ausder sich die Augenblase 
bildet, ist exzidiel't. (Nach 

Spemann.) 

auch auf diesem Wege keine Linse erzielt. Dagegen bildete sich bei 
Bombinator pachypus aus dem transplantierten Hautstuck unter der 
Einwirkung des Augenbechers eine Linse. 

Daraus folgt, daB bei bestimmten Formen wenigstens Bildungsreize 
bei der Linsenentwicklung eine wicht,ige Rolle spielen; allerdings ist 
die Beschaffenheit des Objektes dieser Reizung, d. h. in unserem FaIle 
der auBeren Haut, nicht ganz gleichgultig. Bei Rana esculenta entsteht 
die Linse durch Selbstdifferenzierung unabha.ngig vom Augenbecher; 
bei R. /usGa ist ihre Bildung gebunden an die vom Allgenbecher aus
gehenden Reize; in gewissem Grade nimmt die Linsenbildung bei 
Bomhinator eine Mittelstellung ein. 

Von anderen Autoren sind almliche Versuche angestellt worden, 
so von Ekman am Laubfrosch (Hyla arborea). Bei jungen Embryonen 
wurde das Ektoderm, aus dem sich normalerweise die Linse bildet, 
durch ortsfremdes ersetzt, entweder durch Umdrehung des betreffenden 
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Ektodermbezirks oder durch Transplantation von Rumpfhaut an seine 
Stelle. Sowohl aus ortsfremder Kopf- als auch aus Rumpfhaut ent
stand unter dem Einflu13 des Augenbechers eine Linse, wahrend aus 
den normal en Linsenbildungszellen, die aus dem Bereich des Augen
bechers verlagert waren, nie eine solche gebildet wurde. Daraus folgt, 
da13 bei Hyla arborea die Linsenentwicklung keine Selbstdifferenzierung 
ist und da13 die Potenz zur Linsenbildung noch weniger lokalisiert ist 
als bei Bomhinator pachypus. 

Ferner sind zu nennen die Experimente von Lewis an Rana 
palustris und R. sylvatica, die auch von der Zerstorung der primaren 
Augenblasen ausgingen. Eine Linse wurde nur erzielt durch Einwirkung 

Fig. 113. Junger Embryo von Rana esculenta, 
des sen normale Kopfhaut dc:' reehten Seite vor 
Bildung der Linse dureh tran~plantierte Rumpf
haut ersetzt wurde. die dureh dunklere Pig
lUentierung gekclUlzeiehnet ist. (Naeh Spemann.) 

des Augenbechers. Fehlt 
dieser, so kommt auch 
keine Linse zur Entwick
lung (vgl. allch unten 
S. 262). Nach King ist 
dieses Ergebnis fur R. 
palustris aber wohl dahin 
Zll modifizieren, da13 allch 
ohne Augenbecher eine 
undeutliche Linse angelegt 
wird, daB diese Form also 
!:lin Verhalten zeigt, das 
an Bombinator erinllert. 
Die Abhangigkeit der 
Linsellbildung vom pri
maren Augenbecher hat 
ferner Le Cron fur Am

blystoma punctatum festgestellt. Unabhangige, selbstandige Ent
wicklung der Linse wie bei R. esculenta findet sich auch bei Salmo 
(Menel) und FundultlS (Stockard). Vor aHem durch Einwirkung 
von Magnesiumchlorid (vgl. oben S. 56) erzielte Stockard bei dem 
genannten Knochenfisch schwere Mi13bildungen, u. a. auch solche, denen 
ein Auge oder beide Augen vollig fehlten. Gleichwohl zeigte sich die 
zugehorige Linse ganz normal entwickelt. 

W' enn wir die Ergebnisse zusammenfassen, so steht fest, da13 Salmo, 
FundultlS und Rana esculenta die Fahigkeit besitzen, eine Linse un
abhangig vom Augenbecher zu bilden; da13 dagegen Rana fusca, R. 
sylvatica, R. palustl'is, H ylaarborea, Amblyst01na punctatum und Bombinator 
pachypus die Abhangigkeit der Linsenentwickhmg vom Augenbecher 
allfweisen. Wir halten den ungleichen Grad dieser Abhangigkeit sowie 
die Tatsache der Unabhfmgigkeit bei anderen Formen fest fUr spatere 
Ausfuhrungen (S. 262) und begnugen uns vorerst mit der Feststellnng, 
daB in manchen Fallen die Entwickhmg der Linse eine abhangige jst. 

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

Unter ech ter Relation verstehen wir demnach die einseitige Ab
hangigkeit eines morphologisch charakterisierten Elements oder Kompo
nenten in der Entwicklung von einem Bildungsreiz. 

Es sei hier darauf hingewiesen, daB die Reizquelle dabei unberuck
sichtigt bleibt. In dem oben besprochenen Falle ist es der Augenbecher, 
der diesen Reiz ausubt. Dber die nahere Art dieses Reizes konnen wir 
nichts aussagen. 

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

4. Die unechte Relation. 

Mnllch wie bei den Korrelationen laBt sich auch eine Gruppe 
der unechten Relationen aufstelIen. 

Vielfach untersucht ist die Abhii.ngigkeit der sekundaren Geschlechts
merkmale von der Keimdruse, dem primaren Geschlechtscharakter. 
Hierher gehOrt z. B. die Abhii.ngigkeit der Ausbildung der Daumen
schwiele des Froschmannchens von dem Zustande des Hodens (N u B
baum, Harms, Meisenheimer, Lauche). Die Daumenschwiele 
ist nur normal entwickelt als auBeres Zeichen des mannllchen Geschlechtes 
bei Vorhandensein des Hodens. Durch Kastration wird erreicht, daB 
sie entweder zuruckgebildet oder, wenn die Kastration in der Zwischen
brunstzeit vorgenommen wird, nicht wieder die fur die Brunst charakte
ristische GroBe und Differenzierung erhii:lt (Fig. 114 und 115). Darin 
stimmen aIle Autoren uberein. 1m einzelnen sind jedoch etwas von· 
einander abweichende Ansichten vertreten worden. Durch nachtrag
Hche Implantation von Hodenstucken oder durch Injektion von Hoden
substanz in die Lymphsacke des Kastraten wird erreicht, daB die Daumen
schwiele ihre normale AusbiIdung wiedererhii.lt. Nach NuBbaum 
kommt diese Wirkung so zustande, daB die Hodensubstanz bzw. ein 
spezifisches Hodensekret durch den Blutstrom mit bestimmten Ganglien
zellen in Beruhrung gerii.t und diese analog den Wirkungen spezifischer 
Nervengifte reizt; der Reiz wird dann durch l)eriphere Nerven den 
Daumenschwielen vermittelt und diese dadurch zur vollen Entwicklung 
gebracht. Zum Beweise diente die Durchschneidung des die Daumen
schwiele versorgenden Nerven (N. brachialis longus inferior = ulnaris), 
welche nach drei W ochen die Ruckbildung der Drusenschicht in der 
Schwiele zur Folge hatte. Harms hat dagegen nachgewiesen, daB 
auch bei hungernden Froschen eine Degeneration der Schwiele erfolgt. 
Es kann daher die von NuBbaum beobachtete Ruckbildung eine Folge 
der schlechteren Ernahrung der Schwiele nach Nervendurchschneidung 
sein. Endgultig widerlegt wird aber die Auffassung NuB baums durch 
die von Harms ausgefuhrt.e Transplantation einer degenerierten Ka-
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stratenschwiele auf eine normale Rana fUsca. Als Ort. del' Transplantation 
wurde del' Kop£ gewahlt, so daB eine normale Innervation ausgeschlossen 
ist. Gleichwohl wird eine Regeneration und eine dem normalen Zu
stand zustrebende Differenzierung erreicht. Eine spezifische Reizung 
spezifischer Nervenzentren erscheint damit ausgeschlossen ; das Roden
sekret wirkt also direkt durch seinen Eintritt in das Blut. 

Wie Meisenheimer nachgewiesen hat, handelt es sich bei del' 
von dem Roden durch innere Sekretion abgegebenen Substanz nicht 
um "spezifische, entwicklungsauslosende odeI' formerhaltende Reiz
mittel fUr die spezifischen Organe des zugehorigen Geschlechts", sondern 

l~ig. 114. Hand eines normalcn mann
lichen Frosches (Rana jusca). (~ach 

Meisenheime r.) 

Fig. 115. Hand eines kastrierten malm
lichen Frosches (R. jusca), ctwa 1 Jahr 
nach del' Kastration. (Nach Meisen-

heim cr.) 

nul' um allgemein fUr den Raushalt des Korpers notwendige 8toffe. 
Das folgt daraus, daB die Kastratenschwiele nicht nur nach Implantation 
von Roden, sondern auch von Ovarialsubstanz zu wuchern beginnt. 
Demnach handelt es sich nicht um eine spezifische Wirkung des Roden
sekretes, sondern um eine allgemeine Beeinflussung des Stoffwechsels 
durch die erhohte Tatigkeit del' Geschlechtsdriise zur Zeit der Brunst. 
Damit stehen die Versuche von S t e i n ac h in Einklang. Durch Kastration 
wird beim 0' Frosch die kiinstliche Auslosung des Umklammerungstriebes, 
die bei normalen Tieren leicht gelingt, verhindert . 80wohl durch In
jektion von Roden- wie von Ovarialsubstanz wird die Auslosbarkeit 
des Umklammerungsreflexes wieder herbeigefUhrt, durch letztere aller
dings in etwas schwacherem Grade, wie auch die Entwicklung del' 
Daumenschwiele durch Ovarialsubstanz etwas geringer ist als durch 
Rodenimplantahon. 

Jedenfalls steht abel' die Beeinflussung des sekundaren Sexual
charakters durch die KeimdIiise beim 0' Frosch (R. fusca) fest. 

Die entfernte Lage del' Keimdriise schlieBt eine unmittelbare Be
einflussung des Daumenballens durch einen direkten Reiz seitens des 
Hodens aus. Vielmehr sind es Stoffe, welche durch sogenannte innere 
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Sekretion der Keimdruse ins Blut gelangen, welche ihrerseits das exzessive 
Wachstum der Schwiele zur Zeit der Geschlechtsreife hervorrufen. 
Auch um t'rbermittlung eines Reizes durch das Nervensystem, wie es 
in anderen Fallen vorliegt (vgl. unten S. 142), handelt es sich hier nicht, 
da die verki.immerten Daumenschwielen eines Kastraten, auf ein normales 
Mannchen uberpflanzt, zu wuchenl beginnen, ohne daB man Grund 
zu der Annahme hat, bei der Einheilung sei eine entsprechende Nerven
verbindung hergestellt worden. Die innere Sekretion der Keimdruse 
verandert den Chemismus des Blutes, erst die Folge davon ist eine dem 
veranderten Stoffwechsel entsprechende Ausbildung des sekundaren 
Geschlechtsmerkmals. Auf die Ausbildung der Keimdrilse hat um
gekehrt die Daumenschwiele gar keinen Einflul3. 

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

5. Die Kom bination. 

Bei der Abhangigkeit der sekundaren Geschlechtsmerkmale von 
derKeimdriise, ist meist nicht bloB ein solches Merkmal von der Keim
driise abhangig, sondern zllgleich mehrere. So steht z. B. beim mann
lichen Vogel nicht bloB das Gefieder (vgl. llnten), sondern auch die 
Stimme, oft noch besondere Bildungen wie Kamm oder Hautlappen in 
Relation zur Keimdriise. Es konnte, wenn man die Beziehungen zur 
Keimdruse nicht kennen wurde, den Anschein erwecken, als ob diese 
mehreren sekundaren Merkmale untereinander in Korrelation standen. 
Das ist aber tatsachIich nicht der Fall, sondern jedes fur sich steht in 
Relation zu ein und demselben Faktor, zur Keimdri.ise. Es handelt 
sich also dabei nicht um eine Korrelation, sondern um die gleichzeitige 
Relation mehrerer lllorphologischer Elemente zu ein und demselben 
ursachlichen Moment. Jene Elemente sind in einer Relation kom
biniert. Man wird daher in einem solchen Faile zweckmal3ig von einer 
kom binierten Relation sprechen. 

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

Nun gibt es noch andere FaIle, in denen mehrere morphologische 
Komponenten gleichzeitig und stetig von einem nicht in einem von 
ihnen selbst gelegenen Moment abhangen, so daB es bei oberflachlicher 
Betrachtung den Anschein erwecken kann, jene Komponenten bildeten 
einen echten Korrelationskomplex. Wir wahlen daWr einmal ein Bei
spiel, das nicht dem experimentellen Gebiet entnommen ist, und deuten 
die einschlagigen Tatsachen dannn nur kurz an. 
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Das Brustbein des Vogels steht in Relation zur Flugfahigkeit; es 
besitzt als Kennzeichen dieser Beziehung bei den guten Fliegern einen 
hohen Kamm (Carina), der den Laufvogeln fehlt. Zugleich besteht die 
gleiche Relation aber nGch bei anderen Organen. So ist fur die Cari
na.ten auBer dem Brustbeinkamm charakteristisch die Verschmelzung 
der Schwanzwirbel zum 08 coccygei, bei gewissen Ratiten (Laufvogeln) 
bleibt diese Verschmelzullg aus. Wir haben es wahrscheinlich bei der 
besonderen Ausgestaltung des Skeletts der Carinaten mit einer eine 
funktionelle Anpassung erzeugenden Wirkung der Funktion zu tun. 
Auf den ersten Blick tauscht das eine Korrelation vor zwischen Brustbein 
und Schwanzwirbelsaule. Aber die Ausbildung heider Organe steht ge
meinsam in Relation zur Flugfunktion als dem ursprunglich ursachlichen 
Moment. Es handelt sich also ebenfalls um eine kombinierte Relation. 

Diese kombinierte Ausbildung der beiden und auch der anderen 
von der Flugfunktion beeinflu.Bten Organe wird nun aber unmittdbar 
als solche vererbt. In der einzelnen Ontogenese ist also ihre Relation 
zur Funktion gar nicht vorhanden. Wenn aber die kombinierte Relation 
wie in diesem Fa.lIe unmittelbar erblich ist, so hat die reziproke Aus
bildung von Brusthein und Flugel sekundar ihr ursachliches Moment 
wenigstens in der Ontogenese in der Relation beider Organe zum Keim
plasma, insoweit dies€s die unmittelbaren Faktoren fur die einander 
entsprechende Ausgestaltung enthalt. 

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

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

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

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

6. Die engere Fassung des Korrelationsbegriffs. 
Die im vorstehenden gegebene Einteilung der bisher sogenannten 

"Korrelationen" seien nun in einer Tabelle zusammengestellt. 
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Relation Kombinatioll Korrelatioll 
(eill.;citige Abhangigkeit) (stetige Zusammengehiirig- (weehselseitige Abhiingig-

keit = Koordination) keit) 

1---- ------ -----I 
Einfache Relation Kombinierte Schein bare Wirkliche Konelation 

Abhangigkeit nul' eines 
1lI0rphoiogisehell Kompo

nenten --------
Relation Korrelation 

Gleiehzeitige Abhangigkeit 
mehrerer morphologischcr 
Komponenten von ein und 
dcmselben nicht in einem 

Gegenseitige Abhiingigkeit 
mindestens zweier morpho

logiseher Kompollenten 
voneinander. --------E ch tc U nech tc jener Komponenten ge-

Relation Relation legenen Moment. Unechtc Echte Kor-
Abhiingigkeit Abhiingigkeit ' Korrela- relation 

direkt be- entweder Beispiele: tion Abhangigkeit 
wirkt dureh mittelbar be- 1. Mehreresekundare Ge- Abhangigkeit direkt be-
Bildungsreiz wirkt odeI' sehleehtsmerkmale unter- ohne Heteili- wirkt dureh 
~ ohne Beteili- einander_ gung eines Bildungsreiz 

BeIspIel: !:,'llllg eines 2.WirbelsauleundBrnst- unmittelbar -~ 
Abhangigkeit Bildungs- bein beim Vogel. zwischen den BeipsIel: 
del' Entwiek- reizes 3. sog. Vererbungfi-,.Kor- Komponen- Weehsel-

lung einer --:--:-- relationen". ten wirken- seitige Ab-
Linse vom BeIspIel: den Bildungs- hang;gkeit 

_hgenbeeher Abhiingigkeit reizes der Entwick-
bei Rana cines sekun- ----:--:--lung von Ex-

fURea. daren Ge- BeIspIel: tremitaten 
sehleehts- Gegenseitige und Nerven-

merkmals (z. Abhangigkeit system bei 
B. Daumen- der beiden Rana fusea. 
schwiele bei 1/2 Blasto-
R. fusea cJ) mere in del' 
von dem Entwieklung 

Zustand del' von Rana 
Keimdri.ise. fusea. 

1m vorstehenden ist der Korrela.tionsbegl'iff andel'S gefaJ3t wordell 
~JJs urspriinglich bei seiner ersten Aufstellung durch Ou vier. Er be
deutet nicht bloB das stete Zusammentreffen bestimmter Bildungen. 
Ilondem es ist ein kausales Moment hineingelegt worden. Darum halldelt 
es sich bei dem im vorstehellden vertretenen Korrelationsbegriff um 
einen entwicklungsmechanischen Begriff, nicht mehr um einen rein 
beschreibenden, rein morphologischen. Der morphologische Begriff del' 
Korrela.tion ist als Kombination bezeichnet worden, denn bei der Kom
bination ist in erster Linie die Zusammengehorigkeit in deskriptivem 
Sinne gemeint. Das nur mittelbar die Kombination bewirkende kausale 
)foment kommt erst in zweiter Linie, vertreten durch die Unterbezeich
nungen kombinierte Relation und scheinbare Korrelation. Der Kor
relationsbegriff enthielt schon lange ein kausales Moment, aber man 
war sich dessen wohl nicht immer ganz klar bewuBt. Es erscheint 
durchaus angebracht, deshalb die alte Bezeichnung Korrelatioll fur den 
jungeren entwicklungsmechanischen Begriff beizubehalten und ihn zu
gleich etwas enger zu tassen, wie es in del' obigen Einteilung geschehen 
ist.. Die weitere Einteilung del' Haupt.gruppen der Korrelationell bzw. 
Relationen kann auf den Mitteln fuBen, welche die Beeinflussung eines 
Teiles. durch einen anderen bewirken, so daB daun z. B. von physio-

D ii 1" k ell. Eillfiihrung in die Experimellta lz(;ologie. 9 
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logischen, chemischen, mechanischen Korrelationen die Rede ist. Die 
Untersuchungsmethode, welche auch wohl schon als EiriteilungsprinziI) 
benutzt worden ist, erscheint als gar zu kiinstlich de,zu ungeeignet. 

Die Folge der nicht geniigend klaren Fassung des Korrelations
begriffs war auch, daB Erscheinungen zu den Korrelationen gestellt 
sind, die bei naherer Priifung gar keine solchen sind. Es handelt sich 
dabei vielfach um Kombinat,ionen im oben gegebenen Sinne oder auch 
um rein funktionsphysiologische Beziehungen. Wenn z.' B. erhohte 
Muskeltatigkeit eine gesteigerte Erzeugung von Kohlendioxyd zur 
Folge hat, das seinerseits durch Reizung des Atemzentrums eine er
hohte Tatigkeit der Lungen bewirkt, so kann man eine solche Erscheinung 
schlechterdings nicht in dieselbe Kategorie stellen wie die gegenseitige 
Abhangigkeit morphologischer Komponenten. Fur die wechselseitige 
Abhli.ngigkeit der Funktion ist eine besol1:dere Gruppe zn bilden," die 
uns hier nicht naher angeht, da wir die Funktionsphysiologie von voru"
herein aus dem Kreis unserer Betrachtung ausgeschlossen haben. 

Der ubliche Korrelationsbegriff ist zu weit und damit nnbrauchbar 
geworden; der enger gefaBte Begriff laBt zwar einen Teil der bislang 
in ihm untergebrachten Erscheinungen ausscheiden, schafft aber dafur 
groBere Klarheit. 

Hier erscheint es angebracht, auf einen Begriff aufmerksam zu 
machen, der neuerdings von Wedekind fur das Gebiet der Pala
ontologie aufgestellt worden ist und mit dem hier gegebenen Begriff 
der Kombination eine gewisse Verwandtschaft besitzt. Unter letzterer 
verstehen wir die Koordination von Charakteren, d. h. deren gleich
zeitiges stetiges Zusammensein. Dem stellt Wedekind gegenuber die 
Adordination der Charaktere, d. h. die im I.aufe der Zeitperioden sich 
ausbildende Kombination von bestimmten Charakteren oder "die in 
der Zeit erfolgende Aneinanderkuppeltmg yon Charakteren". 1st also 
die Koordination als Unterabteilung der Kombination ein deskriptiver 
Begriff, so enthalt die Adordination ein genetisches Moment, indem 
ein bestimmter jiingerer Charakter erst danD in die Kombination 
eintritt, weml ein bestimmter anderer vorher ausgebildet ist, olme 
daB jedoch jener von, diesem in entwicklungsmechanischem Sinne 
abhangig Ware. 

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

Kombination 
,I' "-

Koordination ~ Adordination 

Sowohl die Koordination wie Adordination fuhrt zur Kombination. 
wobei zugleich die Adordination zur Koordination wird, wenn das zeit
lich-genetische Moment nicht beriicksichtigt wird oder nicht mehI' 
festgestellt werden kann. 

Fur das Verstandnis der Artbildung ist offen bar der Begriff der 
Adordination sehr wesentlich. Der Versuch, ihmexperimentell naher 
zn treten, ist noeh nicht gemacht. 
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7. Weitere Beispiele der verschiedenen Abhangigkeitsarten. 

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

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

DaB die gegenseitige Beeinflussung der Furchungszellen zum 
mindesten nicht immer auf dem Spiel vou Bilclnngsrdzen bernht, 
wllrcle an dem Beispiel des Froscheies gezeigt. 

1m fibrigen liegt in den ersten Ent,wickhmgsvorgangen t,rotz t\ller 
Versuche noch manches von der Experimentalforschung erst ungenfigend 
oder gar nicht bebaute Feld vor; es sei nur hingewiesen auf die Er
scheinung des Zellwanderns, der Anziehung und AbstoBung von Zellen 
l1SW. Allerdings erscheint hier der experimentelle Weg vorerst kaum 
gangbar. 

Als cine besondere Art der Beziehung zwischen Embryonalzellen 
mag hier die Cytotaxis erwahnt werden, welche zuerst von Roux an 
Morula- und Blastulazellen des Frosches (R. fusca) beobachtet wurde. 
Solche isolierten Zellen, die durch Zerschneiden und Zerzupfen des 
Keimes gewonnen werden, nahern sich einander vielfach bis zur Be
riihnmg, wenn der Abstand der einzelnen Zellen, die sich in physio
logischer Kochsalzlosung oder EiweiB befinden, nicht groBer ist als 
hochstens ein Zelldurchmesser; es konnen dabei amoboide Formande
rungen auftreten. Hierher gehoren u. a. auch Beobachtungen von 
Driesch tiber Wiederzusammentritt von Furchungszellen von Echinus, 
deren Zusammenhang durch Warmewirkung gelockert war; ferner von 
Rhumbler fiber cytotropische Bewegungen an Furchungszel1en von 
Triton taeniatus und Tr. alpestri8. Endgfiltig gekla.rt sind die ange
deuteten Erscheinungen nicht. 

Fur die Kenntnis der Korrelationen auf alteren Stadien sind neben 
den Experimenten von Bedeutung zahlreiche MiBbildungen, unter 
anderen 801che, welche die Abhangigkeit zwischen Nervensystem und 
peripheren Organen erlautern. Sie sind auch darum beachtenswert, 
weil sie zeigen, daB solche Abhangigkeiten nicht bloB bei Rana fusca 
vorkommen. 

Von den uberaus zahlreichen Fallen seien nur einige hervorgehoben. 
Beriihmt geworden sind seinerzeit die von Weber und Alessan

drini beschriebenen MiBbildungen yom Kalb und Schwein, bei denen 
9* 
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das Fehlen von Muskeln, insbesondere an den GliedmaBell, mit gleich
zeitigem FeWen der zugehOrigen N erven und Rlickenmarksabschnitte 
zu verzeichnen war. Zwar fiihren die Verfasser daR FehIen der Muskeln 
auf das Fehlen der Nerven zUrUck, aber da man fur die Entstehung 
der MiBgeburten nur auf Vermutungen beschrankt ist, kann auch das 
prima.re Moment in dem Ausfall der Muskelbildung zu suchen sein. 
Wahrscheinlich ist, daB hier Wechselbeziehungen, Korrelationen, zwischen 
Nervensystem und Muskulatur im Spiele waren. Andere ahnliche MiB
bildungen, auch vom Menschen, sind u. a. beschrieben von Klatt, 
Tschernysehew, Edinger, Leonowa. 1m librigen sei auf das 
groBangelegte Werk von E. Schwalbe verwiesen. 

Nicht nur korrelative HemmungsmiBbiIdungen des Ruekenmarks, 
sondern aueh des Gehirns sind vom Menschen bekannt. 

So hat Edinger eine MiBbiIdung beschrieben, die sich durch an
geborenen Mangel eines V orderarmes, gleicbzeitiger mangelhafter Aus
bildung der zugehOrigen RuckenmarksteiIe und durch Atrophie del' 
entsprechenden Zentralwindung des Gehirns auszeiehnete. 

Wiglesworth beriehtet von der Amputation des linken Armes 
illl letzten Drittel des Oberarmes bei einem vierjii.hrigen Madchen. 
Die Sektioll, welehe 52 Jahre spater vorgenommen wurde, ergab eine 
Atrophie der hinteren Zentralwindung im mittleren Teil. 

Ein von Lehmann besehriebener Mikrocephalus zeigt wohl die 
GJied,erung des Gehirns in seine einzelnen Abschnitte, aber die Ober
fmehe des GroBhirns ist fast glatt. Nur die Fossa Syluii, der Sulcus 
Rolandi und der Sulcus occipito-parietalis sind vorhanden. Zugleich 
finden sich bedeutende MiBbiIdungen der unteren Extremitaten, welche 
im ZUrUckbleiben der Entwicklung im Verhii.ltnis zum Gesamtbau des 
Korpel's, in ausgepragter KlumpfuBstellung und in Verdoppelung del' 
funften Zehe bestehen. Die beigefugte Abbildung zeigt eine liber
raschende Ahnlichkeit der GliedmaBen mit den von Durken experi
mentell an Rana erzeugten (vg1. oben S. 116). 

1m Zusammenhange mit den aufgezahlten MiBbiIdurlgen, die sieh 
leicht vermehren lieBen, ist wohl eine Beobaehtung Babaks von Inter
esse, der eine Verzogerung der Metamorphose von Bulo dadurch er
zielte, daB das Gehirn bis zur Medulla oblongata entfernt wurde. Darin 
ii.uBert sich eine gewisse einseitige Abhiingigkeit der Entwicklungs
prozesse VOlll Nervensystem. 

Wenden wir uns damit zum Gebiete der Relationen, so gehoren 
dahin zunachst manche der uns schon weiter oben bei der Abhangigkeit 
der Formbildungsprozesse von auBeren Faktoren bekannt gewordenen 
Erscheinungen. Ferner sind auBer den in diesem Abschnitt bereits 
beschriebenen noch folgende zu erwahnen. 

Durken stellte fest, daB nach friihzeitiger Exstirpatioll eines Auges 
bei Rana lusca das Chondrocranium typische MiBbiIdungen auf del' 
Operationsseite aufweist. Die Oapsula auditiva wird vorgelagert und 
an ihrer Vorderwand eventueH noch besonders verdickt. Vor aHem 
aber verdickt sich die SeitenW'and des Schadels ganz bedeutend und 
wird au13erdem noch liaufig nach auBen ausgebogen. FUr diese abnorme 
Ausdehnung der Knorpelteile ist das FehIen bestimmter Reize vel'-
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antwortlich zu machen, die sonst von dem Bulbus oculi auf die Um
gebung .ausgeubt werden und immerhin letzten Endes auf Beriihrungs
reize zuruckgefuhrt werden mogen. Dureh das Bestehen dieser Reize 
wird normal die Entwickhmg des Knorpels in bestimmten Grenzen 
gehalten. Es handelt sich aber nicht um einen einfachen mechanischen 
'Viderstand, cIa einem Drucke der wachsenden Schadelwand der Bulbus 
ohne weiteres ausweichen wurde. Fehlen an der Schadelkapsel die 
austretenden Nerven (Optikus), so werden ihre Foramina mindestens 
stark verengt oder sogar ganz geschlossen. Auch darin tritt ein 
Abhangigkeitsverhaltnis zutage. 

Auch Gudden wies die abhangige Natur der Schadelentwicklullg 
nacho Nach Abtragung beider Gehirnhemispharen beim jungen 
Kaninehen fiIlClet man beim mehr erwachsenen Tiere ein nach allen 
Richtungen abgeflachtes und verkurztes Schadelgewolbe. "Bringt man 
durch Exzision und Anlegul1g von 2-3 Ligaturen das eine Nasenloch 
Zllr Verwachsung, so setzt man damit den zugehorigen Nervus olfactorius 
auBer Funktion und zwingt den anderen zu vermehrter Tatigkeit. Der 
von der Luft und ihrem Durchzuge abgesperrte Gernchsnerv verkummert 
samt beinem Bulbus, Nerv uncl Zentrum der offen gehaltenen Seite 
dagegen entwickeln sich kraftiger. Uber dem atrophierten Bulbus 
verdickt sich die Sehadelwancl, uber dem hypertrophischen verchinnt 
sie sich." 

Interessant sind die Experimente Landsbergers an Runden. 
Einige Stunden nach der Geburt wurden die Keime der Milehzahne 
in der einen Oberkieferhalfte entfernt. Nach 6 Woe hen wurde die Ope
ration wiederholt, um aueh die Anlagen der bleibenden Zahne zu be
seitigen. Nach I Jahre zeigte der Schadel folgende Eigentiimlichkeiten. 
Der Oberkiefer neigt nach cler Seite hin, an cler die Zahne fortgenommen 
sind. Das ist wohl daranf zuriickzufiihren, daB der dehnende Einfluf3 
der Zahne gefehlt hat. Auf der Operationsseite liegt ein auffallendes 
Rohenwachstum cles Schadels vor, wahrend die Gegenseite sich mehr 
in die Breite entwickelt hat. Auch ist auf der operierten Seite der 
Schadel im ganzen schwacher ausgebildet, der Jochbogen ist klein, 
das orbit ale Dach langgezogen, das Os parietale dunnwandig. Auf 
den Ausfall des Kaudruckes kann dies Verhalten des Schadels nicht 
zuriickgefiihrt werden, clenn wenn cler Unterkiefer operiert wird und 
dadurch cler Muskelzug beim Kauen ebenfalls herabgesetzt wird, da 
das Tier naturgemaB die nichtoperierte Seite zum Kauen benutzt; 
bleibt der Schadel normal. Es liegt hier offen bar eine echte Relation vor. 

Um eine solche haudelt-es sich auch bei den Versuchen von Lewis 
liber die Differenzierung der Cornea bzw. Conjunctiva am Auge der 
Wirbeltiere. Ais Material dienten Rana palu,stris und Amblystoma 
pumctatu,m. Der Teil der Kopfhaut, aus dem sich die Conjunctiva und 
das ihr gleichwertige Corneaepi'thel bildet, ist zunachst pigmentiert 
wie die iibrige Raut. Es ergabsich nun, daB sein Durchsichtigwerden 
abhangig ist von der Entwickhmg des Augenbulbus. Nach fruhzeitiger 
Totalexstirpation des Auges unterbleibt die Aufhellung der Conjunctiva. 
Bemerkenswert is~, daB auch die Linse allein, ohne den Augenbecher, 
die Differenzii:mmg lieTbeiflihrt, -allerdings in geringerem Umfange als 
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der groBere Augenbulbus. Das gleiche Verhalten wurde von Durken 
fur Rana jusca ermittelt (siehe unten S. 212). 

Eine sehr charakteristische Relation wurde bereits oben bei Be
sprechung der auBeren Entwicklungsfaktoren erwahnt, als von den 
Herbstschen Versuchen "liber die Wirkung kalkfreien Seewassers auf 
die Seeigellarven die Rede war (S. 54). In solchem Wasser unterbleibt 
die Bildung der langen Kalknadeln und uberraschenderweise auch der 
drei Pluteusarme. Herbst nimmt mit Recht an, daB zur Entwicklung 
dieser ein von den Kalknadeln ausgehender Reiz notwendig sei, so daB 
die Armfortsatze nicht etwa von den Kalklladeln mechanisch vor
gestulpt werden. 

Die bisher geschilderten Relatiollen sind nicht begrundet in del' 
Funktion der betreffenden Organe. Auch von der Funktion kann ein 
Bildungsreiz ausgehen, wie es oben bereits fii.r die Knochenstruktur 
erlautert wurde. 

Zu den funktionellen Relationen gehort auch die von Schrei ben; 
zum Gegenstand von Versuchen gemachte Anpassung der Lungen
und KiemengroI3e an die Atemfunktion. Proteus anguineus atmet 
sowohl durch Lungen als durch Kiemen. Wird er in tiefem Wasser 
gehalten, so entwickeln sich die Kiemen zum Dreifachen ihrer unter 
normalen Bedingungen beobachteten GroBe, die Lungen werden re
duziert. Umgekehrt werden die Lnngen in seichtem Wasser groBer 
und gefii.Breicher, da sie dann mehr benutzt werden, wahrend die Kiemell 
mehr oder minder verschwinden. Del' Bildungsreiz wird hier geliefert 
von dem groBeren oder geringeren Gasaustansch in dem betreffendell 
Organ je nach der Lebenshaltung. 

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

Oben wurde betont, daB funktionelle Relationen vielfach unmittel
bar erblich sind, so daI3 die ursprunglich fur die Ausbildung des 
betreffeBdel1 .Organs maBgebende Abhargigkeit in der Ontogenese ill 
den Hintergrund getreten ist. Daranf wurde hingewiesen bei Erwahnung 
der Anpassung des Vogelskeletts an die Flugfunktion. 

Nun stehen uberhaupt Skelett unci Muskulatur bei Wirbeltieren in 
engem Zusammenhang. Wir haben allen Grund zu der Annahme, daB 
die Gliederung des Skeletts sekundar der Gliederung der Muskulatur 
gefoIgt ist. Das geht nicht nur aus vergleichend-anatomischen Be
trachtungen hervor, welche zeigen, daB in der aufsteigenden Reiho 
der Wirbeltiere fruher eine Gliederung der Muskulatur (Amphioxus, 
Cyclostomen) als eine solche des Skeletts vorhandell ist, sondern auch 
aus der Beobachtung, daB die slJezielle Form des Skeletts in Anpassung 
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an die Funktion, indirekt also unter dem Einfluf3 der Muskulatur aus
gebildet ist. Wir spreehen daher geradezu von der kinetischen, d. h. 
unter dem EinfluI3 der Bewegung stehenden Gliederung des Wirbeltier
skeletts. Nun hat Braus Versllche an Haien angestellt, welche sich 
mit dieser Frage befassen. 

Das Skelett der Bauchfloilse der Haie besteht voI'llehmlich aus 
Knorpelstrahlen, welche mit der Basis der Flosse eiilen grof3eren Winkel 
bilden. Sie entwickaln sieh aus dem Bindegewebe del' Flossenanlage. 
Die Muskeln der Flosse dagegen wandern als Knospen von den Myotomen 
des Rumpfes her ein, bevor das Skelett gebildet ist. Macht man nUll 
einen Sehnitt in die junge Flosse an ihrer Basis, quer zur Richtung 
der spateren Knorpelradii, so wird das Einwandern del' Muskelknospen 
in den abgelOsten Bezirk verhindert. Gleiehwohl werden aueh in dies em 
die Radii gebildet. Ontogenetiseh erfolgt also die Gliederung des Skeletts 
ohne Einwirkung del' Muskulatur; sie ist Selbstdifferenzienmg. 

Die Muskulatur besitzt in diesem .Falle nicht einmal die Fahigkeit, 
die Gliederung des Skeletts herbeizufuhren. Denn wird die junge Flosse 
parallel zur Richtung del' spateren Skelettstabe eingesehnitten, so 
wandern die Muskelknospen ungestort ein, abel' in dem kranial von dem 
Einsehnitt gelegenen Flossenteil bleibt die Gliederung des Knorpels 
trotzdem aus, es entsteht eine ungegliederte Platte. 

Wir haben hier also ein treffendes Beispiel filr den :Fall, daf3 nach 
allgemeinen Erwagungen eine Relation des Skeletts zur Muskulatur 
angenommen werden muI3, daf3 sie sieh aber in del' Ontogenese nieht 
kundgibt, sondeI'll statt dessen Selbstdifferenzierullg vorliegt, aber keine 
absolute Selbstdifferenzierm;g, wie al:S dem letztgesehilderten Verhalten 
des Knorpels hervorgeht, der sieh, abgetrennt von dem i.ibrigen Skelett
bildungsgebiet, vor dem Sehnitt nieht selhstandig in einzelne Stabp 
gliedern kann. 

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

Chemisehe Reize sind. es nun aueh in erster Linie, welehe hei den 
ulleehten Relationen in Tatigkeit treten. 

Wir haben bereits ein Beispiel dafHr ausfiihrlieher hesproehen, 
namlieh die sekundaren Gesehlechtseharaktere des mannliehen Frosehes. 
Erganzend fi.igen wir zunaehst hinzn weitere Beobaehtungen an "Tjrbel
tieren. 

Bresea kastrierte Triton cristatu-s 0'. Die sekundal'en Gesehleehts
merkmale, welehe sieh jedes Jahr zur Brunstzeit neu bilden, der RHcken
und Sehwanzkamm, die weif3e Binde am Schwanz und die Marmorierung 
des Oberkopfes, werden infolgedessen vollstandig zuriiekgebildet. Bei 
den Weibehen zeitigte die Kastration kein entsprechendes El'gebnis. 

Eine Abhangigkeit del' sekundaren Mel'kmale besteht auch Hir den 
mannliehen Vogel. Bekannt ist die sogenannte Hahnenfedl'igkeit alter 
Hennen, deren Ovarien bereits l'eduziel't sind. Sie nehmen eine Be
fiederung von durehaus mannlichem Charakter an, so daf3 del' el'ste 
Augensehein sie mit einem Hahn verwechseln konnte. 1m zoologisch
zootomischen Institute zu Gottingen befindet sich z. B. del' Balg einer 
aIt.en Goldfasanenhenne, dessen Farbung vollkommen del' eines Hahnes 
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Fig. 116-118. Hahncnfedrigkeit einer alten Henne des Goldfasan. Fig. 116. 
Normaler Hahn. Fig. 117. Normale Helme. Fig. ll8. Hahnenfedrige Henne. 
("Eine 15 Jahre alte Goldphasanhenne, die in den letzten 8 Jahren bey der 
3Iause allgemaeh mannliehes Gefieder erhalten. Aus der Menagerie zu Cassel 1812. ") 

Aus del' Sammlung des zoolog .. zootom. Instituts zu Gottingen. 
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entspricht. Die Geschlechtsorgane dieses Tieres waren nach der Priifung 
von Blumenbach weiblich. In ihrer Gro/3e f:,timmt die hahnenfedrige 
Henne mit einer normalen uberein (Fig. 116-118). Von Goodale 
ist die Hahnenfedrigkeit zum Gegenstand des Experiments gemacht 
worden. Er stellte ganz iibereinstimmend mit der Beobachtung fest, 

Fig. 119. Peri.ickcngeweih Yom Reh (Cervus capreolus). Fig. 120. Pel'i.ickengewt'ih 
yom Elch (Cen·us alces); hei letztel'em ist cler Bast entfcrnt. Beicle aus der 

Sammlung des zoo]og .. 7,ootom. Instituts zu Gottingcn. 

da/3 die Henne einer domestizierten Rasse (B1·own Leghom) infolge 
Kastration das Gefieder des Haimes annimmt, wenn auch nicht in 
allen Einzelheiten: nicht aber tritt bei Kastration junger Hahne das 
Umgekehrte ein. Kaltenbach beobachtete, da/3 kastrierte S! Enten 
schon nach der ersten Mauser die typischen Erpelfedern bekamen. 
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Besonders eingehend bearbeitet sind die hier in Rede stehenden 
Verha.ltnisse bei den Cerviden von Rorig auf Grund zahlreicher Be
obachtungen und einzelner Experimente. Es ergibt sich, daB auch bei 
diesen Formen der sekunda.re Geschlechtscharakter abha.ngig ist von 
dem Zustand der Keimdriise. Rorigs Ergebnisse lassen sich kurz 
dahin zusammenfassen, daB das Fehlen der 0' Zeugungsorgane Ge
weihlosigkeit bedingt; daB zweitens angeborene einseitige Atrophic 
des Hodens einseitige Kummerung der Geweihstange auf der gekreuzten 
Seite zur Folge hat; drittens fiihrt erworbene vollige Atrophie der Hoden 
zur Bildung des Peruckengeweihes, wie es namentlich beim Reh gar 
nicht so selten beobachtet wird, aber auch bei anderen Cerviden vor
kommt (Fig. 119 und 120); ist diese Atrophie nur eine einseitige, so 
wird nur ein einseitiges Periickengeweih auf der der Atrophie ent
gegengesetzten Seite hervorgerufen. Endlich unterdriickt tot ale Kastration 
im jugendlichen Alter jede Geweihbildung und bewirkt auch sonst am 
Schadel ein dem des ~ a.hnliches Geprage. 

Bei ~ Cerviden kann Erkrankung der Fortpflanzungsorgane zur 
Geweiherzeugung fuhren. 

AuBer diesen Beziehungen des Geweihes zu den Keimdrusen, die 
u. a. auch von Stein erortert sind, fand Rorig auch, daB Verletzung 
von Weichteilen, von Schulter- und Beckengilrtel abnorme Geweih
bildung zeitigen kann. Insbesondere ist merkwurdig, daB Verletzung 
von Weichteilen und Knochen der Vorderextremitat beiderseitig auf 
die Geweihbildung einwirkt, allerdings sta.rker auf der verletzten Seite, 
wahrend entsprechende Verletzungen der Hinterextremitat vor aHem 
die Stange der gekreuzten Seite beeinfluBt. Die darin zutage tretenden 
lokal begrenztell Beziehungen erschweren die Erldarung der Erscheinung 
bedeutend. 

Beim Schaf wurde die Unterdriickung der Hornhildung durch 
Kastration von Tschirwinsky nachgewiesen. Ganz allgemein nimmt 
der Bau des 0' Saugers, auch des Menschen, durch Kastration femininen 
Charakter an (Tandler und GroB). 

Ein besonders schoner Nachweis filr die Relation zwischen se
kundarem und primarem Geschlechtsmerkmal beim Saugetier ist yon 
Steinach erbracht worden. 

Die Ausbildung der sekundaren Merkmale ist nicht abhangig von 
dem V orhandensein der Geschlechtszellen im Hoden, sondern von den 
interstitiellen Zellen dieses Organes. Das erhellt aus folgendem Versuch. 
Entfernt man bei jungeR Saugern (Ratten, Meerschweinchen) die Hoden 
von ihrem normalen Standort und transplantiert sie an eine fremdartige 
Stelle desselben Tieres, so erfolgt zwar Einheilung des Hodens, abel' 
dieser bringt dann keine einzige Samenzelle zur Entwickhmg. Nul' 
die interstitiellen Zellen, welche Steinach als Pubertatsdrilse zusammen
faBt, bleiben erhalten. Gleichwohl zeigen die Tiere in der Formbildung 
wie in den Instinkten vollkommen mannlichen Charakter. Die soma
t,ischen Geschlechtsmerkmale wie auch die "Erotisierung" des Nerven
systems, urn Steinachs Ausdruck zu gebrauchen; hangen also nul' 
von den Zwischenzellen des Hodens abo Die Tiere .zeigen normalen 
(mii.nnlichen) Geschlechtstrieb. 
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Kastriert man junge Ratten und Meerschweinchen und implantiert 
<liesen dann Ovarien unter die Haut oder an das Peritoneum, so zeigt 
sich insoweit zunachst ein Unterschied zu den Hodentransplantationell, 
als im Ovar auch die Geschlechtszellen erhalten bleiben und es zur 
Entwicklung von reifen Eiel'll kommt. Die mannlichen sekundaren 
Geschlechtscharaktere werden unterdriickt, insbesondere bleibt (bei der 
Ratte) der Penis klein; er kann nicht mehr vorgestiilpt werden. 
Schlief3lich wird auch das implantierte Oval' bis auf das Zwischenzell
gewebe reduzjert, abel' auch dann ist die gleiche Einwirkung auf die 
somatischen Merkmale zuverzeichnen. 

Diese au/3ert sich nicht nur negativ, sondel'll auch posit,iv dadurch, 
da/3 die Oval' tragenden Kastraten geradezu feminiert werden: Brust
warzen, Warzenhof und Brustdriisen entwickeln sich in Form und 
Gro/3e wie bei weiblichen Tiercn (Fig. 121). 

Fig. 121. Zitzcn ~eincs feminicrtcn saugenden lHecrschwcinmiinnchens. (Xach 
Steinach.) 

Abel' auch die ganze Gestalt und das Skelett der feminierten Mann
chen ",ird weibchenahnlich, und umgekehrt erhalten durch Hoden
implantation nach voraufgegangener Kastration maskulierte Weibchen 
die Beschaffenheit von Mannchen (vgl. die Figuren 122 und 123). 
Bei den Ratten zeigen Mannchen und Weibchen einen Unterschied 
in del' Behaanmg, da das Haar del' ersteren grober und langer ist. 
Die feminierten Mannchen erhalten auch die ~ Behaarung. Der mannliche 
Geschlechtstrieb fehlt den feminierten Tier·en vollstandig; sie benehmen 
sich wie Weibchen. Beim Treiben durch sin Mannchen heben sie den 
Rchwanz und zeigen auch den Abwehrreflex, indem sie das drangende 
YIannchen mit den Hinterbeinen abwehren. Ferner beobachtet man 
bei ihnen periodisches Anschwellen del' Milchdrusen, periodische Milch
sekretion und die Fahigkeit und Neigung, Junge zu betreuen und zu 
saugen. Die normalen Mannchen behandeln die feminierten ganz wie 
Weibchen. Das Nervensystem wird dnrch die Ovarimplantation also 



140 Die inneren Faktol'en del' Embryonalentwicklung. 

in weiblicher Richtung erotisiert. Entsprechendes gilt in umgekehrter 
Richtung von den maskulierten Weibchen; die£e sind nieht uur im 
Aussehen, sondern auch im psychischen und sexuellen Verhalten aus
geprKgt mannlich. Lipschutz beschreibt die Umwandlung der 
Klitoris eines solchen Weibchens in ein penisartiges Organ. 

Fig. 122. Meerschweinchen, Feminiel'ungsserie; von links nach rechts: kastrierter 
Bruder; normale jungfr. Schwester; feminierter Bruder; normaler Bruder. (Nach 

Steinach.) 

Fig. 123. Meerschweinchen, Maskulierungsserie; von links nach rechts: masku lierte 
Schwestcr; kastrierte Schwester; normale Schwester; nor maier Bruder. (Xach 

Steinach.) 

Die Einwirkung der 0' und ~ Pubertatsdriise ist eine spezifische; 
jede derselben bringt nur die ihrem Geschlecht homologen sekundaren 
Merkmale zur Entfaltung im Gegensatz zu dem Verhalten, das wir 
oben in denVersuchen Meisenheimers am Frosch kennen gelernt 
haben. Zugleich sind die Funktionen der Pu bertatsdrilsen aber auch 
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a.ntagonistisch, indem die eine Driise diejenigen sekundaren Merkmale 
hemmt, welche die andere in der Ausbildung fordert. 

Wenn das generative Gewebe der auf Kastraten iiberpflanzten 
Gonaden zugrunde gegangen ist, kann das erhalten gebliebene inter
stitielle Gewebe, die Pubertatsdriise, machtig wuchern. Die Folge ist 
eine gesteigerte Wirkung, also eine Hypermaskulierung und Hyper
feminierung. So kann ein solches hypermaskuliertes ~ einen normalen 
Bruder an Wachstum, Gewicht, Robustheit weit uberragen; und die 
Hyperfeminierung der 0' beschrankt sich nicht auf Hervorbringung 
cines weiblichen Charakters, sondern geht daruber hinaus durch 
Schaffung eines Korperbaues, der viel graziler ist als bei einem 
normalen~, und durch i.tberstiirzte Forderung und Entfaltung der 
~ Merkmale, deren Ausbildung den jungfraulichen Grad weit uber
steigt, diesen gewissermaBen i.tberspringt und einen Zustand schafft, 
del' sonst nur den ~ Tieren eignet, wenn sie Junge geworfen haben. 
Das gibt sich ja auch kund darin, daB die feminierten 0' Junge 
saugen! (V gl. die Abb. 122 und 123.) Das gleiche laBt sich erreichen, 
wenn man bei normalen jugendlichen ~ die generativen Teile des Oval's 
durch Bestrahlen mit Rontgenstra.hlen zerstOrt; auch dann erhalt man 
cine Wueherung der Pubertatsdruse und ein Dberspringen des jung
frau lichen Ausbildungsgrades der Milchdriisen und Zitzell, del' ohne 
weiteres dem Zustande del' Schwangerschaft elltspricht. Wie an
schlieBend bemerkt sei, findet die Erscheinung der Friihreife, die bei 
Mensch und Tier beobachtet wird, dallach ihre Erklarung in einer ver
fruhten Sekretion del' Pubertatsdriise. Die anatomische Untersuchung 
an Tieren (Steinach) hat das bestatigt: das produktive Gewebe del' 
Gonade ist stets norm:1l, :tber die Pubertatsdruse ist ubernormal aus
gebildet. 

1m Gegensatz ZUlll Verhalten bei den Wirbeltieren haben sich die 
sekundaren Geschlechtscharaktere der Arthropoden als vollstli.ndig 
unabhangig von den Keimdrusen erwiesen (Meisenheimer, Kopec, 
Prell). GroBe, Farbung und Zeichnung von Raupen, Puppen, Schmetter
lingen werden durch Kastration oder Implantation fremder Gonaden 
nicht beeinfluBt. Das gilt auch fUr andere Insektenordnungen nnd fi.1r 
Krebse (Meisenheimer). 

Die ubereinstimmende Ausbildung von primaren uml sekundaren 
Geschlechtsmerkmalen muB also bei Arthropoden durch ein drittes 
Moment bedingt sein, das sehr fruhzeitig in Wirksamkeit tritt. Das 
Problem derubereinstimmenden Anlage jener Merkmale wird damit 
in nachste Beziehung geruckt zum Problem der Geschlecht.sbestimmung 
selbst (Meisenheimer). 

Das Studium der somatischell Geschlechtscharaktere enthullt also 
bei den Wirbeltieren eine Relation, bei den Arthropoden eine Kom
bination. 

Jene Relation ist nach del' oben gegebenell Definition eine unechte, 
denn es kann ala ausgemacht gelten, daB sie durch Stoffe, welche von 
den Keimdrusen bzw. deren interstitiellen Zellen durch sogenannte 
innere Sekretion in das Blut und damit in den ganzen Korper gelangen, 
bewirkt werden. Derartige Stoffe werden als Hormone bezeichnet. 
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Soweit Hoden und Oval' spezifische Hormone bilden, erscheint 
dadurch die Erklarung del' Relation verhaltnismaf3ig einfach (vgl. Ver
suche von Steinach). Wenn abel' auch die Hormone des Oval's mann
liche Charaktere zur Entfaltung bringen (Meisenheimer, Frosch) odeI' 
gar lokalisiert begrenzte Relationen auftreten (Rorig, Cerviden), ist 
fUrdas Verstandnisnicht vielgewolmen. Man kann dann mit Rhumbler 
nul' annehmen, daB nicht die Anlage del' Charaktere durch die Hormone 
bewirkt wird, sondern nul' ihre Entfaltung unterstutzt wird. Fur die 
lokalisierte Wirkung del' Hormone, wie sie bei den Cerviden geschildert 
wurde, scheint die Zwischenschaltung des Nervensystems unumganglich 
zu sein, da soast die gekreuzte Wirkung einseitiger Hodenatrophie un
erklarbar bleibt. Die Art del' Schaltung del' Relationskette dabei ware 
noch zu untersuchen. 

AuBel' den Keimdriisen kennen wir noch eine Reihe von Drusen 
mit innerer Sekretion, so die Hypophyse, die Nebenniere, die Schild
druse. Die von ihnen geHeferten Stoffe spielen im Haushalt des Korpers 
eine wichtige Rolle (vgl. die zusammenfassende Darstellung von Hirsch), 
abel' uber ihre entwicklungsmechanischen Beziehungen Hegen noch 
keine abschlieBenden Untersuchungen VOl'. 

Neuerdings hat Adler jungen Froschlarven (R. temporaria = /usca) 
die Hypophyse exstirpiert; die Folge war eine ganz bedeutende Ver
zogerung del' Metamorphose, die in den Versuchen uberhaupt nicht 
erreicht wurde, da die wenig en Tiere im Herbst als Larven eingingen. 
Auch N ebenniere und Schilddruse scheinen wie fur die Funktion aus
gebildeter Organe auch fur die Entwicklung nicht ohne Bedeutung 
zu sein; eine eingehendere Analyse diesel' letzteren Verhaltnisse ist j edoch 
noch nicht gegeben. Bei del' Schilddruse handelt es sich abel' offen bar 
nicht urn spezifische Beziehungen, sondern urn {'ine allgemeine Be
einflussung des Gesamtzustandes des Karpel's. 

Eine Verzagenmg del' Metamorphose tritt auch bei solchen 
Ji'roschlarven ~tuf, welche aus uberreifen Eiern gezogen werden 
(Adler). Die Dberreife del' Eier erzielt man nach del' unten (S. 342) 
geschildertell Methode von R. Hertwig. Solche Larven zeigen eine 
Hyperplasie des Parenchyms del' Thymus, und die Folge davon ist. 
die gleiche wie von Verfiltterung von Thymus; es entstehen groBe, 
spat sich Ulllwandeinde Larven. Zugleich ist die Thyreoidea derart 
verandert, daB ihr Zustand dem del' menschlichen Schilddruse bei 
Basedowscher Erkrankung gleicht. Adler kommt nach Erwagung 
aller Umstande und del' Literatur zu dem SchluB, daB die Verandenmg 
del' Schilddruse seknndarer Natur ist und eine Kompensation gegen 
die W ucherung del' Thymus darstellt. Die hier angedeuteten Relat,ionen 
bedurfen abel' wohl noch weiterer Untersuchung. 

Dberblicken wir nunmehr das allgemeine Ergebnis des vorstehenden 
Abschnittes, so ist festzustellen, daB auch auf vorgeschrittenen Ent
wicklungsstadien, wenn anch nicht immel', so doch in einer anselmlichen 
Zahl von Fallen ein abhangiger Elltwicklullgsmodus del' Teile Idch er
geben hat. Die Entwicklung kann also nicht schlechthin eine reine 
Selbstdifferenzierung del' unabhangig voneinander sich bildenden Teile 
sein. Die Relationen und Korrelationen sprechen fur einen epigenetischen 
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Charakter der Entwicklung. Nicht, aIle Faktoren der Ont.ogenese sind 
danach bereits im befruchteten Ei enthalten, sOlldern dadurch, daB 
die Entwicklung eine Mannigfaltigkeit schafft, schafft sie durch die 
damit moglichen Abhangigkeiten neue Entwicklungsfaktoren. Urn ein 
abschlieBendes Urteil uber das ganze Entwicklunsgeschehen zu ge
winnen, haben wir aber vorerst noch mehr Erscheinungen zu besprechen, 
die uns sowohl mit weiteren Tatsachen der Selbstdifferenzierung als 
auch der abhangigen Differenzierung bekannt machen werden. Wenn 
dieselben auch nicht der Embryonalentwicklung entnommen sind und 
daher die dariiber angestellten Versuohe keme unmittelba.ren Auf
schliisse uber die Ontogenese Hefern, so geben sie doch Gesichtspunkte, 
von denen aus das Geschehen am lebenden Organi£mns zu betrachten 
ist nnd mittel bar allch Licht ad das ontogenetisclw Geschehen flHlt. 

Sechste:-,; Kapitel. 

c) Die Wiedel'el'zeugung vel'lol'enel' 'l'eile. Die Regeneration und ihre 
Bedeutung Iiir die Beurteilung des Entwicklungsgeschchens. 

1. Die Verbreitullg der Regenerationsfahigkeit. 

Ein bedeutendes Gebiet der Experimentalzoologie bilden die Er
scheinungen der Regeneration. 

Unter Regeneration ist zu verstehen die echte Neubildung eines 
verloren gegangenen Teiles oder Organs, nicht etwa ein blo.l3er Ersatz 
durch Umbildung eines vorhandenen Organs nnd Vbernahme der 
Leistung des verlorenen Teiles durch letzteres. 

Die Regenerationsvorgange sind nicht nur an sich interessant und 
wissenswert, sieliefern auch wertvolle Beitrage zu dem Problem der 
organismischen Regulationen und zur Frage nach den Entwicklungs
faktoren. Denn wie in der Ontogenese handelt es sich urn Formbildungs
prozesse, die sich am gleichen Substrat abspielen wie dort. 1hre Er
forschung tragt deswegen bei zu weiterer Prazisierung des Stalldpullktes, 
von dem aus Entwicklungsvorgange ubel'hal;pt zu betrachten sind. Das 
ganze Gebiet gliedert sich von selbst in zwei Teile, von denen der eine, 
der sich mit der Verbreitung und dem Verlauf del' Regeneration ill 
beschreibendem Sinne befa.J3t, der experimenteUen Morphologie, do
andere, der sich mit den Bedmgungen der REgeneration und ihrem 
Verhaltnis zur Embryonalentwicklung beschaftigt, der Entwicklungs
mechanik zuzuordnen ist. 

In erster Linie wollen wir unsere Aufmerksamkeit dem zweiten Teile 
zuwenden, nachdem wir uns eine kurze Vbersicht uber den ersten v€l'~ 
schafft haben. Unberiicksichtigt lassen wir die sogenannte pbysio
logische Regeneration, die in einzelnen Organen wahrend des ganzell 
Lebens einen Ersatz fur verlorengehende Zellen scbaHt. 

Die Fa.higkeit zur Regeneration ist weit verbreitet (vgl. die ZlI

sammenfassenden Darstellungen von Barfurth, Korschelt, Przi
bram). Am allsgeprii.gtesten ist sie bei niederen Tieren; mit der steigen-
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den Organisationshohe nimmt sie mehr und mehr ab, so daB sie bei den 
hochsten Formen, den Saugern, fast ganz verschwunden ist. Hier 
werden keine gam:en Organe mehr ersetzt; die Regeneration beschrankt 
sich im aUgemeinen auf die Wundheilung, doch konnen noeh in geringem 
Umfange eehte Regenerationserscheinungen beobaehtet werden; so vor 
aHem werden am peripheren Nervensystem, an del' Raut, an GefaBen 
und Muskeln noch Ersatzbildungen geringeren Umfanges geliefert. 
Aueh bei den Vogeln ist das Regenerationsvermogen sehr gering; 
etwas weitgehender ist es vorhanden fur die peripheren Teile des Schnabels. 
Bei den Reptilien wird besonders leieht der Schwam: ersetzt.' Bei 
Amphibien und Fischen tritt VOl' aUem die Ersatzmoglichkeit del' Ex
tremitaten hiru:u, doeh ist auch an anderen Organen Regenerations~ 
fahigkeit vorhanden, fur die wir weiter unten Beispiele kennen lernen 
werden. 

Am besten ist, das Regenerationsvermogen bei WirbeUosen ent
wickelt; aHerdings sind aueh hier Abstufungen zu verzeichnen. VOl' 
aHem besitzen Echinodermen und Wurmer die Fahlgkeit zu echten 
Ersatzbildungen. SehlieBlich ist noeh hinzuzufugen, daB auch den 
Protozoen diese Fahigkeit nicht fehlt. 

Berueksichtigt man die durch die Organisationshohe gegebene Be
sehrankung, so kann fast jedes Organ regeneriert werden, doch nieht 
jades Organ bei jeder Form, selbst wenn diese sonst ein hohes Regene
rationsvermogen besitzt. Aueh mit dem Alter des Individuums nimmt 
die Fii.higkeit zur Ersatzbildung abo Wahrend Z. B. jugendliche Am
phibien ganze Extremitii.ten odeI' Teile derselben gut regenerieren, ver
mogen sie nieht den Darm odeI' das Zentraillervensystem zu ersetzen, 
nnd altere Individuen derselben Art, besitzen meist, auch nicht. mohr 
die Fahigkeit zur Regeneration del' Extremit~ten. 

2. Del' Verlauf der Regeneration. 

Regenerationsvorgange an jungen Embryonalstadien haben wir 
lichon oben bei Bespreehung del' Blastomerenpotenz kennen gelernt. 
Denn wenn ein 1/2, 1/4 oder ein l/S Blastomer seine Entwicklung zum 
Ganzen reguliert oder wernl selbst eine Blastula nach Zersehneidung 
Regulationsvorgange zeigt, so ist das niehts anderes als Erganzung 
del' entfernten Teile des Keimes. 1m folgenden wollen wir darum 
vorzuglich die Regeneration alterer und voHkommen enhviekelter Teile 
ins Auge fassell. Aber eines konnen wir aus den obigen Beispielen 
schon sehlieBen, daB namlieh Regeneration und Regulation Rand in 
Hand gehen und durch keine seharfe Grenzezu seheiden sind. 

Wa.hrend abel' bei regulatorischen Vorgangen in erster Linie die ab
geanderte Verwendung bereits vorliegenden Zellmaterials eharakteristisch 
ist, kommt es bei del' echten Regeneration nicht nul' damuf all, die 
zerstorte Form wiederherzustellen, sondern aueh Neubildung von Mate
rial, also von Zellen, zu leisten, neben der aHerdings Umordnung und 
Umdifferenzierung schon vorhandener Teile eine groBe Rolle spielen. 
Eine fur aHe EinzelfaHe gultige Allgemeinbeschreibung des Regene
rationsvorganges laBt sich bei del' Mannigfaltigkeit des Einzelgesehehens 
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llicht geben, aberillll1lerhin gilt fiir die Regenera.tion von einer Wund
flache aus, in welcher der zu ersetzende Teil abgetrennt ist, etwa. folgendes. 
Zunachst wird ein provisorischer Wundverschlu13 gebildet., durch Zu
sammenziehen del' Wundrander, durch Gerinnen von Blut und andel'en 
Korpersa.ften oder auch durch Zellwuchel'ungen, Immel' bildet sich 
dann ein Regenerationskegel aus indifferenten Zellen, das sogenannte 
Regenerat.ionsblastem, von dem die Neubildung ausgeht. Diese Zellen 
stammen aus den an die Wundflache grenzenden Teilen. Sie sind 
indifferent in dem Sinne, daB sie nach keiner Richtung, wedel' als Muskel
oder Nervenzelle noch als Knochenzelle oder sonstwie histologisch 
spezialisiert sind und auchin demBlastem keine Teile der zu regenerierell
den Organe enthalten sind. Ihr Zllstand erinnert in diesel' Hinsicht 
an die Embryonalzellen 
j iingerer Stadien. In diesem 
Blastem findet lebhaft.e 
Zellvermehrung statt., wie 
die zahlreichen Kerntei-

lungsfiguren beweisen 
(Fig . 124). Haufig tl'eten 
im Regencrationsgebiet 

zUllachst weitgehende Eill
schmelzungen oder Iteduk
honen auf. Erst dadurch 
wird daun das endgiiltige 
Regenel'ationsblastem ge
schaffen, in welchem die 
N euclifferenzierungen ein
setzen, wobeioftdiestehen
gebliebenen Reste des Or
gans oder Reste seiner eill
zelnen Gewebe in bestimm
tel' Weise zum Ausgangs
punkt genom men werden. 

Einige Beispiele wer
den am besten das eben 
Gesagte erhi.utern. Aus 

Fig. 124. Schnitt durch cin Rcgcncra~ionsblastcm. 
Regeneration dcr exstirpierten HinfCrbeinknospc 
ciner Froschlal'Yc. ep Epithel, III l\Icscnchym-

zcllen mit Kcrnteilungen (k). 

der Fiille des untersuchten Materials wahlen wir die von Fr i tsc h 
eingehend bearbeitete Regeneration del' Amphibienextremitii.t. Am
putiert man beispielsweise del' Larve des Feuersalamanders (Salamandm 
maculosa) die Vorclerextremitat mit Durchschneiden des Humerus, 
so wircl zuna.chst in der angegebenen typischen Weise ein vorlaufiger 
Wunclverschlu13 gebildet: die epithelialen Wunclrander lla.hern sich 
einander, und das gerinnende Blut zusammen mit eintrocknenden Ge
websteilen verschlieBt den Amputationsstumpf; cloch wird dieser vor
laufige Verschlu13 sehr rasch clurch den endgi.iltigeu ersetzt. Bel'eits 
nach einigen Stundell hat das von den Wundrandern vorri.ickende 
Epithel die ganze WUllde iiberwachsen (Fig. 125); es . nimmt alsbald 
eine ziemlich regelma13ige Beschaffellheit an. Unter ihm setzell nun 
die Neubildullgsvorgli.nge ein, wobei vor allem zunii.chst Einschmelzungs-

D U rk e 11, Einfiihrnng in <lie Experimentalzoologip. 10 
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prozesse auftreten, so daB also die spater beginnende Regeneration 
nicht eigentlich von der experimenteU gesetzten Wundflache ausgeht, 
sondern weiter proximal beginnt. Vor allem das distale Ende des 
Humerusknorpels wird reduziert., und zwar durch Leukozyten, welche 

Fig. 125-127. Drei Regenerationsstadiell del' Vorderextremitat von SuZal1lundra 
macnlosa, Larve. (Xach Fritsch.) Fig. 125. 12 Stunden llach del' Amputation 
im Bereich des Humerus; die Wunde hat sieh bcreits durch cine Epithddecke 

geschlossen. 

(Fig. 125-127.) Fig. 126. Schnitt durch den 14 'rage alten RegclleratiollHkegel 
mit weit vorgeschritteller Reduktion des Knorpels. 
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(Fig. 125-127.) Fig. 127. A.lteres Stadiulll mit del' beginnenden Diffel'enzierullg" 
des Skeletts. E Epidermis; Elk Blutkorperchen; Biz Blastemzellen; H Humerus; 
Kn Knorpel; Rz Riesenzellen (Leukozyten); M Muskulatur; C Corticalis; 
N Nerv; nKn neuge bildeter Knorpel; X letzte Spuren des Einschmelzungsprozesscs. 

zum Teil (!tuch Verschmelzung Riesenzellen bilden. Zugleich tritt 
zwischen Epithel und Skelettstumpf das aus indifferent en zahlreichen 
Zellen gebildete Regenerationsblastem auf, das sich mehr und mehr 
vergro13ert und so uber die ursprungIiche Wunde hinaus die Regene
rationsknospe odeI' den Regenerationskegel vorschiebt (Fig. 126). Del' 
Knorpel des Humerus wird viel weiter proximalwarts reduziert, als 
die verknocherte Scheide des Humerus, die sogenannte Corticalis (Fig. 126). 
Letztere wird fill' die nun in dem Blastem einsetzenden Differenzienmgs
prozesse insofel'll von Bedeutung, als sie nach Glaser bei del' Extremi
tatenregeneration erwachsener Tritonen die Zellen fur die Regeneration 
des Knorpels liefert. In dem langeI' und langer werdenden Blastem
zapfen (Fig. 127) erfolgt die Ausbildung del' neuen Teile ganz nach dem 
embryonalen Modus, indem sich wie in del' ontogenetischen Entwicklung 
del' Extremitat zunachst axiale Verdichtungen des Mesenchyms bilden, 
welche das Knorpelskelett liefel'll. Del' Knorpel wird also nicht von 
dem 110ch vorhandenen aus gebildet durch Auswachsen desselben oder 
durch Vermehrung von dessen Zellen, sondel'll ist eine vollstandige 
Neubildung. Das schlieBliche Ergebnis ist eine yollig normale Extremittit, 
die etwa nach zwei Monaten vollendet ist,. 

10* 

J I 

lL 
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Besonders bei den Wirbellosen spielen bei der Regeneration aul3er 
Neubildung von Geweben Umlagerung und Umbildung des noch vor
handenen eine grol3e Rolle. Schneidet man z. B. eine Hydra in mehrere 
Stucke, so wird erst durch Umlagerung ein rings geschlossenes schlauch
formiges Gebilde geschaffen, an dem dann Mundoffnung, Tentakeln 
und Ful3scheibe neugebildet werden .. 

Bei den Arthropoden steht der Ablauf der Regeneration in engem 
Zusammenhang mit dem Vorhandensein einer starren Chitindecke und 
mit der Hautung. Es tritt cine vorlaufige Dberhautung der Wunde 
ein, verstarkt durch eine Chitinausscheidung. Nach einer ziemlich 
weitgehenden Ruckbildung der stehengebliebenen Teile bildet sich an 
diesen innerhalb der so entstandenen leeren Chitinkapsel der Regene
rationskegel. Die Neubildung hat haufig in diesel' Kapsel nicht genugend 
Platz, so daB sie sich kri.lmmt und in Windungen legt, wie das z. B. 

Fig. 128. Regenerierte Antennell VOIl Asell1ts aqluttic1ts ilUlerhalb del' ltltell Chitin· 
hiilIe (eh), die durch eillen bei del' Wundheilung gebilcletell Chitincleekel verschlossen 

ist; K Kopf. (Nach Wege aus Korschelt.) 

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

Eine merkwi.lrdige Erscheinung wurde yon NuBbaum und Oxner 
bei del' Regeneration von Lineus ruber (Nemertine) nach Querteilung 
des Wurmes in verschiedener Hohe des Karpers beobachtet. Nach 
dem Wundverschlul3 treten namlich zahlreiche Wanderzellen auf, welche 
aus dem Parenchym del' alten Korperteile entstehen. Diese speichern 
Reservestoffe in sich auf, indem sie Pigmentkorner des Korperparenchyms 
tIDd del' teilweise zugrunde gehenden Augen, ferner sich zuri.lckbildende 
Epithelzellen und vereinzelt Drusenzellen intrazelluEir aufnehmen. Sie 
dringen in die jungen Organanlagen ein, wie z. B. in die Wand und 
das Lumen des Rhynchocoloms, in das Lumen des Darmes, das Gewebe 
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des waehsenden Ri.i.ssels und der regenerierenden Nervenstriinge. Viele 
von ihnen werden dabei im 1nnern der Zellen des regenerierenden Ge
webes von einer Art Nahrungsvakuole eingesehlossen und intrazelluliir 
verdaut. So wird also offenbar eine reiehliehe Erniihrung des jungen 
Gewebes vermittelt. 

Die Regeneration der Protozoen steht in enger Beziehung zu der 
Vermehrung dureh Teilung. Bei dieser wird der Korper in zwei un
gefiihr gleiehgroBe Teilstueke zerlegt, von denen jedes die ihm fehlenden 
Bestandteile ergiinzen mutl. Hierbei sind neben wirkliehen Regene
rationsvorgiingen aueh Umformungen der noch vorhandenen Teile notig. 
Das gleiche gilt fUr die durch Zerschnciden (Infuaorien, Rhizopoden) 
herbeigefUhrte kiinstliche Regeneration. Fur ihr Zustandekommen ist 
es unerliiBliehe Bedingung, daB die einzelnen Teilstueke wenigstens 
einen Teil des Kernes enthalten; kernlose Teilsti.i.eke gehen alsbald zu
grunde. Daraus erhellt aueh die vorragende Rolle, welehe der Kern 
in der Zelle als bestimmendes Moment spielt. 

Sehr beachtenswert ist die Erscheinung, daB manehe Korperteile 
wiederholt regenerieren konnen, wie das u. a. von den Extremitiiten der 
Urodelen bekannt ist. C. Muller erhielt 14malige Regeneration des 
Sehwanzendes von Lumbriculu8. Ferner ist besonders hervorzuheben 
die Tatsaehe, daB aueh die im RegenerationsprozeB neugebildeten Teile, 
die Regenerate, ihrerseits wieder regenerieren konnen. Trennt man 
regenerierte Sehwanzenden von Tubifex oder Lumbriculus von dem 
Stammwurm ab, so regenerieren sie ihrerseits ein neues Kopfende 
(Drieseh, C." Muller), SQ daB von dem urspri.i.ngliehen Tier niehts 
mehr vorhanden ist und eia ganz neuer W urm entstanden ist. D ri esc h, 
der entspreehende Vorgiinge zuerst an Ascidien beobaehtete, sprieht 
daher geradezu von regenerierenden Regeneraten. Dieses Verhalten 
wird uns fur spiitere SchluBfolgerungen gute Dienste leisten. 

3. Fragestellung. 

Wir wollen damit vorliiufig die Reihe der Beispiele fi.ir Regene
rationsvorgiinge sehlieBen. Bei Bespreehung der allgemeinen sich an 
die Regeneration anknupfenden Probleme werden uns deren noeh mehr 
begegnen. 

Zuniiehst seien nunmehr die Fragen aufgestellt, welehe fur eine 
allgemeine Wi.i.rdigung der Regeneration von Bedeutung sind. Es sind 
vor allem folgende: 

1. 1st die Regeneration eine Anpassungserseheinung oder eine 
primiire Eigensehaft des Le bewesens ~ 

2. 1st es zur Einleitung der Regeneration allgemein notwendig, 
daB ein Rest des zu regenerierenden Organes vorhanden ist ~ 1st es 
ferner notwendig, daB fur die Neubildung der einzelnen Gewebsarten 
des zu ersetzenden Organs (Muske In, Stutzgewebe, Nervengewebe, 
Epithelien usw.) spezifisehe Reste dieser Gewebe noeh vorhanden sind, 
so daB die neugebildeten Gewebe einen ihrem Charakter gleichartigen 
Ursprung nehmen, oder ist ein in diesem Sinne fremdartiger Ursprung 
der einzelnen Gewebe und des Organs zu verzeiehnen? Konnen sie 
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auch von einem anderen Keimblatt gebildet werden als in der Em
bryonalentwicklung ~ 

3. Ist die Regeneration ein reiner SelbstdifferenzierungsprozeB oder 
verlauft sie abhiingig und von welchen Faktoren wird sie beeinfluBt ~ 

4. Gibt die Regeneration AufschluB iiber die prospektiven Potenzen 
der Organzellen? Und liefert sie damit einen Beitrag zur Frage der 
erbgleichen odeI' erbungleichen Verteilung der im befruchteten Ei vor
handenen Anlagenmasse auf die einzelnen Zellen? 

5. Wodurch unterscheidet sich die Regeneration von der Embryonal
entwicklung ~ 

4. Regeneration und Anpassung. 

Es ist ohne wei teres einleuchtend, daB die Regeneration in den 
meisten 1!'allen einen bedeutenden N utzen fUr das Tier mit sich bringt. 
Deshalb ist vom Standpunkte der Selektionshypothese aus der G€danke 
naheliegend, daB die Regeneration eine, Anpassllngserscheinung sei, 
welche die Tiere durch nati.irliche Zuchtwahl erworben haben. Be
sonders Weismann hat diese Anschauung vertreten. Nul' diejenigen 
Formen werden bei del' nati.irlichen Auslese odeI' Selektion sich gfinstig 
stellen, welche ein durch auf3ere Umstande verlorenes Organ zu ersetzen 
vermogen. Da solche Formen und Individuen sich leichter erhalten 
nnd darum auch leichter fortpflanzen konnen, steigerte sich im Ver
laufe del' Zeit die Fahigkeit del' Regeneration mehr und mehr. Sie ist 
dann entstanden gedacht in Anpassung an die auf3eren Verhaltnisse, 
durch welche del' Verlust eines Organes bedingt ist. 

Es ist hier nicht del' Ort, eine Kritik del' Darwinschen Selektions
hypothese zu geben (man vergleiche dazu O. Hert'wig 1916). \Venn 
wir kurz obige Anschauung iiber die Regeneration prufen, so tun wir 
es daher ohne im einzelnen zu fragen, ob die spezielle 1!'arbung, welche 
das Problem durch Verquickung mit del' Zuchtwahlhypothese erhalten 
hat, berechtigt ist. Dazu ware eine weit ausholende Besprechung del' 
Darwinschen Lehre notwendig. Wir fassen daher die Frage etwas 
allgemeiner dahin, ob die RegenerationsHihigkeit durch Anpassung er
worben sei. 

Del' bekanntlich leicht regenerierende Eidechsenschwanz hat eine 
besondere Einrichtung, welche das Abbrechen erleichtert. Dadurch 
kann das Tier ohne dauernde Versti.immelung manchem Feinde ent
gehen. Nach Weismann ist das ein Beweis daHir, daB die Regene
rationsfahigkeit durch spezielle Anpassung an haufiges Abbrechen er
worben ist. Wenn diese Anschauung allgemein fUr aIle Regenerations
vorgiinge zutrifft, mi.i.ssen innere Organe, welche nicht leicht verloren 
gehen, Imine oder doch nur geringe Regenerationsfahigkeit besitzen. 

Um das zu pri.ifen, wurde bei Triton cristatus die rechte Lunge 
zur Halfte abgeschnitten. Nach 14 Mom.ten war sie noch nicht erganzt. 
Vier andere Falle verliefen ahnlich. Aus diesen und einigen weiteren 
Beispielen kommt Weismann zu dem Ergebnis: "Wir werden so zu 
der Vermutung gefi.ihrt, es mochte die allgemeine Regenerationsfahigkeit 
siimtlicher Teile eine durch Selektion herbeigeHihrte Errungenschaft 
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niederer und einfacherer Tierforl1len sein, die im Laufe del' Phylogenese 
und del' steigenden Kompliziertheit des Baues zwar allmahlich mehr 
und mehr von ihrer urspriingliehen Hohe herabsank, die abel' auf jeder 
Stufe ihrer Riiekbildung in bezug auf bestimmte, biologiseh -wiehtige 
und zugleieh haufigen Verlusten ausgesetzte Teile dureh speziell auf 
diese Teile geriehtete Selektionsprozesse wieder gesteigert werden 
konnte." 

Ais Stiitze fiir diese Ansieht hat man wohl hingewiesen auf die 
merkwurdige Erseheinung del' Autotomie. 

a) Die Autotomie. Unter Autotomie odeI' Selbstversti'munelung 
versteht man das spontane AbstoBen einzelner Teile odeI' Organe seitens 
eines Lebewesens. Die AbstoBung wird bewerkstelligt in del' Regel 
dureh starke Muskelkontraktionen an beliebigen Stellen des Organs 
odeI' an besonders vorgebildeten Stellen, welehe so beschaffen sind, 
daB gerade an ihnen das AbreiBen erfolgen l1luB, wenn von auBen her 
ein starker Zug auf das Organ ausgeubt wi I'd odeI' in anderen Fallen 
besondere Muskeln in dem Gebiet del' fii.r die Abschnurung vorgebildeten 
Stelle in Tatigkeit treten (Bruchgelenke). Da nach dem Abwerfen des 
Organes Regeneration eintritt, ist die Autotomie offenbar sehr yon 
Nutzen fii.r das Tier, das sich dadurch aus mancher Gefahr befreien 
kann. Die Autotomie ist bei niederen Formen ziemlich haufig, abel' 
sogar noch bei den Wirbeltieren wi I'd sie beobachtet (Literatur bei 
Riggen bach). 

Jedem bekannt ist, daB die Eidechsen auBerordentlich leicht ihren 
Schwanz verlieren. wenn man sie daran zu halten sucht. Das ist abel' 
nicht so zu versteh~n, daB durch den l1lechanischen von auBen wirkenden 
Zug Skelett und Muskulatur des Schwanzes an einer beliebigen Stelle 
durchgerissen werden, meist ist del' Zug viel zu schwach dazu, sondern 
es ist, wie schon erwahnt, eine besonders vorgebildete Bruchstelle vor
handen, an del' durch spontane Muskeltatigkeit das Ablosen des peri
pheren Schwanzendes bewerkstelligt wird. Danach erfolgt Regeneration . 
. Es sind mehrere derartige Bruchstellen vorhanden. Sie liegen stets in 
del' Mitte eines Schwanzwirbels. Del' einzelne Wirbel ist sehr lang; 
in seiner Mitte befindet sieh eine nicht verknocherte Scheibe; das Binde
gewebe enthalt in del' Ebene diesel' Scheidewand zwei eng aneinandel' 
gelegte sehnige Platten, von denen jede an einer Wirbelhalfte inseriert, 
so daB nicht nul' del' Wirbelkorper, sondeI'll auch Bindegewebs- und 
Muskelmassen in zwei Haiften zerlegt sind; auch in del' Haut ist eine 
RiBstelle am gleichen Orte vorgebildet. Die Abwurfeinrichtung arbeitet 
als Reflexmechanismus, del' nicht dem EinfluB des Gehil'lls unterliegt. 
Die Selbstandigkeit des Reflexes ist derart, daB gekopfte odeI' in del' 
}Iitte durchgeschnittene Tiere ganz wie normale Exemplare die Selbst
verstiimmelung vollziehen. Ausgelost wird del' Reflex nur durch direkte 
H.eizung des Verstii.mmelungsl1lechanismus; wenn z . .B. die Eidechse 
mit dem Kopf nach unten am Schwanz aufgehiingt wird, tritt keine 
Autotomie ein. 

Die Selbstverstiimmelung ist im Tierreich weit verbreitet. Bei 
den COlenteraten ist sie allerdings nicht so ausgepragt, wie man es nach 
ihrem hohen Regenerationsvermogen erwarten konnte. Bei den Wii.rmern 
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ist Autotomie sehr haufig, vor aHem bei den TurbeHarien, aber auch 
die Regenwiirmer autotomieren leicht, wenn ilmen eine grofiere W unde 
beigebracht ist, beispielsweise, wenn zwei Teilstiicke eines solchen W urmes 
durch eine Naht kiinstlich vereinigt werden. Man kann dann zu seinem 
Leidwesen beobachten, dafi die Nahtstelle ausgestofien wird, indem VOl' 
und hinter ihl' durch heftige Kontraktion der Ringmuskeln das Tier sich 
vollstiindig durchschniirt. Auch in diesem FaIle kann Regeneration 
der abgeworfenen Teile eintreten. Vorgebildete Bruchstellen sind nicht 
vorhanden. Die Kontraktion der Muskeln durchschnurt den ganzen 
Korper bis auf den Darm, der dann an irgend einem Hindernis zerreifit. 
Aufier dem Wundreiz konnen aIle moglichen Reize die Autotomie aus
losen. Das gilt auch fiir die Echinodermen, unter denen vor aHem die 
Seesterne haufig autotomieren. Eine vorgebildete Bruchstelle ist auch 
hier nicht vorhanden. Die Tiere schniiren durch sehr starke Kontraktion 
der zirkularen Muskeln haufig einen odeI' auch mehrere Anne ab, welche 
sich durch Regeneration zu ganzen Tieren erganzen konnen; ebenfalls 
wird der abgeworfene Arm regeneriert. Man kann bei diesen Tieren die 
Autotomie leicht hervorrufen, z. B. durch Auftraufeln von Chloroform 
auf da<; basale Ende des Armes. Raufig ist die Autotomie storend bei 
experimentellen Arbeiten. 

Auch bei Mollusken kommt vielfach Selbstverstiimmelung VOl' 
(Riggenbach); ebenfaIls bei Arthropoden (Oppenheim, Godel
mann, Friedrich u. a.), ja man kann sagen, daB bei keinem anderen 
Stamm die Autotomie eine solche yollkommene Ausbildung erfahren hat. 

Bei den Arthropoden sind meist besondere Bl'uchstellen vorgebildet. 
Solche sind in sehr interessanter Weise ausgestaltet bei den Krabben, 
abel' auch bei Insekten und Spinnen kennen wir solche. Sie bestehen 
VOl' aIlem in einer ringforllligen Verdiinnung des Chitins, meist am 
proxilllalen Ende del' Gliedmafien. Bei Bacillus (Godehnann) ist 
diese Stelle, die Verwachsungsstelle von Trochanter und Femur, schon 
auBerlich durch dunklere Chitinfarbung gekennzeichnet. Von diesel' 
Verwachsungsnaht zieht sich quer durch das Bein ein Diaphragma, 
das aus langen spindelformigen ZeIlen zusammengesetzt ist. Tracheen 
und Nerven treten durch dasselbe hindurch in den distalen Teil des 
Beine;;, abel' keine Muskeln, so dafi solche beun Autotomieren nicht 
vedetzt werden. Filrdas Blut sind lwine besonderen Durchlafioffnungen 
vorhanden, es drangt sich zwischen den locker angeordneten ZeIlen, 
die am Rande des Diaphragmas in die Rypodennis iibergehen, hindurch. 
Nach Abreifien des Beines verschliefit da8 Diaphragllla durch Zusammen
drangen seiner ZeIlen die Wunde voIlstandig. 

Die Anschauung, dafi die Fahigkeit del' Autotomie als Anpassung 
an den haufigen Verlust bestimmter Organe (Arthropoden, Eidechse) 
odeI' Teile des ganzen Korpers (Wilrmer) entstanden ist, hat jedenfalls 
viel Verlockendes an sich. Dadurch konnte auch gleichzeitig 
das Regenerationsvermogen wohl eine Steigerung erfahren. Soviel ist 
zuzugeben. Abel' ist deswegen die Regenerationsfahigkeit durch 
Anpassung erworben? 

Die Fahigkeit zur Regeneration mufi schon vorhanden gewesen 
sein, bevor durch Anpassung an haufigen Verlust von Organen die 
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Regeneration eine Steigerung erfahren konnte; denn durch den bloBen 
Verlust eines Organes kann die Regeneration desselben nicht erzeugt 
werden, auch in allmahlicher Ausbildung nicht; die generelle Fahigkeit 
muB schon vorhanden sein. Das liegt so klar auf del' Hand, daB es 
unverstandlieh erscheint, wie man die Regeneration lediglieh als eine 
durch Selektion erworbene Anpassung hinstellen will. 

(J) Die Regeneration geschlitzter Organe. AuBel' diesel' 
selbstverstiindlichen allgemeinen Erwagung spricht gegen die Wei s
mannsche Ansicht auch die Tatsache, daB manche im Innern gelegene 
Organe oft ebensogut regenerieren wie exponierte, leicht verloren gehende. 
Auch sehr geschlitzt liegende Teile besitzen ein groBes Regenerations
vermogen. Hier sei nul' genannt die Regeneration des Darmes, des 
Nervensystems, del' Muskeln beim Regenwurm; die Regeneration des 
Darmes bei den Holothurien, del' durch Autotomie von den Tieren aus
gestoBen werden kann, ohne daB del' Darm zu den exponierten Organen 
gehort. Auch bei Wirbeltieren ist die J{egeneration innerer Organe 
wie Driisen, Teile des Darmes usw. festgestellt. 

Wichtig in del' in Rede stehenden Richtung sind u. a. die Versuehe 
Morgans am Einsiedlerkrebs. Diesel' streekt nul' die drei ersten Paare 
seiner Gangbeine aus del' Sehneckenschale hervor, in del' er seinen 
Hinterleib zu verbergen pflegt; nul' diese Beine sind naturgemaB auBeren 
Verletzungen ausgesetzt; sie besitzen ein Bruchgelenk, die in del' Sehale 
geschiitzt liegenden Beine nicht. -Abel' letztere zeigen trotz dieses 
Sehutzes VOl' auBeren Verletzungen ein bedeutendes Regenerations
vermogen. Auch P rzi bram kommt bei seinen neuen Versuchen 
libel' Regeneration von Fangbeinen del' Mantiden zu dem Ergebnis, 
daB die Regenerationsfahigkeit mit del' Verillstwahrscheinlichkeit 
keinen Zusammenhang hat. 

Andere Beispiele werden sich dem aufmerksamen Leser anch ohne 
besonderen Hinweis im weiteren Verlanf del' Darstellung anfdrangen. 

Alles in allem genommen ist die zntreffende Ansicht also dahin zu 
prazisieren, daB die Regenerationsfahigkeit dem Organismus primal' 
allgemein zukommt, daB sie allerdings einerseits in besonderen Fallen 
durch Anpa.<;sung gesteigert sein mag, wie sie andrerseits vielfach im 
Laufe del' Phylogenese geschwacht wurde. Fill' diese Auffassung spricht 
auch die unten zu erorternde Antwort auf die vierte del' oben aufge
stellten Fl'agen naeh del' Potenz del' Organzellen. In deren Beantwortung 
wird auch die wirkliche QueUe del' Regenerationsfahigkeit zutage treten. 

Die Fiihigkeit del' Autotomie und die besonderen Einriehtungen 
zu ihrer Verwirklichlmg sind als sekundare Erscheinungen zu betrachten, 
die vielleicht mit der Haufigkeit des Verlustes odeI' der Verletzung in 
Zusammenhang stehen. Doeh moge auch dem Gedanken Ausdruck 
gegeben werden, daB die Fahigkeit der Autotomie einerseits, der Regene
ration andererseits anfanglich unabhangig voneinander dastehende 
Parallelerscheinungen sein konnen, so daB jene nur zunachst das Ab
stoBen eines verletzten Teiles ohne Beziehung zu dieser ermoglichte. 
Erst sekundiir ware dann eine gewisse Bindung zwischen den beiden 
Fahigkeiten eingetreten. Eine endgilltige Entscheidung darilber werden 
erst weitere UntersuchUltgen bringen. 
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5. Metaplasie. 

Die Regeneration der Amphibien-Extremitat, die am Frosch be
sonders von Barfurth und nach ihm u. a. von Fritsch studiert 
wurde, zeigt, daB zur Einleitung der Regeneration ein Rest de" 
Organes vorhanden sein muB. Das gilt nicht nur fiir das ausgebildete 
Tier, bei dem die Regenerationsf~ihigkeit iibrigens rasch abnimmt, und 
fUr jiingere Larven, bei denen schon die GliedmaBen eine Gliederung 
in ihre Abschnitte und ein Knorpelskelett aufweisen, sondern auch fur 
die jiingsten Entwicklungsstadien, auf denen die Extremitaten ~iuBerlich 
noch kaum als winzige Verdickungen sichtbar sind. Die Beinanlagen 
bestehen auf diesem Stadium, in dem die Larven noch freie auBere Kiemen 
zeigen, nur aus einer gleichmaBig dichten Anh~iufung rundlicher Mesen
chym'lellen ohno Nerven und GefiiBe, iiberzogen von einem zweischichtigen 

e 

Fig. 129. Schnitt durch die junge Anlage des 
Hinterbeines von Rana fu,sca. e Epithel; 
m Mesenchym; 1 Lcibeshohle; d Darmwand. 

Epithel kubischer Zellen; 
liber die auf3ere Oberflache 
cler Larve ragen sie kaml1 
merkbar hervor (Fig. 129). 
Exstirpiert man auf diesem 
Stadium die Anlage vollig, 
was unter Umstanden erst. 
durch eine zweite Operation 
gelingt, so tritt Imine Re
generation der Anlage ein, 
die Entwicklung der Extre
mitat wird dann vollig unt.cr
driickt; bei del' Hinter
extremitat <Luch die Entwick
lung dcr zugehorigen Becken
halfte, \Viihrend in gleichem 
Faile der Vorderextremitat. 
ein wenn auch mangelhafter 
Schultergiirtel gebildet wird 

(Dii rken). Daraus geht hervor, daf3 auf diesem Stadium die Zellen, 
welche den Schultergurtel liefern, noch nicM in der kompakten 
Beinanlageenthaltensind, sondern unter den locker gelagerten Zellen der 
Umgebung zu suchen sind. Bleibt aber auch nur ein kleiner Rest der 
Beinanlage stehen, so entwickelt sich eine vollig normale Extremitat. 
Wenn also auch nur die Zellen der von der Umgebung abgegrenzten 
Beinanlage die Fahigkeit besitzen, eine Extremitat 'lU liefern, und sich 
dadurch in ihrer Poten'l von den Zellen der Umgebung unterscheiden, 
so besitzen sie offenbar unter sich aIle die gleiche prospektive Potenz. 
Denn es ist sicher, daf3 bei teilweiser Exstirpation del' Anlage, \Venn 
diese eine unbeabsichtigte i'St, weil die Totalexstirpation angestrebt 
wird, bald diese, bald jene Zellen stehen bleiben, die Entwicklung und 
lwgeneration der Anlage liefert aber stets ein vollig normales Bein. 
Es mussen also die Zellen, bzw. ihre im RegenerationsprozeB "ich bilden
den Abkommlinge anders verwandt werden als bei ungestorter Ent
wicklung. Das ist aber nur l11og1ich bei gleicher prospektiwr Potenz 
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nnd abhangiger, sich gegenseitig bestimmender Entwicklung innerhalb 
der J3einanlage. Darin ist noch eine ziemlich weitgehende Regulations
fiihigkeit der Zellen gegeben, wenn diese auch auf die Zellen del' Bein
anlage beschrankt ist. Diese Beschrankung wird dadurch yerstiindlich, 
daB die Zellen der Umgebung schon weiter spezialisiert sind. 

Immer gilt abel' die darin begriindete Beschrankung nicht. Damit 
ist zugleich gesagt, daB nicht immer ein Rest des zu regenerierenden 
Organs yorhanden zu sein braucht und daB die Regeneration durchaus 
nicht immer yon einem Rest des betreffenden Organs ausgeht. In solchen 
Fallen beginnt die Regeneration in dem die Wnndfliiche alsbald i.iber
ziehenden Blastem. 

Dieses entsteht, wie schon auseinandergesetzt wurde, als Abkol1l111-
ling der die Wunde umgebenden, oft schon ganz und gar spezialisierten 
Zellen und liefert den Regenerationskegel (Fig. J30). 

Fig. 130. R egenerationskegel cines Regenwurms nach Abtrennullg del" drei crstcn 
f:;egmcnte. Liingsschnitt. g rcgenericrtes Obcrschlundganglion; r<1 rcgencrierkr 
Schlllnddarm; sc Schlundkolllmissur; 4 vicrtes Korperscgment; rill Ringll1llsku. 

latur; 1m Langsll1usklllatllf; ep Epithel. 

Wird 7.. 13. yon einem lwgenwurm durch einen queren Schnitt 
cine Anzahl Segmente abgetrennt, so beginnt alsbald die Bildung eines 
solchen Regenerationskegels. Die Regenerate des Nervenf'ystel1ls , der 
Nephridien, der BlutgefiiBe gehen nicht yon den erhalten gebliebenen 
Teilen del' gleichen Art aus, sondel'll yon den Zellen del" Regenerations
knospe. Es gilt bei der Regeneration also keineswegs allgemein der 
Ratz: "Gleiches von Gleichem." 

1m eill.7..elnen herrscht bei der Regeneration del' Anneliden groBe 
Mannigfaltigkeit (vgl. Arbeiten yon Abel, Haase , Hescheler, 
Y. W agne r u. a.); das trifft auch besonders fiir den Darmkanal zu, 
dessen Regeneration lehrt, daB dabei keineswegs die Eigenart der Keim
bliltter gewahrt zu werden braucht. In del' Embryonalentwicklung 
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sind Anfangs- und Enddarm ektodermaler Herkunft. Bei der Regene
ration konnen sie aber durch Auswachsen des entodermalen Mittel
darmes neu gebildet werden, wenn auch in anderen Fallen dafur Ein
stulpungen des ektodermalen Epithels herangezogen werden, die sich 
nach dem WundyerschluB bilden und dem Mitteldarm entgegenwachsen 
(Rievel). 

Das Gebiet der Keimblatter wird ebenfalls nicht eingehalten in 
der Regeneration bei gewissen Krebsen, den Dekapoden und Isopoden 
(Ost, Reed). Nach Abtrennung derExtremitaten, die leichtregenerieren, 
entstehen die neugebildeten Muskeln nicht wie in der Embryonalent
wicklung aus Teilen des mittleren Keimblattes (Mesoderm), sondern 
yom auBeren Keimblatt (Ektoderm) her; sie werden also von der Hypo
dermis aus regeneriert. 

Wir haben gesehen, daB fur die Regeneration der Froschextremitat 
selbst auf fruhen Stadien ein Rest des alten Organs notwendig ist. Das 
gilt jedoch nicht fUr alle Wirbeltiere. Wie K urz gezeigt hat, regenerieren 
erwachsene Tritonen auch ein yollstandig exstirpiertes Bein; es ist nicht 
notwendig, daB noch ein Beinrest vorhanden ist. Werden bei der Ope
ration auch Schulter- und BeckengUrtel mit fortgenommen, so werden 
auch diese zugleich mit dem Bein ne\lgebildet. Die Regeneration 
von Beckengurtel und Bein unterbleibt jedoch, wenn auch der dem 
Becken anliegende Teil der Wirbelsaule exstirpiert wird. Die regene
rierten Teile haben also einen ganz neuartigen Ursprung. 

Die Regeneration a\lS nicht gleichartigem Material Hlhrt notgedrungen 
zu der Umwandlung einer Gewebsart in eine andere. Das ist besonders 
deutlich an der Regeneration der Muskeln in der Dekapodenextremitat 
zu erkennen, bei der ektodermale Epithelzellen auf dem Umwege durch 
den Regenerationskegel in Muskelzellen i.ibergefiihrt werden. Auch das 
zuletzt erwahnte Beispiel der Tritonextremitat zeigt derartiges, denn 
wenn yom Skelett bei Beginn der Regeneration nichts mehr vorhanden 
ist, konnen die Knorpel- und Knochenzellen des Regenerats nicht von 
geweblich gleichartigen Zellen herstammen. Wenn dabei das Keim
blattgebiet gewahrt bleibt, konnen sie nur auf Bindegewebszellen zuruck
gefuhrt werden, die sich in Knorpel- und KnochenzeUen umwandeln. 

Solche Umwandlungen einer Gewebsart in die andere, ob dabei 
die Keimblattgrenze respektiert wird oder nicht, werden als Metaplasie 
bezeichnet. Sie wird bewerkstelligt durch yori.ibergehende "Ruck
differenzierung" der schon spezialisierten Zellen bei der Bildung des 
Regenerationsblastems. Eine Metaplasie ist nur moglich bei weit
gehender l{egulation.&fahigkeit der Organ- und Gewebszellen, be
ruhend auf dem Besitz des voUen ldiopla"lmas durch erbgleiche Kern
teilung. Wenn also in der Embryonalentwicklung die Produkte der 
einzelnen Keimbliitter im allgemeinen ganz bestimmt festgelegt sind 
lmd darin eine Spezialisierung und eine Umgrenzung des Entwicklungs
bereichs der Keimblatter gegeben ist, so ist die'!e Umgrenzung nicht 
darin begrundet, daB die Keimblattzellen nur einen bestimmten Teil 
der im Idioplasma der Eizelle enthaltenen "Determinanten" mitbekommen 
haben, sondern darin, daB nur ein Teil derselben zur weiteren Entwicklung 
aktiviert wird, wahrend ein anderer Ten latent bleibt, der aber unter 
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besonderen Bedingungen wie bei der Regeneration ebenfalls aktiviert 
werden kann. 

So gibt dac; Vorkommen von Metaplasien AufsehluB uber die Po
tenzen der Organzellen, also soleher Zellen, die nieht mehr embryonalen 
Charakter haben, nieht mehr "unentwiekelt" sind, sondern im voll
entwiekelten Organismus bereit., ihre endgultige 
Differenzierung erreieht haben . 

Als ein hierher gehorender Fall konnten bis 
VOl' kurzem die interessanten Regenerations
erseheinungen gelten, welehe zuerst Drieseh 
von einer Aseidie (Olavelina lepadiformis) be
sehrieben hat. 

Am Korper diese.' etwa 2-3 em langen 
Tieres lassen sieh vier Absehnitte (I-IV) unter
scheiden (Fig. 131). Der mittlere schmale Korper
teil (II), der den Vorder- und Enddarm enthalt, 
verbindet den machtigen Kiemenkorb (I) mit dem 
eigentlichen Eingeweidesack (III). Die Kieme 
ist wie bei allen Seescheiden (Aseidien) ein feines 
Gitterwerk mit sehr zahlreiehen feinen Offnungen, 
die mit Flimmerzellen besetzt sind. AuBerdem 
tragt dieser Korperteil die beiden groBen Off
nungen fur das zustromende und abflieBende 
"Vasser. 1m untersten Korperteil, dem Ein
geweidesaek, befinden sieh Magen, Dann, Herz, 
Fortpflanzungsorgane usw. Daran sehlieBt sieh 
die Region des Stammstolos (IV). Trennt man 
bei einer ausgewaehsenen Olavelina dureh einen 
queren Sehnitt den Kiemenkorb ab, so bildet 
er ebenso wie der andere Teil des Korpers an 
der Wundflaehe ein Regenerationsblastem, von 
dem aus die fehlenden Teile regeneriert werden. 

I . 

iI . 

Fig. 131. SchclI1(t del' 
Kiirperregionen (I-IV) 
von Clauelina lepadi· 
jonnis. (NachD riesch.) 

Diese Erscheinung ist auch dadureh bemerkenswert, daB del' Kiemen
korb Organe regeneriert, von denen er gar keine Reste enthalt, wie 
Herz und Fortpflanzungsorgane. Das gleiche gilt fur die Regeneration 
des Kiemenkorbes von dem ii.brigen Korper aus; Kiemenspalten, 
Nervenzentrum usw. werden ersetzt, ohne daB der Korperstumpf 
Teile davon besitzt. Merkwurdiger ist abel' noch der Vorgang bei 
kleinen jungen Exemplaren des gleichen Tieres. Der Kiemenkorb 
bildet keinen Regenerationskegel, sondern es erfolgt zunachst eine 
vollstandige Reduktion seines Aufbaues. Naeh funf bis sechs Tagen 
ist gar keine Organisation mehr daran wahrzunehmen. Die groBen 
Offnungen und die wimpernden Spalten sind ganzlich verschwunden; 
man hat nul' gleichformige weiBliche Kugeln VOl' sieh. Driesch 
hieltdiese Gebilde zuerst fur abgestorben. Abel' nach einigen W ochen 
beginnen sie sich zu strecken und aufzuhellen, und dann dauert 
es nul' wenige Tage, bis wieder eine ganze Olavelina daraus hervor
gegangen ist, die sieh von dem ursprunglichen Exemplar nur durch 
geringere GroBe unterscheidet. Del' Kiemenkorb dieser kleinen Ascidie 
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ist aber nicht etwa der alte; er ist eine durchaus neue Bildung mit viel 
weniger und kleineren Offnungen. Man kann den abgetrennten Kiemen
korb auch in Stucke schneiden, etwa in eine obere und untere oder in 
eine hintere und vordere Halfte, aus jedem dieser Stucke entsteht 
nach anfanglicher Zuruckbildung eine ganze kleine Ascidie mit allen 
Organen. 

Daraus schien zur vollen Evidenz hervorzugehen, daB die Zellen des 
Kiemenkorbes der Potenz nach auch die Anlagen aller ubrigen Organe 
enthalten und daB die durch die Opera~ion und die nachfolgende Ruck
bildung neu geschaffenen gegenseitigen Beziehungen as sind, welche 
die prospektive Potenz in andere Bahnen lenken als bei der normalen 
Embryonalentwicklung, in der aus diesen Zellen eben auch wegen ihrer 
Beziehung zu den anderen nur der Kiemenkorb mit seinen Organen 
gebildet wird. 

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

Durch eine eingehende Untersuchung Schaxels ist nun aber die 
Beurteilung der geschilderten Vorgange etwas geandert worden. Die 
Reduktion der isolierten Korperabschnitte erfolgt nicht durch eine Ent
differenzierung der spezialisierten Gewebezellen, sondern durch deren 
Degeneration, die durch Auftreten zahlreicher Phagozyten, welche die 
Zerfallsprodukte in sich aufnehmen, vollendet wird. Die Phagozyten 
gehen schlieBlich auch zugrunde, so daB ein zellenloser Detritus entsteht. 
:Nur gewisse Gruppen von Zellen, die sich schon in der normalen un
gestorten Glavelina erkennen lassen, bleiben erhalten, und von dieHen 
geht die Neubildung aus. Diese Zellen, die sich von ihren Nachbarn 
wesentlich unterscheiden, finden sieh in allen Korperschichten zu Platten 
oder Gruppen vereinigt. "So enthalten z. B. die Peribranchialepithelien 
namentlich in der auBeren Wand des Peribranchialraumes allenthalben 
zerstreut rundliche Platten von ungefahr kubischen Zellen, die auf 
Schnittbildern sich deutlich von den gewohnlichen Epithelzellen ab
heben. Wahrend diese klein sind, ein kornerreiches Cytoplasma und 
einen kleinen abgeflachten Kern mit relativ groBem Nukleolus auf
weisen, sind jene groB, in Kern und Zelleib sehr saftreich, haben ein 
klares Cytoplasma und einen prallen wenig farbbaren Kern mit einem 
winzigen Nukleolus .... 1m Entoderm begegnet uns Ahnliches .... 
Unter den Zellen der Leibeshohle entsprechen maBig verzweigte Zellen 
vom Habitus des embryonalen Mesenchyms und einlagerungsfreie 
Wanderzellen den genannten epithelialen Platten" (Schaxel). 

In histologischer Hinsicht erscheinen alle diese Zellen indifferent, 
nicht durch Ruckdifferenzierung, sondern weil sie im Laufe der Ent
wicklung undifferenziert geblieben sind; es sind also gewissermaBen 
Reservezellen, von denen nun die Neubildungen ihren Ausgang nehmen, 
jedoch nur von den "Reservelagern" in der Nahe der Schnittwunde; 
die itbrigen gehen ebenfalls zngrunde. 
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Zunaehst vermehren sieh die Ausgangszellen, die gleiehartigen 
sehlieJ3en sieh epithelial zusammen, und so entsteht libel' del' Wunde 
eine dreisehiehtige Anlage aus je einem ektodermalen und entodermalell 
Blatte mit dazwisehen liegendem Mesenehym (mesodermal). Diese erste 
Anlage (Fig. 132) sehlieBt sieh sehlieBlieh zu einer dreisehiehtigen 
Blase zusammen, die groJ3e Ahnliehkeit mit del' normalen Knospenanlage 
am Stolo prolifer besitzt. Die Weiterbildullg verlauft denn aueh ganz 
naeh dem Typus del' Entwieklung aus del' Knospe. 

MuB man naeh dem Vorstehenden aueh das Auftreten von Meta
plasien bei del' Restitution del' Clavelina fallen lassen , so bleibt doeh 
bestehen, daB all die versehiedenen Reservelager im Korper del' Clavelina 
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Fig. 132. LKngssehnitt dureh die beginnende Neubildung von Clavelina. Die 
l'ktodel'malen (unten) und cntodermalen (oben) "Reservc"-Zellen haben sieh 
nach Vel'mchl'ung epithelial zusammcngeschlossen; dazwischen Mesenchym; von 
dem altcn Zellulosemantel (unten in del' Figul') ist die Ncuanlagc dul'ch cinen 
Spalt getrennt; oben in del' Figul' sieht man einzelne Reservezellen und voll
stiindig degenel'ierte MassE-n, welche von den ul'spriingliehcn Organen hcrriihren. 

(Nach Seha·xe!.) 

die gleiehe Potenz besitzen; denn jedes davon ist in der Lage - je nach 
der Wundsetznng -, eine ganze Clavelina aus sieh hervorgehen zn 
lassen. In del' Ausdl'lleksweise von Drieseh ist also jedes Reservelager 
ein "harmonisch-aquipotentielles System". Die Reservezellen sind keine 
hesondel'en FortpflanzungszeIlen, sondel'll lediglich indifferent gebliebelle 
Korperzellen. Sie miissen samtliehe Potenzen, wenigstens samtliche 
Potenzen ihres eigenen Keimblattes besitzen, also das volle Idioplasma 
in erbgleieher Teilung liberkommen haben, sonst konnten sie nieht 
- sogar zu wiederholten Malen - die Restitution aller Organe bewerk
stelligen. Die meisten Individuen del' Clavelina-Kolonie stammen 
vegetativ dnreh Knospung von dem nrspriinglieh aus dem befruchteten 
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Ei hervorgegangenen Individuum ab; also mtif'sen nicht nur die GI 
schlechtszellen, sondern auch die K6rperzellen das volle Idioplasma bl 
sitzen. Fiir die indifferent bleibenden beweist das obiger Versuch Ul 
mittelbar. Da diese indifferenten Zellen aber an ganz verschiedene 
Korperstellen ohne gesetzmaI3ige Lokalisation auftreten, mu13 der Sat 
ftir alle Korperzellen gelten, mogen sie Rich spater spezia,lisieren odE 
bald hier, bald da als "l~eservezellen" indifferent bleiben. 

Einen besonders instruktiven Fall von Metaplasie nun liefert di 
Regeneration der Augenlinsc derTritonen (Colucci, Wolff, E. MiilIel 
Fischel, Wachs). Entfernt man bei jungen Molchen (Tritonen) durc 
einen glaUen Schnitt quer durch die Pupille und nachfolgenden leichte 
Druck auf den Augapfel die Linsc, so wird sie in einigen W ochen yol 
standig ncu gebildet. In der Embryonalentwicklung entsteht die Auger 
linse aus der auBeren Korperhaut; aber von diesem normalen Boder 
der am ausgebildeten Augc durchdie Bindehaut (Conjunctiva) unl 
das Cornea-Epithel gegeben ist. geht die I1egeneration nicht am 
sondern YOIl der Iris, die aus dem Rande des primiiren AugenbecheI 
entstanden ist. Am oberen Umfange der Pupille bildet sich au 
der Iris ein Siickchen, die Linsenanlage, dadurch, daB die beide 
Blatter der Iris, welche all ihrem ltande ineinander iibergeher 
auseinanderweichen. Das Siickchen schniirt sich schlie131ich ganz vo 
der Iris ab und nimmt dieselbe :Form an wie die normale Linsenanlag 
in der Embryonalentwicklung; es entwickelt wie diese Linsenfaser: 
und Linsenepithel und erhalt schlie13lich seinen Platz mitten in de 
PupiJle (Fig. 133-136). 

Neben del' auf diese Weise regenerierten Linse konnen, wie Fische 
an jungen Salamandra maculata gezeigt hat, auch noch linsenartig 
Gebildc (Lentoide) aus dem Grenzgebiet zwischen Iris und Retina unl 
aus der J{ctina selbst entstehen. Lctzteres ist namentJich der Fal 
wenn die ltetina, infolge Exstirpation del' Linse und dem dadurch yel 
ursachten Zusammenfallen de::; Auges l!'alten gebildet hat. Das a 
einer sol chen .Falte aus Retinazellen hervorgehende Gebilde hat ein 
unverkennbare Ahnlichkeit mit dem regenerierenden Linsemiickchen 
es differenzieren sich sogar darin fa'lerige Bildungen, deren Ahnlichkei 
mit jungen Linsenfa'lern auffallend ist. Demnach gehen him'bei als 
LinsenfaRern aU8 Nervenzellen hervor, denn mil 801che handelt e& sic 
ja in der ltetina. 

N amentlich von solchen Autoren, welche die eroungleiche Teilull 
vertreten, ist oetont worden, daB eine "Spezifizitat" del' Zellen im OrgE 
nismu::; beRteht (vgl. Hansemann). Es werden den einzelnen Ze!lformer 
wie Muskel-, Nen-en-, Bindegewebszelle, gewissermaBen Al'tcharakter 
beigelegt, so daB demgemaB yon jeder Zelle nul' eine artgleiche abstamme 
kann, von einer Muskelzelle nur wieder eine Muskelzelle, yon eine 
Bindegewebszelle nul' wiedel' eine ebensolche. 1£ine Ulllwandiung vel 
schiedener Gewebe ineinander (Metaplasie) ware danach yollig am 
geschlossen. In del' Linsenregeneration bei Triton ist nun ein schlagendc 
Beispiel gegeben, diese Ansicht zu widerlegen. Die Zellen des Irisrande 
erzeugen nallllich norlllalerweise glatte Muskdfasel'n; werden sie abe 
ZUI' Linsenbildung herangezogen, so bilden sie die grundsatzlich vel 
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schiedenen Linsenfasern. Ein schoneres Beispiel fUr die Metaplasie der 
Gewebe liWt sich kaum finden. 

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

135 136 

Fig. 133-136. Regeneration del' Tritonlinse. Fig. 133. Die Wunde in der Cornea 
hat sieh gesehlossen; noeh keine Lin~enanlage. Fig. 134. Erste Anlage der neuen 
Linse dureh Auseinanderweiehen del' beiden Irisschichten am oberen Irisrand. 
Fig. 135. Die Linse hiingt noeh mit ihrem Ursprungsort zusammen; Linsenepithel 
und Linsenfasern beginnen sieh zu bilden. Fig. 136. Differenzierung und Wachs
tum der neuen Linse ist fast vollendet. c Cornea; i Iris; Is Linsensiickehen; lep 

Linsenepithel; If Linsenfasern; r Retina; 01 oberes Augenlid; g Glaskorper. 

D ii r ken, Einfiihrung in die Experimentalzoologie. 11 
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in das Becherauge geriet diese primare Linse in den oberen Rand des 
Bechers, der die Iris liefert, und wurde durch eine sekundare Linse 
von der auBeren Haut her ersetzt. Die Fahigkeit, eine Linse zu regene
rieren, beruht danach auf Vorhandensein der im oberen Irisrande ver
borgenen primaren Linsenanlage. Diese Hypoihe~e ist ganz und gar 
willkurlich. Sie ist unvereinbar vor allem auch mit der zuletzt er
wahnten Tatsache, daB Linsenfasern nieht nur aus dem lrisrande, 
sondern aueh aus Retinazellen gebildet werden konnen. Dagegen 
steht auch mit allen ubrigen Erscheinungen der Regeneration in Ein
klang, den Linsenersatz darauf zuruckzufuhren, daB die prospektive 
Potenz der Iriszellen in tJbereinstimmung mit erbgleicher Kern
teilung groBer ist, als ihre unter normalen Umstanden beobachtete 
prospektive Bedeutung. Dem steht nicht entgegen, daB vorerst noch 
nicht aufgeklart ist, warum die Ersatzlinse stets vom oberen Irisrand 
herstammt. 

An Froschlarven hat Kochs Ver!3uche uber die Regeneration der 
Linse angestellt. Nach Exstirpation derselben fand er in einem Falle 
eine neugebildete Linse, uber deren Herkunft sich jedoch nichts Sicheres 
ermitteln lieB. Diese Versuche bedtirfen wohl noch der Wiederholung 
und des eingehenderen Ausbaues. 

6. Regulation und Heteromorphose. 

Die Entstehung del' Ersatzlinse bei Tritonen unterscheidet deh 
von den sonst besprochenen Regenerationsvorgangen unter anderem 
dadureh, daB die Neubildung nicht von einer Wundflaehe und einem 
an dieser entstandenen Blastem ausgeht, sondern an einem anormalen 
Ort eingeleitet wird durch Umbildung eines Organs, das nonnalerweise 
nie eine Linse liefert. Das fUhrt uns zu zwei Erscheinungsformen regene
rativer Vorgange, welche wir kurz als Regulation und als Heteromorphose 
bezeichnen konnen. 

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

Regulalionen sind vor aHem bekannt bei der Regeneration der 
Teilstucke von Planarien (Morgan, Child), Hydrozoen (Driesch, 
Stevens, Godlewski, Rand) und Anthozoen (Ceriantkus, Child). 
Teilstucke von Hydra bilden sich z. B. dadurch zu ganzen Tieren um, 
daB Verlagerungen und Reduktionen von Tentakeln eintreten, wodurch 
diese in den Korperbereich des neuen Individuums einbezogen werden 
(R and). Auch noch bei anderen Tierformen sind Regulationen be
Rchrieben worden, so von Hirsehler fur Ciona intestinalis (Ascidie) 
und von Dawydoff fur Nemertinen (Lineus lacteus). Vor allem der 
letztere Fall ist instruktiv. Schneidet man von 25--30 em langen 
Exemplaren des letztgenannten Wunnes ein etwa 1 mm langes Kopf
Htuck vor der Mundoffnung ab, wobei die Schnitt£lache von diesel' noeh 
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1-11/2 mm entfernt ist, so besitzt das kleine abgetrennte Stiick keine 
Spur des Darmes. Die isolierten Kopfstiicke bildeIi sich durch regula
torische Vorgange zu vollstiindigen winzigen Wiirmern um, die neben 
allen anderen Organen auch einen vortrefflich differenzierlen Darm 
besitzen. Dieser geht, wie ohne weiteres ersichtlich ist, nicht auf Reste 
des alten Darmes zuriick, Ja nicht einmal auf entodermales Gewebe 
iiberhaupt; denn solches ist in dem Kopfstiick nicht enthalten. Viel
mehr bildet sich der neue Darm aus Zellen dee Korperparenchyms und 
der Wandung der SeitengefiiBe; er ist also mesodermalen Ursprungs. 
Die Keimblattgrenze wird dabei demnach mit Leichtigkeit iiberschritten, 
wie fUr andere Falle c;chon oben hervorgehoben wurde. 

Der Irisrand liefert bei der Linsenregeneration ein ihm ganz fremd
artiges Gebilde, wie er ein solches nie besesc;en hat. Davon aus
gehend finden wir den Vbergang zu der bereits genannten Erscheinung 
der Heteromorphose. Unter einer solchen ist der Vorgang zu ver
stehen, daB an Stene des verloren gegangenen Teiles ein ganz anders
arliges Organ regeneriort wird oder daB infolge einer Verletzung ein 
Organ an einer Korperstelle gebildet wird, der es normalerweise vollig 
£remd ist. Diese Erscheinung hiingt vielfach eng zusammen mit der 
Nichtbeachtung der Polaritat. 

Unter Polaritat ist zu verstehen die Ausbildung zweier entgegen
gesetzter grundsatzlich verschiedener Pole. Bei festsitzenden Tieren 
wie Polypenstockchen unterscheidet man leicht diese Pole, den oberen 
apikalen Pol und den unteren oder basalen Pol. Am apikalen Pol ent
stehen die Polypenkopfchen, am basalen die Stolonen. Bei freilebenden 
Tieren unterscheiden wir einen vorn gelegenen oralen Pol mit der Mund
offnung und einen entgegengesetzten aboralen Pol. Der orale Pol geht 
bei der Bewegung im allgemeinen voran. Die Pole sind nicht nur durch 
verschiedene Organe ausgezeichnet, sondcrn, was fUr uns hier von be
sonderem Interesse ist, sie erzeugen bei der Regeneration in den alIer
meisten Fallen stets die dem Pole eigentiimlichen Organe. Schneidet 
man z. B. einem Regenwurm das Vorderende (oraler Pol) ab, so ent
steht durch Regeneration wieder ein solches Vorderende, und am abo 
oralen Pol bildet sieh bei dem entspreehenden Versuch ein Hinterende. 
Eg kommt dabei im allgemeinen nicht darau£ an, wieviel von den 
Endbezirken des Wurmes noch vorhanden ist; selbst ein nur kleines 
Mittelstiillk regeneriert ein V orqer- und Hinterende entsprechend 
seiner Polaritat; Ausnahmen kommen allerdings vor. . 

Diese polare Differenzierung ist offenbar nichts Oberflachliches, 
was schon aus ihrer meist strengen Einhaltung bei der Regeneration 
folgt. Sie tritt auBerdem sehr frfth in der embryonalen Entwicklung 
zutage. Schon die ungefurehte Eizelle zeigt deutlich eine bipolare 
Differenzierung (vgl. z. B. Froschei), so daB ein animaler Pol von einem 
vegetativen unterschieden werden kann. 1st der Unterschied nicht 
schon durch den groben Bau des Eies wie beirn Frosch gekennzeiehnet, 
so Lritt er zutage bei der Reifung des Eies. Der Pol, an dem die so
genannten RichtungskOrper oder Polzellen in den Reifungsvorgangen 
abgeschniirt werden, wird zum animalen Pol. Auch viele Gewebszellen 
erscheinen polar differenziert, so z. B. die Epithelzellen, an denen schon 

11* 
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a.uBerlich ein basaler Pol von dem freien Pol zu unterscheiden ist, nicht 
bloB durch ihre Anordnung, sondern auch durch ihre cytologische Aus
gestaltung. Polarita.t findet sich also nicht nur im ganzen Organismus, 
sondern auch in seinen Bauelementen, und nicht nur im ausgebildeten 
Tier, sondern auch in seinm,u fruhesten Entwicklungsstadium. Be
sonders deutlich tritt, wie hier nebenbei bemerkt sei, die Bedeutung der 
PolarWi.t bei Pflanzen hervor. 

Was nun bei der allgemeinen Verbreitung der Polaritat merk
wiirdig erscheint, isb die schon angedeutete Tatsache, daB sie bei Regene

rationsvorgangen verandert und sogar 

II 

d 

Fig. 137. Heteromorphose bei Ceri
anthusmembranaceus. (Nach Loeb.) 
a der alte Tentakelkranz um die 
urspriingliche Mundoffnung; b die 
an einem queren Einschnitt neu
sprossenden Tentakeln; c ein zweiter 
Einschnitt in der Nii.he der Full
scheibe ohne Regeneration; das Full
ende c d lang gestreckt, das Stiick 

a c leicht kontrahiert. 

umgekehrt werden kann. Dann ent
stehen Heteromorphosen. 

Ahnliche V organge haben wir 
bereits oben (S.77) bei Beeinflussung 
der Organbildung durch die Schwer
kraft (z. B. bei Antennularia) kennen 
gelernt. 

Die auf Nichtbeachtung der 
Polaritat beruhenden Heteromorpho
sen kommen bei den verschiedensten 
Tierlormen vor. Sie auBern sich nicht 
nur ala Regenerationen polar ent
gegengesetzter Organe, sondern auch 
in der Bildung solcher Organe an den 
Nebenachsen des Korpers, welche 
normal an einem Pol gelegen sind. 

Ein solcher Fall ist von Loe b 
bei Oerianthus beschrieben worden 
(Fig. 137). In der Mitte des Korper
schlauches (b) wurde ein querer Ein
schnitt gemacht; an der klaffenden 
Wunde bildete sich ein neuer Ten
takelkranz. Erlolgt der Einschnitt 
in der Nahe des aboralen Poles, so 
entstehen keine Tentakeln (c); das 
geschieht nur in der Mitte des Korpers 
oderin der Nahe des oralen Poles. 

Sehr leicht zeigen die Planarien Heteromorphosen (van Duyne, 
Morgan, Voigt u. a .). Durch Anbringung von klaffenden Verletzungen 
an beliebigen Stellen werden ha.ufig Kopfenden regeneriert oder im 
Bereich des Kopfendes Schwanzenden oder auch das Umgekehrte. 
M 0 rg an erzielte aus kurzen Teilstiicken von Planariamaculata zweikopfige 
Exemplare, indem BOwohl am oralen wie am aboralen Ende des aus der 
Mitte des Wurmes herausgeschnittenen Teilstuckes jeein vollstandigse 
Kopfende regeneriert wurde. Es handelt sich also urn vollige Umkehrder 
Polaritat. Bei langen Teilstucken treten die heteromorphen Kopfe nicht 
auf; je kiirzer das. Stuck, urn so hii.ufiger kommt die Heteromorphose vor. 

Hervorzuheben ist ferner eine Heteromorphose, welche Loeb bei 
einer Ascidie (Oiona intestinalis) beobachtete (Fig. 138). Bei dieser 
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Form bilden die Zu- und Ausstromungsoffnungen fUr das Nahrungs
wasser ziemlich lange frei hervorragende Rohren. Der Rand OOider 
Offnungen ist mit einer Reihe einfacher Augenflecke, die als dunkel 
pigmentierte Punkte erscheinen, umsaumt. Bringt man unrerhalb der
selben z. B. an der Mundrohre einen queren Spalt an (a), so legen sich 
alsbald in der Umgebung dieses Schnittes neue Augenflecke an und 
die Schnittrander wachsen zu einer neuen zweiten Mundrohre aus. 
Auch hieraus folgt wieder, daB die einzelnen Bezirke des Organismus 
eine andere, und zwar viel groBere Potenz besitzen, als fUr gewohnlich 
in der normalen Entwicklung zum Ausdruck kommt. Weitere inter
essante Falle heteromorpher Regeneration finden sich in den neuesten 
Mitteilungen von Przi bram. 

Die Faktoren, welche die Heteromorphose verursachen, sind im 
einzelnen noch nicht OOkannt, ebensowenig diejenigen, welche die 
Polaritat des Organismu'3 bedingen. 
Beide Probleme hangen offenbar 
auf das engste zusammen. In man
chen Fallen spielen aber fur die 
Auslosung der heteromorphen Re
generation Bildungsreize eine bedeut
same Rolle, Reize, welche sowohl 
von der Umwelt geliefert werden 
als auch im Organismus selbst ihre 
Quelle haben konnen. Diese Er
scheinungen zeigen zugleich, daB die 
Regeneration von OOstimmten Fak
toren beeinfluBt werden kann. Hier 
m6gen daher diese Faktoren und 
die durch Einwirkung solcher be
dingten Heteromorphosen im Zu
sammenhange besprochen werden. 

" , 

-\ 

1!lg. 138. Heteromorphose hei Oiona 
inte8tinali8. (Nach Loe b.) An heiden 
Rii.ndern des Einschnittes a in die 

Oralrohre sind Ocel1en gebildet. 

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

Bemerkenswerter ist aber die Bedeutung der Schwerkraft und des 
Lichtes fur gewisse Regenerationsprozesse. Bei Besprechung der ii.uBeren 
Entwicklungsfaktoren wurde bereits (S. 76) auf ahnliche FaIle hin
gewiesen, die hiermit in Zusammenhang stehen, namlich die Be
stimmung der Wachstumsrichtung der Stolonen gewisser Polypen
formen, wenn solche Auslaufer statt der Polypenkopfchen erzeugt 
werden. 

Auch die Qualitat der regenerierten Organe kann von der Schwer
kraft abhiingig sein. Loeb lieB herausgeschnittene Stammstucke von 
Antennularia antennina regenerieren. Die neu entstehenden Boden
auslaufer (Stolonen) bilden sich, wenn man das Stammstuck in senk
rechte Richtung bringt, stets an dem nach unten gekehrten Ende, die 
neuen Sprosse mit Polypenkopfchen stets an dem nach oben gekehrten 
Ende. Und zwar ist das auch dann der Fall, wenn das Stammstiick 
verkehrt aufgehangt ist, d. h. mit dem Ende nach unten, das normaler
weise nach oben (apikal) gerichtet ist und an dem normal nur neue 
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Polypen hervorwachsen. So entstehen am primar basalen Pol Polypen, 
a.m a.pikalen Pol Stolonen (Fig. 139-140). Wird ein solches Stammstuck 
nicht umgekehrt, sondern schrag im Aquarium aufgehangt, so regeneriert 
unter allen Umstanden aus der hoher gelegenen Schnittflache ein SproB 
mit Polypen, aus der tiefer gelegenen ein Stolo. Zugleich entstehen 
neue Sprosse und Wurzeln in der Mitte des Stammstuckes, wobei die 
Stolonen stets an der Unterseite, die Sprosse an der Oberseite gebildet 
werden. 

Eine Umkehrung der Polaritat laBt sich ebenso leicht auch an 
TUbularia erzielen (Loe b). Ein mit dem api.kalen Pol nach unten 
aufgehangtes Stammstuck regeneriert aus den Schnittflachen beider 

w w 

Fig. 139-140. Umkeh
rung der Polaritii.t von 
Antennularia bei der Re. 
generation durch umge
kehrtes Aufhii.ngen des 

Stammstiickes. (Nach 
Loe b.) a. apikaler, b ba.
saler Pol; S Sproesen; 
W Wurzeln (Stolonen). 

Enden ein Polypenkopfchen; ebenso entstehen 
bei wagerechter Aufhangung an beiden Enden 
neue Polypen, so daB die Regeneration von 
Stolonen ganz unterdruckt ist. 

Das Licht ist von auffallendem EinfluB 
bei einem anderen Hydroidpolypen, nii.mlich 
Eudendrium racemosum. Nur im Licht rege
neriert dieses Polypenkopfchen; die Regene
ration von Stolonen wird durch Dunkelheit 
nicht verhindert (Loe b). Diese Abhii.ngigkeit 
der Regeneration vom Licht kann allerdings 
dadurch verdeckt sein, daB vorubergehende 
Belichtung genugt, um die Neubildung in 
Gang zu setzen (Goldfarb). Wenn die 
Stucke noch nicht Hi.nger als 13 Tage im 
Dunkeln gehalten sind, regenerieren sie eben
sogut Polypen wie im Licht. Sie stehen noch 
unter der Einwirkung der fruheren Belichtung, 
wie daraus hervorgeht, daB nach lii.ngerer 
Dauer der Dunkelheit die Regeneration aus
bleibt. EA genugt jedoch eine vorubergehende 
Belichtung von wenigen Minuten, um die 
Regeneration auszuIosen; diese Belichtung 
iat aber unbedingt notwendig. Weiterhin 
ist die Regeneration dann unabhii.ngig vom 
Licht. 

FUr wasserlebige Formen ist die Be
schaffenheit des umgebenden Mediums von 
EinfluB auf die Regeneration. So regeneriert 

Tulrularia nur in LOsungen, welche Kalium und Magnesium, ersteres 
fedoch nur in geringer Menge, enthalten (Loe b). Wirkt hier 
der Chemismus der Umgebung, so kann auch die Beschaffenheit 
der Nahrung von Bedeutung werden, wie die Versuche von 
Romeis an Kaulquappen gezeigt haben. Durch FUttern der 
Larven (RaM esculenta) mit Hypophyse (vom Ochs), Thyreoidea 
und Nebenniere (vom Pferd) und Thymus (vom Kalb) wird 
die Regeneration des Ruderschwanzes derart beeinfluBt, daB die 
stii.rkste Regeneration nach Thymusrutterung, die schwii.chste durch 
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Verabreichung von Thyreoidea erzielt wird; Nebenniere und Hypo
physe nehmen in ihrer Einwirkung eine Mittelstellung ein. Durch die 
Futterung mit Thyreoidea wird ferner be\virkt, daB bei schrager Schnitt
Wiehe das Regenerat von vornherein in der geraden Verlangerung der 
Hauptachse gebildet wird, daB es also anfangs nicht senkrecht zur 
SchnittfHiche steht. 

7. Die Bedeutung der Wundflache. 

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

Zur Auslosung des Regenerationsprozesses bedarf es eines Suh,tanz
verlustes, der durch Verlust eines Teiles herbeigefiihrt wird. Nicht 
immer braucht dabei der Teil, von dem die Regeneration ausgeht, eine 
Wunde zu zeigen, wie das Verhalten a 
der Linse der Tritonen lehrt. Anderer-
seits ist es auch nichli notwendig, 
daB ein ganzes Organ fehlen muB, 
um seine regenerative Bildung her
vorzurufen, sondern es genugt on 
das Vorhandensein einer Wundflache 
zur Einlei tung der Regeneraliion; 
solche Faile haben wir schon kennen 
gelernt in den Heteromorphosen von 
Planarien und Ascidien (Ciona), andere 
werden uns bei Besprechung der 
Superregeneration begegnen. Es han
delt sich also oft um gar keinen eigent
lichen Substanzverlust, sondern nur 
um das Auftreten einer abnormen 
Endflache, wie sie auch in klaffenden 
Wunden vorliegt, die nur durch einen 
glatten Schnitt hergestellt sind. In 
welcher Weise der Substanzverlust 
oder die W undflache die Regeneration 
in Gang setzen, ist bis jetzt noch 
nicht ermittelt. Man hat Storungen 

b 

Fig. 141. Regeneration des Ruder
schwanzes einer Froschlarve (R~na 
t~tsca) aug einer sehragen Sehnitt
Wiehe. Das Regenerat steht senk
reeht zur ehemaligen Sehnittflaehe 
a- b und bildet deshalb einen ent
sprechenden Winkel mit der Liings-

aehse des Sehwanzrestes. 

eines Spannungsverhaltnisses dafi.ir verantwortlich gemacht, doch ist 
eine solche Annahme Imine Erklarung, sondern nur ein Mittel, sich 
den Vorgang anschaulicher zu machen. Es durfte eine Reizwirkung 
vorliegen, die durch das Fehlen eines Teiles oder durch Setzung einer 
abnormen Endflache mit Hilfe einer Wunde bedingt ist, und in den 
Bereich der formaliiven Reizwirkungen gehort. Db3r ihre nahere 
Beschaffenheit sind wir noch vollig illl Dunkeln. (Dber formative 
Reize siehe unten S. 242.) 

1st einerseits eine Wundfliiche in den meisten Fallen zur Einleitung 
der Regeneration notwendig, so ist die Beschaffenheit dieser FHiche 
andererseits von einem speziellen EinfluB auf den Ablauf des Prozesses. 
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Insbesondere ubt die Richtung dieser Fli.iche eine ganz bestimmte 
Wirkung am;. Das Regenerat steht zunachst senkrecht zur Wundflache, 
wie besondel's einfach eich am Schwanz der Froschlarven zeigen laBt. 
Schneidet man den Schwanz der Kaulquappe schrag zur Langsachse 
ab, so bildet das Regenerat mit dem basalen Schwanzabschnitt einen 
entsprechenden Winkel, da seine Langsachse zunachst senkrecht zur 
Wundflache steht (Fig. 141). Dieser Winkel wird nach und nach aus
geglichen, so daB schlieBlich der Schwanz keine Knickung mehr auf
weist. Hier liegt ein schoner Fall funktioneller Anpassung vor, durch 
welche der zum Schwimmen ungeeignete geknickte Schwanz gerade 
gestreckt und so ein brauchbares Bewegungsorgan wird (vgl. auch 
unten S. 172). 

Die Regel, daB die Richtung des Regenerats durch die WundfUiche 
und nicht durch die Korperachsen be;;timmt wird, ist an einer ganzen 
Anzahl von Formen bestatigt worden (Driesch, Hescheler, Bar
furth, Morgan, Tornier). Allerdings scheint auch die Korperach~e 
nicht immer ohne EinfluB zu sein, was daraus hervorgeht, daB bei 
schrager Wunde die einzelnen Bezirke ihrer Flache einen ungleichen 
Grad der Neubildung zeigen (Mor gan). 

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

8. Superregeneration. 

Die Bedeutung der Richtung der Wundflache bringt es mit sich, 
daB durch eine komplizierte Wunde Mehrfachbildungen entstehen 
konnen. Auf jeder Teilflache der Wunde kann sich senkrecht dazu 
ein selbstandiger Regenerationskegel anlegen, der fur sich den verloren 
gegangenen Teil ersetzt, oder durch mehrfache gleichzeitige Verwundungen 
kann ein mehrfaches Regenerat gebildet werden. Solche Doppel- oder 
Mehrfachbildungen konnen bei den verschiedensten Tierformen vor
kommen, bei Wirbellosen wie bei Wirbeltieren; sie konnen experimentell 
erzeugt werden und treten auch in der Natur auf (Fig. 142). Hier mogen 
nur einige typische FaIle besprochen werden. Besonders leicht ent
stehen Doppelbildungen durch Spaltung der embryonalen Anlage eines 
Organes, wie von Barfurth, Tornier, Lissitzky durch Versuchp 
an Anuren nachgewiesen wurde. Durch Spaltung von Extremitaten
anlagen bei Amphibien erzielt man sehr leicht durch Regeneration jedes 
Teiles der Anlage zu einer ganzen Anlage uberzahlige Extremitaten. 
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Auch Verletzungen und Spaltung des Beckengurtels fiihren zur Regene
ration nicht nur des Giirtels, sondern, ",enn dieser verdoppelt "'ird, 
auch zur ii.berzahligen Regeneration eines Beines. So spaltete Tornier 
in einem speziellen Faile beide Hinterbeinanlagen einer Larve von 
Pelobates juscus gleichzeitig durch einen queren Schnitt in eine obere 
und untere Halite. Jede obere Halite bildete ein ganzes Becken mit 
je zwei Extremitaten; jede untere Hiilfte erganzte die fehlende obere 
und den Darmbeinfliigel und erzeugte noch je eine Extremitat. So 
entstanden im ganzen sechs vollstandig ausgebildete Hinterbeine (Fig. 143). 

In der Natur werden iiberzahlige Bildungen auch bei Reptilien, 
V6geln und Saugern be obachtet , die durch derartige Versuche erklarbar 
werden. Sie gehen zuruck auf Verletzungen und Regeneration in em-

Fig. 142. Doppelschwanzige Eideehse (Lacer'.«( agilis). Beide Schwanzspitzcn 
sind Regenerate, wie die Art ihrcr Beschuppung anzeigt. Aus del' Samm!uug 

cles zoo!og .. zootom. Institutes G6ttingen. 

bryonaler Zeit ; dieselben auf unkontrollierbare und unbeweisbare Keim
plasmavariationen zuriickfiihren zu wollen, ist durchaus willkiirlich. 
Rier ist auch der Ort, an die Verdoppelungen zu erinnern, welche durch 
Spaltung des Keimes auf friihestem Stadium entstehen k6nnen, wie sie 
oben bei Besprechung der inneren Entwicklungsfaktoren (S. 93 ff.) 
beschrieben wurden. 

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

Fig. 143. Bauchansicht einer fast umgewandelten Larve von Pelobates /ltScus 
mit Mehrfachbildung del' Hinterextremitaten. (Nach Tornier.) 

s 

144 

145 

Fig. 144 u. 145. Verdoppelung des Schwanzes einer Froschlarve. Fig. 144. Schnitt
fiihrung; Fig. 145 das Objekt nach der Regeneration, 1 die primare, 2 die regene
rierte sekunclare ' Schwanzspitze, primares Schwanzende an del' Spitze ebenfalls 

mit Regenerat; s Schnittfiihrung; ch Chorda dorsalis; rIO Riickenmark. 
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Schwanz einer Kaulquappe (Rana tusca). Durch einen Kerbschnitt 
(Fig. 144) wurde derart ein Keil aus dem Ruderschwanz herausge
schnitten, daB das Riickenmark noch ganz durchtrennt und die Ohorda, 
dorealis verletzt wurde. Aus dem dann an der proximalen Wundflache 
gebildeten Blastem geht die sekundare Schwanzspitze hervor. Barfurth 
erreichte dasselbe Ziel durch Ansengen des Schwanzes bis in die Chorda. 

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

Aile Zellen enthalten das gleiche ldioplasma. Wird die fiir ge
wohnlich latente Anlage durch die fiir die Regeneration notwendigen 
Bedingungen geweckt, so ent.steht ein Regenerat ganz unabhii.ngig davon, 

1 

2 

Fig. 146 u. 147. Regeneration eines abgeschniirten Stumpfes des linken Vorder
beines von Triton cri8tatus. (Nach Della Valle.) Fig. 146. 47 Tage nach 
dem Bruch, 17 Tage nach der Amputation; Fig. 147. 72 Tage nach dem Bruch, 
42 Tage nach der Amputation. 1 distales Regenerat, 2 Eroximales Regenerat 
(entgegen der Polarita.t) des abgeschniirten Stumpfes; 3 lWgenerat des proxi-

malen Gliedstumpfes. 

daB schon an anderer Stelle des verletzten Bezirks ein solches gebildet 
wi rd. So kann ein verletztes Organ gleichzeitig mehrfach den verloren 
gegangeneu Teil erset.zen; die Ausgangszellen dafiir haben dann einen 
ungleichen Ursprung; trotzdem liefern sie dasselbe, was nur bei erb
gleicher Teilung moglich ist. Bei erbungleicher Teilung Mnnen bei
spielaweise die idioplasmatischen Faktoren fiir die Determinierung der 
Zehen einer Extremitat nicht auch in den Zellen des GliedmaBenstammes 
enthalten sein (und dazu noch mehrfach!); man miiBte dann eben so
viele Reserve-ldioplasmen annehmen, ala Mehrfachbildungen auftreten 
konnen. Das ist aber viel gezwungener, als die Annahme der gleichen 
Determinantenzahl in allen Zellen. 

Ein in dieser Hinsicht besonders einleuchtendes Beispiel hat Della 
VaIle erbracht. Bei Triton cristatus wurde die linke Vorderextremitat 
in der Mitte gebrochen und die Heilung des Bruches durch enge Um-
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schnurung der BruchsteUe mit einem Seidenfaden verhindert. Einige 
Zeit darauf erfolgte die Amputation des distalen Extremitatenendes 
in der Nahe der Bruchstelle, eo daB nur ein kleiner Stumpf peripher 
von dem tief einschnurenden Faden stehen blieb. An der dadurch 
entstandenen distalen Wundflache setzt Regeneration ein, die eine 
ganz normale fa<;t vollstandige Extremitat liefert. Der abgeschnurte 
Stumpf besitzt aber noch erne zweite Wundflache, die allerdings von 
der Haut uberzogen geblieben ist, nii.mlich die Bruchstelle, deren Ver
heilung mit dem proximalen Extremitatenstumpf durch die tiefe 
Durchschnurung verhindert ist. Auch an dieser proximalwarts ge
legenen "Wundflache" des distalen Stumpfes wird durch Regenera
tion eine fast vollstandige GliedmaBe gebildet. DaB an dem distalen 
Ende des proximalen Stumpfes ebenfalls Regeneration eintritb, sei nur 
nebenher erwahnt (Fig. 146 und 147). Es kommt also zu einer Drei
fachbildung. Was aber besonders wichtig ist: die an der proximalen 
Flache des peripheren Stumpfes entstehende Extremitat (Fig. 143, 2) 
wird entgegen der Polaritat des Stumpfes regeneriert, denn an dessen 
proximalwarts gerichtetem Ende fehlt ja nicht der FuB, sondern das 
Schulterende der GliedmaBe. Hier liegt also eine Heteromorphose vor, 
die im Verein mit den beiden anderen Regeneraten trefflich den weiten 
Potenzumfang der in Betracht kommenden Organzellen erhellt. 

9. Relationserscheinungen bei derRegeneration. 

a) Die Wirkung funktioneller Inanspruchnahme. Ala 
weiterer Faktor kommt £iir den Ablauf der Regeneration in Betracht 
die Funktion des regenerierenden Organs. Oben wurde die dabei be
obachtete funktionelle Anpassung bei der Geradestreckung des ge
knickten Kaulquappenschwanzes bereits angedeutet. Barfurth brachte 
Froschlarven mit schief regenerierten Schwanzspitzen (infolge schrager 
Amputation) zum Teil in tiefes, zum Teil in £laches Wasser, so daB 
letzteren das Schwimmen unmoglich war. Bei der ersten Gruppe, 
den Schwimmern, ergab sich ein Streckungswinkel des Schwanzes von 
174°, bei der zweiten ein solcher von nur 153°. Daraus folgt, daB die 
Funktion zum mindesten als Reiz die Streckung begftnstigt, und Bar
furth spricht mit Recht von einer "funktionellen Orthopadie" (Roux). 
Bei den Nichtschwimmern ist aber auch eine gewisse Streckung einge
treten, was beweist, daB nicht allein die Funktion, sondern auch noch 
andere Faktoren an der Stl'eckung beteiligt sind. 

Diese Versuche sind von Harms mit besseren Mitteln wiederholt 
und erweitert worden. Jungen und erwachsenen Tritonen und Larven 
von Rana /uscu und Bu/o vulgaris wurden die Schwanze amputiert. 
Durch Schutte 1- oder Riihrwerke wurden in den Wasserbehaltern starke 
Stromungen erzeugt, durch welche die Tiere veranlaBt werden, kraftig 
gegen den Strom zu schwimmen. Die so zustande kommende funktionelle 
Inanspruchnahme beschleunigt die Regeneration; sie bedingt ferner, daB 
auch von einer schragen Schnittflache aus von vornherein ein in der 
Hauptachse des Schwanzes liegendes gerade gerichtetes Regenerat 
entsteht (Fig. 148). Das Regenerat wird sofort funktionsfahig gemacht 
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dadurch, daB sogleich neue Muskelfasern hineinwachsen und eine pro
visorische Innervation hergestellt wird. Der letzte erhalten gebliebene 
Ruckenmarksnerv liefert dafur die Nervenfasern. Diese provisorische 
Innervierung schwindet wieder, sobald neue Spinalganglien im Regenerat 
selbst auftreten; von diesen geht dann die bleibende 'metamere Inner
vation aus. Auch die Metamerie der Muskeln bildet sich erst sekundar. 
Bei der geschilderten Versuchsanordnung uberwiegt al.,o der funktioneUe 
Reiz uber die anderen, in Barfurths Versuchen noch bemerkbar ge
wordenen Faktoren fur die Ausgestaltung des Regenerats. Diese steht 
hier in echter Relation zur funktioneUen Inanspruchnahme. 

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

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

a 

Fig. 148. Regenera.tion der Muakeln eines Froschlarvenschwanzes von einer 
schriigen SchnittfIache (a-b) aua bei einem z~m Schwimmen gezwungenen Tier. 

halbschema.tisch. (Nach Harms.) 

nicht die Art der angeschnittenen Zellen, auch nicht die am Schnitt
rande freiliegenden Gewebe und Organe die Regeneration der Quantitat 
und Qualitat nach, sondern die Art und GroBe des Regenerates wird 
bestimmt durch die hinter dem Schnittrande liegenden Teile, also durch 
das, was vom Ganzen ubriggeblieben ist. Neben anderen ist damr 
besonders folgender Versuch hezeichnend. Wird einer Planarie der 
Kopf abgeschnitten, darauf das vordere Korperende in der MitteUinie 
ein Stuck weit gespalten und von der einen Spalthii.lfte wiederum der 
vordere Teil abgeschnitten, so regeneriert nur ein Kopf, wenn der Spalt
schnitt wieder zur Verf,eilung kommt. Dagegen entstehen zwei Kopfe, 
an jeder Spalthii.lfte einer, wenn jene Verheilung unterbleibt. In letzterem 
FaUe ist der EinfluB des ganzen durch den Langsspalt ausgeschaltet; 
jede Spalthiilfte setzt ihren eigenen EinfluB durch. 

Entfemt man von einer Planarie durch einen rechtwinkligen Schnitt 
die halbe Kopfseite oder die halhe Schwanzseite, so faUt das Regenerat 
verachieden aua, je nachdem der quere Schnitt weiter vom oder weiter 
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hinten liegt; je nachdem also, wie weit die operierte Korperha.lfte stehen 
geblieben ist. Im einzelnen bedurfen diese und ahnliche Falle noch der 
eingehenden Analyse. 

Nicht nur vom Ganzen, sondem auch von einzelnen bestimmten 
TeHen oder Organen kann die Regeneration abhangig sein. Das gilt 
z. B. fUr die Regeneration des Froschlarvenschwanzes in ihrer Beziehung 
zur Chorda dorsalis (Morgan und Davis). Wird einer Kaulquappe 
(Rana palustris) ein Stuck des Schwanzes amputiert und auBerdem 
von der geraden Wundflache aus noch ein Streifen aus de~ Stumpf 
herausgeschnitten, der entweder Chorda und Neuralrohr oder dIe Chorda 
allein entha.lt so daB diese letztere nicht an die Hauptwundflache heran
reicht, so erf~lgt erst dann die Regeneration des Schwanzes, wenn die 
Chorda sich durch Regeneration wieder bis in die allgemeine Schlitt
flache vorgeschoben hat. Im Hinblick auf gleich zu erwahnende Ver-

Fig. 149 u. 150. Beeinflussung der Regeneration beim Regenwurm durch das 
Bauchmark. (Nach Morgan.) Fig. 149. Schnittfiihrung nach Entfernen einiger 
Vordersegmente zur Beseitigung des vorderen Bauchmarkendes aus der Haupt
schnittflache. Fig. 150. Die Regeneration an einem so behandelten Regenwurm. 

r Regenerat, s Schnittflache; b Bauchmark. 

suche ist hervorzuheben, daB die Anwesenheit des Ruckenmarks in der 
Wundflache allein nicht genugt, um die Regeneration des Schwanzes zu 
veranlassen; diese Veranlassung muB vielmehr von der Chorda ausgehen. 

r) Die Bedeutung des Nervensystems. Mehr noch tritt die 
Abhangigkeit der Regeneration zutage in ihrer Beziehung ZUlU Nerven
system. So ist beim Regenwurm die Neubildung eines Kopfendes vom 
Bauchmark abhangig (Morgan). Wird das Kopfende durch einen 
glatten Querschnitt abgetrennt, so daB das freie Ende des Bauchmarks 
in dieser Schnittfla.che liegt, so wird durch Regeneration ein neues 
Kopfende gebildet. Schneidet man jedoch nach Amputation des Kopfes 
das bis an die Schnittflache reichende freie Ende des Bauchmarks heraus, 
so daB jetzt das Bauchmark sich nicht mehr bis an die Hauptschnitt
flache erstreckt, sondern weiter ruckwarts aufhort, so unterbleibt die 
Regeneration des Kopfes an der Amputationsflache (Fig. 149 und 150). 
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An del' weiter zuruckliegenden Schnittflache mit dem freien Ende de'3 
Bauchmarks kann dann ein neuer Kopf entstehen (Fig. 150). Diesel' 
braucht keinen Verdauungskanal zu enthalten, stets ist jedoch in ihm 
ein Bauchmarkstrang vorhanden. Schlundkommissur und Himganglion 
werden nul' gebildet, wenn auch del' Darm regeneriert. Sonst endigt 
das Bauchmark vorn ohne Himganglion. Auch bei gewissen Krebsen 
ist fur die Regeneration del' Augen das Vorhandensein des zugehorigen 
Teils des Ze~tralnervensystems notwendig (Herbst). Die Augen von 
Palinurus sitzen auf einem kurzen Stiele. In diesem befindet sich del' 
speziell zum Auge gehorige Teil des Zentralnervensystems, das Ganglion 
opticum. Wird das Auge allein entfel'llt, so wird es durch Regeneration 
ersetzt; ist jedoch del' ganze Augenstiel samt dem in ihm erithaltenen 
Ganglion exstirpiert worden, so regeneriert kein Augenstiel mit dem Auge, 
sondel'll ein fii.hlerahnliches Organ, eine Antennula. Daraus geht deutlich 
hervor, daB das Ncrvensystem einen EinfluB auf die Qualitat des re
generierenden Organs austi.bt durch Bildungsreize, wie sie uns ja auch 
schon bei Besprechung del' Korrelationen entgegengetreten sind. In del' 
Regeneration einer Antennula an Stene eines Auges liegt ein schoneI' 
Fall von Heteromorphose VOl' und zugleich ein sehr instruktive& Bei
spiel fur diejenige Art des Bildungsreizes, welche als Umschaltungs
reiz (Herbst) zu benennen ist. Bei Vorhandensein des Reizes, del' von 
dem Ganglion ausgeht, nimmt del' FormbildungsprozeB die Richtung 
auf Bildung eines Auges; bei dem Fortfall des Reizes wird diese Richtung 
"umgeschaltet" zur Ausbildung einer Antennula (vgl. unten S. 251). 

Oben (S. 168) wurden bereits die Versuche von Herbst uber die 
Regeneration del' Schwanzbeine von Palaemon erwahnt. Hierbei wurden 
die Uropodien durch einen flachen Scherenschnitt abgetrennt, wodurch 
zugleich mit dem ventralen Segmentbezirk auch das zugehorige Stuck 
Bauchmark entfernt wurde. Von diesen Krebsen biIdeten nul' wenige 
ein Regenerat (16%); noch weniger (13,4%) regenerierten ganz rudi
men tare Extremitaten und nul' einige (3,7%) regenerierten deutlich 
erkennbare Schwanzbeine. Kontrollkrebse, welche das Bauchmark be
halten hatten, regenerierten samtlich. Das entfernte Schwanzganglion 
wird nicht regeneriert. Aus diesen Versuchen geht deutlich die Ab
hangigkeit del' Regeneration yom Nervensystem hervor. Allerdings steht 
das in Widerspruch mit den Angaben von Giesbrecht, del' Regene
ration der Abdominalbeine von Palaemon beobachtete, nachdem die 
zugehorigen Teile< des Bauchmarks aus del' Schnittwunde herausgezogen 
waren. Es ist jedoch zu bemerken, daB diese Technik del' Operation 
nicht ganz einwandfrei ist; die Herbstsohen Ergebnisse sind auBer
dem so klar, daB die SchluBfolgerung aus ihnen zweifellos zutrifft. Die 
vereinzelten Fiille, in denen ohne das Schwanzganglion regenerative 
Prozesse beobachtet wurden, mochte Herbst durch eine Nachwirkung 
des formativen Einflusses del' exstirpierten Ganglien erklaren. 

Bei Wirbeltieren ist in einigen Fallen ebenfalls die Abhiingigkeit 
del' Regeneration yom Nervensystem nachgewiesen worden. Amputiert 
man eine Extremitat des Molches (Triton) und durchschneidet man 
zugleich die in den Amputationsstumpf fuhrenden Nerven (Ru bin), so 
daB eine nerVDse Verbindung des Stumpfes mit dem Zentralnervensystem 
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ausgeschaltet ist, so setzt die Regeneration wohl ein, indem ein Blastem
kegel gebildet wird, das Regenerat bleibt abel' hochst unvollkommen, 

Von W 0 1£ f sind diese Versuche mit einer interessanten Erweiterung 
wiederholt worden. Durch Herausschneiden des betreffenden TeileE 
del' Wirbelsaule wurde jede Verbindung del' Hinterextremitat von 
Triton mit dem Zentralnervensystem aufgehoben. Wi I'd nunmehr daE 
Hinterbein amputiert, so bildet sich wohl eine normale Narbe, abel 
jeder l~egenerationsprozeB unterbleibt. Del' Stumpf kann jedoch untel 
Umstanden wieder mit Nerven versorgt werden; denn in einigen Fallen 
ergab seine Reizung das Vorhandensein von Sensibilitat. Wird an 
einem solchen Stumpf eine abermalige Amputation vorgenommen, se 
zeigen diese Extremitaten, welche jahrelang keinen FuB gebildet haben: 
wieder regenerative Erscheinungen. Abel' das Regenerat ist stets eine 
MiBbildung. Auch bei wiederholtem Abschneiden regeneriert imme! 
wieder die gleiche MiBbildung in genau del' gleichen Form. Das ist nicht 
darauf zuriickzufUhren, daB etwa die zweite Regeneration an sich un
vollkommen auszufallen pflegt; die GliedmaBen del' Molche regenerieren 
auch bei einer wiederholten Amputation ganz normal, wie schon S pallan
z ani feststellte. Die MangeThaftigkeit del' Regenerate geht vielmehr 
auf unvollkommenen NerveneinfluB zuriick, ebenso wie das Fehlen 
del' Regeneration auf das vollige Fehlen del' Beziehungen zum Zentral
nervensystem. 

W olH ist geneigt, in den Nerven besondere Fasern anzunehmen, 
welche die Bild ungsreize yom Zentralnervensystem an die peripheren 
Organe leiten, ebenso wie etwa die motorischen Fasern die Bewegungs
impulse in die Muskeln leiten. Infolge del' Durchschneidung del' Nerven 
bei dem ersten Vcrsuche wurden diese "formativen" Fibrillen degenerieren 
bis ins Zentralorgan (Ruckenmark) hinein; sie wurden dann nicht mehr 
regenerieren, da die Regeneration der Nervenfasern nul' von einem 
zentralen Rest her erfolgt, und darum fchit dann bei der zweiten Am
putation und den folgenden der EinfluB des Nervensystems. Diese 
Existenz besonderer Fibrillen fUr die Leitung "fonnativer" Reize er
scheint jedoch nicht wahrscheinlich. Ihr Vorkommen ware nur dann 
annehmbar, wenn das Zentralnervensystem die embryonale Entwicklung 
einseitig als ein Formbildungszentrum beherrschen wiirde, wie es im 
reifen Organism us alle Tatigkeiten beherrscht. Das ist 'jcdoch nicht 
del' Fall, wie aus den oben mitgeteilten Versuchen iiber echte Korre
lationen zwischen Nervensystem und peripheren Organen (S. 112) 
zur Geniige hervorgeht. Derartige korrelative Beziehungen treten hier 
auch bei den Regenerationsprozessen zutage. 

Wie Walter, del' die Wolffschen Ergebnisse bestatigt, nach
weisen konnte, verhindert nicht das Fehlen del' motorischen Innervation 
die Regeneration, sondern del' Ausfall del' Spinalganglien. Das steht 
damit in Einklang, daB nach Wiedererlangung del' Sensibilitat die 
- wenn auch mangelhafte - Regenerationsfahigkeit zuruekgekehrt ist. 
Allerdings hat Godlewsky die Anschauung vertreten, daB zur Regene
ration der Schwanzspitze von Triton taeniatu8 das Vorhandensein des 
unverletzten odeI' regenerierten I{iickenmarks, nicht aber del' Spinal
ganglien erforderlich sei. Doch scheint die Ansicht Walters zu l~cht 
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zu bestehen, Wle auch aus gleich noch zu besprechenden Fallen her
vorgeht. 

Zu nennen sind hier ferner die Versuche von Szuts an Triton. 
Wird die Nase mitsamt dem vorderen Teile des Oberkiefers unter Scho
nung des Lobu8 olf,!ctoriu8 abgeschnitten, so erfolgt Regeneration alIer 
Teile, auch des Oberkiefers; wird dagegen der Riechlappen mitentfernt, 
so unterbleibt die Neubildung. Dieses Verhalten belegt ebenfalls die 
Abhangigkeit der Regeneration yom Nervensystem. 

Auch Durken konnte bei seinen schon erwahnten Versuchen uber 
Beinexstirpationen am Frosch (Rana fusca) hierhergehorende Beob
achtungcn machen. 

Exstirpiert man einer ganz jungen Froschlarve die embryonale 
Anlage eines Hinterbeines, so treten, wie wir oben schon erfahren haben, 
imZentralnervensystem korrelativeEntwicklungshemmungen auf, welche 
auf die Zentren der unverlet,zten Beine 
ubergreifen konnen und dadurch auch diese 
in der Entwicklung hemmen. Das kann nun 
auch der Fall sein, wenn bei nicht ganz 
vollstandiger Exstirpation der einen Anlage 
eine sehr verspatete Regeneration der 
operierten Anlage einsetzt. Dann sind be
reiLs die nervosen Zentrcn dieser Anlage 
korrelativ gehemmt und in Korrelation zu 
dieser nur mangelhaften Entwicklung oder 
zu diesem Ausfall der Entwicklung der 
Nervenzentren wird das op~rierte Bein nur 
hochst mangelhaft regeneriert. Es bildet 
nur einen kleinen kegelformigen Zapfen mit 
kaum erkennbarer Andeutung der distalen 
Teile (Zehen). Da auch das Bein der Gegen
'seite korrelativ in der Entwicklung gehemmt 
ist, zeigt ein solcher Frosch gegen Ende der 
Metamorphose nur zwei kleine Zapfen 
an Stelle der sonst vollstandig aus-

Fig. 151. Teilansicht einer 
jungen Rana tU8ca von der 
Bauchseite gegen Ende der 
Metamorphose. Das linke 
Hinterbein (1) ist nur zapfen
f6rmig regeneriert, das rechte 
(1') ist kor1'elativ gehemmt; 

a After. 

geformten Hinterbeine (Fig. 151). Die anatomische Untersuchung be
statigt die gegebenc Anschauung dadurch, dan die nervosen Zentren 
in der Tat eine korrelative Entwicklungshemmung zeigen. 

1m Einklang mit diesen Korrelationserscheinungen konnen die 
mangelhaften Regenerate der Wolffschen Versuche einfach und un
gezwungen erldart werden aus den Korrelationen zwischen Nerven
system und Extremitat. Durch die erste Amputation und die noch 
zentraler gelegene Nervendurchschneidung sind die zugehorigen Nerven
zentren geschadigt worden in ganz bestimmter, wenn vielleicht auch 
nicht deutlich erkennbarer Weise. Bei den spateren Regenerationen 
wird das Regenerat dann korrelativ zu den geschadigten Nervenzentren 
stets wieder mangelhaft, und zwar stets wieder in gleicher Weise. 

Es ist nun nicht gesagt, dan in allen Fallen die Regeneration vom 
Nervensystem beeinfluf3t wird. Nach dem, was uber das Vorkommen 
der Entwicklungskorrelationen ausgefuhrt wurde, kann das nicht auf-

D U r ken J EinfUhrung in die ElI.-perimentalzoologie. 12 
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fallen. Wir haben ja gesehen, daB selbst bei nahe verwandten 
Formen durchaus nicht immer die gleichen Korrelationen vorhanden 
zu sein brauchen. Und ahnlich ist es auch mit del' Abhangigkeit 
del' Regeneration. Riel' mogen nul' einige Beobachtungen hervor
gehoben werden. 

Konig stellte fest, daB das Auge von .Arion empiricorum auch dann 
normal regeneriert, wenn das im Fuhler daneben liegende Ganglion 
mitentfernt worden ist. Wenn hier tatsachlich del' NerveneinfluB nicht 
notwendig ist, so schlieBt das naturlich nicht aus, daB er bei anderen 
Formen vorhanden ist. Schwerwiegender sind die Versuche von Gold
farb am Regenwurm (Lumbricus). Bei ahnlicher Versuchsanordnung 
wie die oben geschilderte von Morgan erhielt derselbe in 50% eine 
Regeneration des Kopfendes, ohne daB das Nervensystem in del' Raupt
schnittflache vorhanden war. Allerdings ist zu beachten, daB die Re
generation verzogert war und daB in den regenerierten "Kopfen" die 
Ganglien entwickelt waren. In einigen Fallen war keine Verbindung 
des neuen Oberschlundganglions mit dem alten Bauchmark nachzu
weisen, in den meisten Fallen fand sich jedoch ein zusammenhangendes 
Nervensystem. Rier stehen sich also zwei verschiedene Ergebnisse 
schroff gegentiber; da abel' die Befunde von Morgan nicht wohl als 
unrichtig hingestellt werden konnen, mussen weitere Versuche die Auf
klarung des Widerspruches bringen, die vielleicht in dritten, noch nicht 
beachteten Faktoren zu suchen ist. Immerhin gibt die Verzogerung 
del' Regeneration in den Versuchen Goldfarbs zu denken. 

Del' gleiche Verfasser fand auch bei Diemyctylus viridescens die 
Regeneration unabhangig vom Nervensystem. Amputation eines Rinter
beines unmittelbar VOl' odeI' nach Zerstorung des zugehorigen Nerven
plexus odeI' nach Zerstorung des zugehorigen Teiles des Ruckenmarks 
ergab Regeneration del' Extremitat, allerdings zuweilen mit MiBbildungen. 
Andere Versuche, auf die sich u. a. Goldstein und Barfurth fur 
die Unabhangigkeit del' Regeneration yom Nervensystem bei Am
phibien berufen, erscheinen nicht ganz einwandfrei, da es sich entweder 
um Zerstorung des Ruckenmarks unter Schonung der Spinalganglien 
handelte odeI' eine nachtragliche Wiederherstellung wenn auch abnormer 
nervoser Verbindungen nicht ausgeschlossen war. Nach Walter sind 
abel' gerade die Spinalganglien fur das Zustandekommen del' Regene
ration wichtig. 

Jedenfalls kann das Vorkommen del' Beeinflussung del' Regeneration 
durch das Nervensystem nicht geleugnet werden, mogen auch entgegen
gesetzte FaIle zur Beobachtung kommen. Riel' wie dort muB man sich 
abel' VOl' uneingeschrankten Verallgemeinerungen huten ebenso wie bei 
den Entwicklungskorrelationen. VOl' allem ist stets zu beachten, daB 
nahestehende Formen sich ungleich verhalten konnen. 

10. Zusammenfassung. 

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

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

Keineswegs ist ·die Regeneration schlechthin eine reine Selbst
differenzierung. Es sind in manehen Fallen unzweideutig das Auf
treten und die Notwendigkeit von Bildungsreizen erwiesen, die von 
auBeren Faktoren (Schwerkraft, Licht) oder inneren (z. B. Nerven
system, Chorda) ausgehen konnen. Aber auch abgesehen davon zeigt 
jede Regeneration darin eine Abhangigkeit yom Ganzen, als gerade 
ein zum Ganzen passender Teil neu gebildet wird, wenn nieht spezielle 
Umstande den VerIauf abandern. 

Die Vorgange der Regeneration, insbesondere die Heteromorphosen 
und die heterogene Regeneration, bei der unter Metaplasie der Gewebe 
ain fremdartiger Ursprung der Regenerate beobachtet wird, sowie aueh 
die Tatsachen der Superregeneration, die sogar unter Umkehr der 
Polaritat eintreten kann, sprechen fur die erbgleiche Teilung des Idio
plasmas. Denn nur wenn aHe Organzellen das volle Idioplasma ent
halten, kann an anormalen Stellen durch heteromorphe Regeneration 
ein beliebiges Organ gebildet werden, nur dann sind die Regulationen 
verstandlich, welehe durch Einschmelzung und Umdifferenzierung der 
Zellen die Neubildung einleiten, nur dann kann aus einem Regenerations
blastem ein Organ hervorgehen, von dem gar kein Rest im Regenerations
kegel enthalten ist. N ur der Vollbesitz des ganzen Idioplasmas £iir aIle 
Zellen erkUirt hinreiehend auch die fast in beliebiger Zahl hervorzurufen
den Mehrfachbildungen bei der Regeneration sowie die hier besonders 
zu betonende Tatsache der regenerierenden Regenerate. 

So wird auch noch mehr verstandlich, warum die Regeneration 
keine Anpassungserscheinung, sondern eine primare Fahigkeit des Orga
nismus ist. Diese Fahigkeit findet darin ihre Begriindung, daB in allen 
ZeIlen das volle Anlagenmaterial (Idioplasma) enthalten ist, von dem 
aber normalerweise nur ein Teil aktiviert wird und in der auBeren Form
bildung zum Ausdruek kommt. Erst durch die eine Regeneration ein
leitenden Bedingungen konnen auch die anderen Teile oder Determinanten 
aktiviert werden, und so kann aus "fremdartigem" Material ein ver
lorenes Organ ersetzt werden. 

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

Die zwischen Regeneration und Ontogenese vorhandene Kluft ist 
nicht so tief, als es auf den ersten Blick scheinen mochte. Hier wie 
dort handelt ef> sich urn die Aktivierung ein und desselben Idioplasmas 
unter gegenseitiger Beeinflussung der sieh bildenden Teile; hier wie 
dort wird dureh Regulationen die prospektive Bedeutung der einzelnen 
Zellen bestimmt; Bildungsreize greifen beide Male wesentlich in die 
Formbildung ein. DaB es auch FaIle unabhangiger Differenzierung bei 
der Regeneration gibt, andert an dieser auf positiven Beobaehtungen 
aufgebauten grundsatzlichen Auffassung nichts; es wird noch an anderem 
Orte auf das Verhaltnis unabhangiger und abhangiger Differenzierung 
eingegangen werden. N ur liegt bei der normalen Embryonalentwicklung 
ein Zellmaterial vor, das noch nicht iln allgemeinen so einseitig diffe
renziert ist wie bei dem Ausgangsstadium der Regeneration am reifen 
Tier. Hier muB daher die Regeneration gewissermaBen einen Umweg 
machen, indem zunachst die Abkommlinge dieser differenzierten Zellen 
ein Blastem yon mehr indifferenten Zellen liefern. Ein engerer Zu
sammenhang besteht zwischen Ontogenese und Regeneration in em
bryonalcr Zeit; hier ist ofter keine scharfe Grenze zu ziehen. .Wird 
z. B. eine embryonale Anlage teilweise entfernt und regeneriert sie, so 
kann dieser ProzeB auch als Regulation in der Ontogenese aufgefaBt 
werden, da ja dann nur die embryonalen Zellen anders verwandt 
werden als in normaler Ontogenese. Ebenso bildet die Entstehung 
von Doppelbildungen in embryonaler Zeit eine Zwischenstufe zwischen 
Ontogcnese und Regeneration. Wird dureh einen absichtliehen oder 
zufalligen Eingriff eine Anlage gespalten, so kann jeder Teil derselben 
zu einer ganzen regenerieren, oder was dasselbe ist, jeder Teil reguliert 
ontogenetisch seine Entwicklung. Von dem el'sten Embryonalstadium 
bis zum reifen Organismus kann auf allen mogliehen Stufen Rege
neration beobachtet werden, so daB von del' ontogenetischen Regu
lation bis zul' Regeneration im eigentlichen Sinne viele Stufen zu 
finden sind. Die Regulationsfahigkeit nimmt wie die prospektive 
Potenz mit dem Fortschreiten del' Entwicklung ab, aber selbst wenn 
letztel'e auf den Dmfang der prospektiven Bedeutung gesunken ist, 
i':lt die Regulationsfiihigkeit nicht immer ganz gesehwunden. E':l bedarf 
nur gewisser Bedingungen, wie vor allem des Wundreizes, und diese 
Fahigkeit tritt wieder zutage. Dnd so ist die Regeneration der Aus
druek der im VoIlbesitz des Idioplasmas begriindeten Regulationsfahig
keit naehembryonaler ZeIlen. 
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Siebentes Kapitel. 

d) Das VerhaIten isolierter und kiinstlich verbundener Teile. 
Explantation nnd Transplantation. 

Wir haben bis jetzt schon eine groBere Anzahl von Versuchen 
kennen gelernt, welche sich mit den Beziehungen der einzelnen Teile des 
Organismus zueinander in verschiedenem Alter des Lebewesens be
schaftigen. Bei allen diesen Versuchen handelt es sich urn die Teile 
ein und desselben Lebewesens, also urn die Beziehungen von Teilen, 
welche normalerweise zusammengehoren. Indem wir die Entwicklung von 
der befruchteten Eizelle an bis in die altesten Stadien und dariiber 
hinaus bis zurn Ersatz wieder verloren gegangener Teile durch die Vor
gange der Regeneration verfolgten, konnten wir zahlreiche, fUr die grund
satzliche Wertung des Entwicklungsgeschehens wichtige Ergebnisse ge
winnen. Insbesondere konnten wir auch die Erkenntnis ableiten, daB 
auf allen Stadien der Entwicklung die gegenseitige oder einseitige Ab
hangigkeit der Teile einen der wichtigsten Faktoren der Ontogenese 
darstellt, allerdings mit der Einschrankung, daB in besLimmten Fallen 
eine solche Abhangigkeit fehlt und statt der abhangigen Entwicklung 
Selbstdifferenzierung vorliegt, wie beispielsweise in der Linsenentwicklung 
bei Rana esculenta, der Ausbildung der sekundaren Geschlechtscharaktere 
beim Schmetterling, der voneinander unabhangigen Entwicklung von 
Skelett und Muskulatur in der Flosse des Haies. Diese negativen Be
funde widerlegen aber nicht die positive Erscheinung abhangigen Ent
wicklungsgeschehens; sie steUen uns nur vor die Aufgabe, beide Tat'
sachenreihen miteinander in Einklang zu bringen. 

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

Das erstere Ziel, die Isolierung einzelner Teile von organismischen 
Einfliissen, wird erreicht durch die Methode der Explantation. In ge
wissem Grade ebenfalls eine Isolierung, wenigstens eine Isolierung von 
den normalen Beziehungen, wird ermoglicht durch die Transplantation. 
Dabei gehen jedoch die Teile vielfach neue Beziehungen ein, so daB 
die Transplantation die Moglichkeit an die Hand gibt, einzelne Teile 
des Lebewesens den ihnen fremdartigen Wirkungsspharen neuer organis
mischer Einfliisse auszusetzen. So kommt man also zu dem zweiten 
Ziele. 
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1. Explantation. 
Unter Explantation (Roux) versteht man nach Oppel solche 

Experimente, bei welchen "die dem Organismus entnommenen Teile 
(Gewebsstiicke, Organe, Organteile) in ein Medium verbra.cht werden, 
welches, ohne selbst ein Orga.nismus zu sein, das Fortleben des explan
tierten Gewebes ermoglicht"~ Man braucht dafiir auch wohl die Be
zeichnungen: Kultur in vitro, Deckglaskultur u. a.; doch erscheint 
Explantation als die beste Benennung. 

Handelt es sich bei den Versuchen nur um vOriibergehenden Auf
enthalt der Teilstiicke auBerhalb des Lebewesens mit nachfolgender 
Zuriickverpflanzung in einen Organismus, so spricht man pasBender
W'eise von Reimplantation und temporarer Explantation. 

Was die Technik der Explantation anbetrifft, so ist zu bemerken, 
daB die Wahl des Mediums, in dem die Explantate aufbewahrt werden, 
naturgemaB von besonderer Wichtigkeit ist. Am geeignetsten hat sich 
das Blutplasma desselben Tieres erwiesen. Es wird aus ganz frischem 
bei 00 zentrifugiertem Blut gewonnen. DaB hierbei, wie iiberhaupt bei 
allen Teilen der Versuche, die sorgfii.ltigsten aseptischen VorsichtsmaB
regeln zu beachten sind, braucht nicht eigens bemerkt zu werden. Die 
Gewebsstiickchen werden auf einem Deckglas oder Objekttrii.ger mit 
einem Tropfen Plasma bedeckt, das sofort gerinnt, und in einer feuchten 
Kammer bei geeigneter Temperatur, am besten Korpertemperatur, 
aufgehoben. . 

Auch andere Korpersifte, wie Lymphe, sind mit Erfolg angewandt 
worden; ebenso kiinstliche Losungen, unter denen die sog. Ringersche 
oder Lockesche Fliissigkeit an erster Stelle steht. Ihre prozentuale 
Zusammenstcllung wechselt im einzelnen je na.ch der·Art des Objektes; 
sie besteht im wesentlichen aus einer Losung von NaCI, caClt, NaHCOa, 
KCI in Wasser, mit oder ohne Zusatz einer organischen Nihrlasung. 

Einige Beispiele werden im iibrigen am besten das Verfahren und 
den Verlauf derartiger Versuche erlautern. 

Temporare Explantation wurde u. a. zur Beobachtung von Ge
achwulstzellen angewandt. Ehrlich bewahrte Stiicke eines Manse
tumors zwei Jahre lang in einem Kiihlschrank bei - 80 bis - 22 0 auf; 
bei dann vorgenommener Reimplantation auf Manse konnte in einem 
Falle die Entwicklung eines Tumors festgestellt werden. Giinstiger 
verliefen bei kiirzerer Explantationsdauer ahn1iche Versuche von 
O. Hertwig und Poll, die nach 18 Tage wa.hrender Aufbewahrung 
solcher Gewebsteile durch Uberimpfung derselben auf gesunde Ma.nse 
bei 56% derselben Karzinombildung emelten. 

Wenn auch bei der temporaren Explantation das Augenmerk sich 
in erater Linie auf das Verhalten der Explantate nach der Reimplantation 
richtet und die Geachehnisse wahrend der eigentlichen Explantations
dauer mehr oder minder vernachlii.ssigt werden, so ist sie doch deshalb von 
bestimmtem Wert, weil sie ein Mittel an die Hand gibt zu dem Nach
weise, daB durch das Verweilen des Gewebes auBerhalb des Korpers 
unter geeigneten Bedingungen seine Lebens- und Vermehrungsfahigkeit 
nicht zerstort ist. 
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Zu den eigentlichen Explantationsversuchen sind biaher schon aUe 
moglichen Teile und Gewebe der Wirbeltiere herangezogen worden. 
Schon bevor eine bewuf3te Methode der Explantation ausgebildet war, 
sindVersuche angestellt worden, welche streng genommen bereits "Aus
pflanzungs"-Experimente sind. Dahin gehoren z. B. die Versuche mit 
isolierten Furchungszellen oder noch mehr die Beobachtungen, welche 
Born an Teilstiicken von Froschembryonen gelegentlich seiner Trans
plantationsversuche machte, woraus sich ergab, daB solche Teilstiicke 
ihre Entwicklung fortsetzen konnen (vgl. unten S. 199). Die meisten 
Versuche stammen aber aus jiingster Zeit. 

Carrel, der mit den verschiedenartigsten Geweben embryonaler 
und reifer Wirbeltiere experimentierte, unterscheidet in dem Verhalten 
der Explantate zwei Perioden: zunachst eine Latenzperiode, in der 
keine Verii.nderungen stattfinden; sie 
schwankt in der Dauer zwischen 
zwei Stunden und drei Tagen. Reife 
Gewebe bleiben Hi.nger in Ruhe als 
embryonale und Geschwiilste. Daran a. d 
schlieBt sich die Periode voUen Wachs
tums an, die 3 bis 25 Tage dauem 
kann. Schnell sich entwickelnde Ge
webe wie Geschwiilste sterben schnell 
ab; reife Gewe be erreichen die lii.ngste 
Lebensdauer. 

FUr die auftretenden Wachstums
erscheinungen ist besonders ein Ver· 
such kennzeichnend, bei dem es gelang, 
Hautstiickchen mit einer Wunde in 
der Mitte zu ziichten (Fig. 152). Die 
Wundrii.nder nahem flich einander 
und in die Liicke wandem Epithel
zellen hinein, welche zunachstBriicken 
bilden und schlieBlich vollstii.ndigen 
Verschluf3 herbeifiihren. 

Oppel sah in verschiedenen 
Saugergeweben, die im Blutplasma 

c b 

Fig. 152a-d. Explantiertes Raut
stuck chen vom Frosch mit einer 
Wunde in der Mitte, die sich durch 

Wachstumsvorgange schlieBt. 
(Nach Carrel.) 

der gleichen Tiere bei 37° geziichtet wurden, vor allem Kemteilungs
figuren auftreten (Fig. 153). Diese zeigten sich schon sehr bald nach 
der Explantation, so daB keine Latenzperiode vorhanden ist. Doch 
braucht das kein unbedingter Widerspruch zu den Angaben von Carrel 
zu sein, da dieser die Grenze der Ruheperiode nach den auf3eren Wachs
tumsvorga.ngen bestimmt (vgl. jedoch unten Uhlenhuth). Mit den 
Kemteilungen gehen Zellvermehrungen Hand in Hand, welch letztere 
u. a. auch Foot im explantierten Knochenmark yom Huhn beobachtete. 
Auch Wundheilungsvorgange konnte Oppel feststellen. Sie beruhen 
vor allem auf Zellwanderungen. An explantierter Hornhaut (Comea) 
von Saugem wurde durch Schaben da~ Epithel stellenweise entfemt. 
Alsbald beginnen die angrenzenden Epithelzellen, sich iiber den Defekt 
hiniiberzuschieben. Das mehrschichtige Epithel wird dabei einschichtig 



184 Die illlleren Faktoren der Embryonalentwicklung. 

und die hohen Zellen nehmen eine flache Form an (Fig. 154 und 155). 
Diese Wanderung der Epithelzellen konnte direkt am lebenden Explantat 
beobachtet werden. Zellbewegungen treten uberhaupt vielfach in den 
Explantaten auf, wie auch Burrows angibt. Derselbe zuchtete ver
schiedene Gewebe vom Huhnerembryo (nach 16stiindiger Bebriitung) 

Fig. 153. Zell- und Kernteilung im explantierten KnochelllUark der Katze. 
(Nach Oppel.) 

im Blutplasma des erwachsenen Huhnes mit gutem Erfolg. Die Mesen
chymzellen wandem aus ihrem urspriinglichen Verbande aus und ver
mehren sich durch mitotische Teilungen. 

In solchen Kulturen zeigt das embryonale Herz mehrere Tage, 
haOOg im normalen Rhythmus, kraftige Pulsationen. Braus fand 

Fig. 154. Schnitt durch die Hornhaut 
des Hundes, von deren Oberflii.che das 
Epithel stellenweise abgeschabt wurde. 

das gleiche fUr das Herz junger 
Froschlarven, das vollstandig iso
liert, langer als eine Woche am 
Leben blieb und rhythmisch weiter
schlug, wobei es sich sogar etwas 
vergroBerte. 

Den Kernteilungsvorgangen im 
Explantat hat Uhlenhuth be· 
sondere Aufmerksamkeit geschenkt. 
Kleine Stucke der Ruckenhaut 
von Ranapipienswurdenim Frosch
plasma + Froschmuskel- Extrakt 

oder ahnlichen Medien kultiviert. Bis zum 6. Tage kommen keine 
mitotischen Kernteilungen vor; dann setzen diese und damit die Zell
vermehrungen ein, die bis zum 22. Tage anhalten. AuBerdem aber 
beginnen schon vorher amitotische Teilungen, als deren Ausgangspunkt 
zweikernige zenen angesehen werden, die sich schon am ersten Tage 
im Praparat finden. Uhlenhuth sieht in diesen Vorgangen eine voll-
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kommene Parallele zu dem Verhalten der am Korper des Tieres regene
rierenden Raut, in der beide Teilungsformen vorkommen, und zwar in 
ganz a.hnlichen Zeitverhaltnissen, nur daB im Regenerat die Teilungen 
frUher zum Stillstand kommen. Man muB es vorerst wohl dahingestellt 
sein lassen, ob das Auftreten der Amitosen und auBerdem mitotischer 
Kernteilungen mit verklumpten Chromosomen nicht auf nekrotische 
Vorgange hindeuten, obschon beide Erscheinungen auch im normalen 
Regenerat der Raut angetroffen werden . Bemerkenswert ist, daB sich 
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Fig. 155. Eine Hornhaut wie in Fig. 154 nach 24stiindiger Explantation; die 
Epithelzellen schieben sich libel' den Defekt. (Nach Oppel.) 

auBer den normalerweise allein teilungsfahigen Basalzellen auch die 
Zellen der Mittelschicht, manchmal sogar die Driisenzellen, teilen, 
spezialisierte Zellen also, die sonst keine Teilungen mehr zu zeigen pflegen. 

Schone Ergebnisse sind mit der Explantation von Nervengewebe 
.erzielt worden. Hier sind zunachst zu nennen Versuche von Har
rison (vgl. auch Braus). Bei Froschlarven (Rana palustris) wur
den eben nach SchluB des Medullarrohres, das noch aus undifferen
zierten Elementen besteht, kleine Stucke dieses Organes entnommen 

Fig. 156. 52 Stunden alte Deckglaskultur einer vom ab
getrennten Medullarrohr isolierten Nervenzelle mit lange. 

zweigeteilter Nervenfaser (Rana palU8tris). 
(Nach Harrison a.us O. Hertwig.) 

und auf ein Deckglas in einen Tropfen Lymphe aus dem Ruckensack 
des Frosches gebracht. Die Lymphe gerinnt und halt die Gewebsteile 
fest. Das Deckglas wird mit diesen nach unten auf einen hohIen 
Objekttrager gelegt und sein Rand mit Paraffin abgedichtet. In 
besonders glucklichen Fallen blieben die Praparate 5 Wochen am 
Leben. Aus den Nervenzellen sprossen Auslaufer hervor, die mit 
Nervenfasern vergleichbar sind; sie verzweigen sich und tragen an den 
Enden amoboid bewegliche Verdickungen (Fig. 156). Braus hat diese 
Beobachtungen an Nervenzellen bestatigt. 
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Marinesoo und Minea kultivierten Spinalganglien von Kaninohen 
und jungen Katzen im Blutplasma der gleiohen Tiere. Sie blieben bis 
60 Tage naoh erfolgter Explantation lebend. Auoh hierbei trat Aus
waohsen von Nervenfasern ein, das sich nioht nur innerhalb der GangHen 
findet, sondern sich weit fiber deren Umfang hinauserstreokt. Burrows 
ermittelte in seinen schon erwahnten Versuohen mit embryonalen 
Geweben vom Huhn, daB nioht nur aus dem embryonalen Medullarrohr 
Nervenfortsatze auswaohsen, sondern daB sie auf spezifisohe Nerven
farbstoffe reagieren und den his tologischen Bau normaler embryonaler 
Nerven besitzen. Differenzierungsvorgange beobaohtete Harrison auoh 
an embryonalen Muskelzellen vom Frosoh, in denen sioh quergestreifte 
Muskelfibrillen anlegten. 

HOchst bemerkenswerte und fiir die Zukunft vielvel'spreohende 
Beobaohtungen machte Goldschmidt bei Versuchen iiber Spermato
genese in vitro. Er kultivierte die Hodenfollikel eines Schmetterlings 
(Samia cecropia L.) in einem Tropfen Hamolymphe desselben Tieres 
unter dem Deckglas im hohlgeschliffenen Objekttrager. Man erhalt 
die Follikel durch Zerzupfen der Hoden, welche der Puppe entnommen 
werden. An derartigen Praparaten lieB sich die gesamte Spermato
genese verfolgen. Der dabei erhobene Befund stimmte vorziiglioh mit 
dem an gefarbten Praparaten iiberein. Goldschmidt ging nun abel' 
weiter und versuchte einige Faktoren der Spermiogenese zu analysieren. 
Ausgehend von der Annahme, daB die Follikelmembran die osmotisohen 
Verbaltnisse im Follikel reguliert und daB daduroh die Zellen zu be
stimmten Reaktionen gebracht werden, wurden Versuohe mit ver
anderter Konzentration des Mediums angestellt. Praparate nun in 
Ringerscher Losung (statt in Hamolymphe) von der Vernonschen 
Zusammensetzung (NaCl 0,75; NaHCOa 0,01; CaC~ 0,024; KC!. 0,021 %) 
ergaben kurz folgende Resultate: 

Nachdem unter Einwirkung des Mediums die Follike1 geplatzt 
waren, traten an allen Zellen ohne Riicksicht auf deren Charakter starre 
FortBii.tze auf, welche eine auBerordentliche Ahnlichkeit mit jungen 
Achsenfaden besitzen; an alteren Zellen, ·die bei Beginn des Versuches 
schon Achsenfaden gebildet haben, wird die Ersoheinung nicht beob
achtet. AuBer diesen FortBii.tzen entstanden an Zellen jeden Alters 
nach langerer Einwirkung der Losung Pseudopodien und GeiBeln, und 
zwar gehen letztere durch eine plotzliche Umwandlung aus ersteren 
hervor. Diese GeWeln zeigen eine lebhafte schlagende Bewegung. Sie 
konnen in gleicher Weise, wie sie entstanden sind, wieder zuriickgebildet 
werden. Wahrend jene starren FortBii.tze vielleicht mit der normalen 
Spermiogenese (Achsenfaden) in Beziehung zu setzen sind, beansprucht 
die Bildung dieser GeiBeln vom Standpunkte der Protoplasmamechanik 
besonderes Interesse. Wir kennen ja FaIle, wo Protozoen bei chemischer 
Anderung der Umgebung GeiBeln ausbilden (z. B. die Malariaparasiten 
beim Dbergang aus dem Blut des Wirbeltieres in den Miickendarm u. a.). 
Wenn auch die Goldschmid tschen Versuche noch weiteren Ausbaues 
und naherer Priifung bediirfen, so scheinen sie doch fiir derartige Vor
kommnisse von Bedeutung zu werden, und man muB Goldsohmidt 
beistimmen, wenn er in diesem Zusammenhang davor warnt, aus dem 
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Auftreten von GeiBeln bei Protozoenversuchen Folgerungen phylo
genetischer Art zu ziehen. 

Die Experiroente ergaben ferner noch bestimmte Formanderungen 
der Zellen und gewisse Beobachtungen iiber die Funktion der Follikel
membran, die hier iibergangen werden mOgen. Jedenfalls aber er
Offnet sich hier ein weites Feld lobnender Arbeit. 

Alles in allem genommen kommt in den LebensauBerungen der 
Explantate eine groBe Selbstandigkeit der isolierten Teile zum Aus
druck; sie zeigen Selbstbewegung, Selbstteilung, Selbstwachstum und 
Selbstdifferenzierung der Zellen. Bei der Bewertung dieser Erschei
nungen dar! man aber eine gewisse Vorsicht nicht vergessen. Denn, 
um mit O. Hertwig zu reden, ist es immerhin zweifelhaft, ob der Zu
stand der Explantate "dem normalen entspricht und mit ihm ver
glichen werden kann. Denn einmal ist das fliissige Medium in der Kultur 
. . . doch jedenfalls ein wesentlich anderes als der Saftstrom, in dem 
sich die Organe im lebenden KOrper bEifinden. Es ware geradezu wunder
bar, wenn die Zellen ... auf die eingetretenen groBen Veranderungen 
. .. nicht in ihrem LebensprozeB entsprechend reagieren sollten". 
Gerade die Goldschmidtschen Versuche zeigen ja den ungeheueren 
EinfluB eines veranderten Mediums. Dann fehlen den Zellen in den 
Deckglaskulturen zweitens "aIle normalen Nachbarschaftsbeziehungen, 
durch die im lebenden Organismus ihr Verhalten reguliert wird". 

Durch diese Einschrankung wird die Bedeutung der Explantations
Methode keineswegs herabgesetzt; von ihrem weiteren Ausbau sind 
noch wichtige Ergebnisse zu erwarten. 

2. Transplantation. 
a) Transplantationsii.higkeit und allgemeine Erseheinungen bei 

Transplantationen. 
Unter mehr normalen Bedingungen als hei der Explantation ver

bleiben die "isolierten" Teile bei der Anwendung der Transplantations
methode. 

Unter Transplantation oder 'Oberpflanzung ist zu verstehen die 
kiinstliche Vereinigung zweier Lebeweaen oder auch die'Obertragung 
eines Teiles oder Organes an eine andere Stelle desselben oder an irgend 
eine Stelle eines anderen Individuums (vgl. u. a. Korschelt, Barfurth, 
Przibram, SchOne). 

Von de'r Explantation unterscheidet sich demnach die Transplan
tation dadurch, daB das neue Medium, in welches ein Organ, ein Organ
teil oder Gewebe iibertragen wird, ein organismisches isli. 

Handelt es sich um. die tJbertragung und Einheilung eines relativ 
nur kleinen Teiles, so liegt eine "Pfropfung" vor, wie sie in der diesem 
Ausdruck entsprechendsten Weise bei Pflanzen ausgefUhrt werden kann. 
Man bnn dann den iibertragenen Teil, das Transplantat oder Pfropf, 
der "Unterlage" gegeniibe.rstellen. 

Neben der rein wissenschaftlichen Bedeutung kommt der Trans
plantation ein hoher praktischer Wert in der Chirurgie zu (Garre, 
Marchand. Barfurth u. a.). 
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Man unterscheidet verschiedene Arlen der Transplantation, die man 
als Auto-, Homoio- und Heteroplastik bezeichnet. Es ist zu bemerken, 
daB diese Benennungen zum Teil in der praktischen Chirurgie anders 
gebrii.uchlich sind a,1s·in der Biologie. Unter Autoplastik wird in beiden 
Fallen das gleiche verstanden, namlich daB das Transplantat von ein 
und demselben Individuum stammt, dem es wieder eingesetzt wird. 
Die Bezeichnung Homoioplastik ist bisher in der Chirurgie weniger 
ublich. Bei der Homoioplastik handelt es sich um ein artgleiches 
Transplantat, d. h. dieses ist einem Individuum der gleichen syste
matischen Art entnommen, der ein zweites als Unterlage dienendes 
Individuum entstammt. Hierbei wechselt also der ubertragene Teil 
den Trager unter Einhaltung der Artgrenze~ Bei der Heteroplastik 
gehoren Transplantat und Unterlage verschiedenen Arlen oder gar 
verschiedenen Gattungen an. In der Chirurgie pflegt man den Aus
druck Heteroplastik zu gebrauchen, wenn das Transplantat von einem 
anderen Individuum stammt. Da es sich naturgemaB stets um art
gleiche Transplantation handelt, besagt also hier dieser Ausdruck das
selbe wie in der Biologie die Bezeichnung Homoioplastik. Erganzend 
sei hinzugefugt, daB in der Chirurgie auch noch von Alloplastik ge
sprochen wi rd. Doch hat diese mit Transplantation in dem oben ge
nannten Sinne nichts zu tun. Es handelt sich lediglich um praktischen 
Ersatz fehlender Teile durch lebloses Material (z. B. Elfenbein fUr 
Knochen). 

Die Transplantationsfahigkeit zeigt mancherlei Parallelen zur Fahig
keit der Regeneration, was ohne weiteres daraus verstandlich erscheint, 
daB bei der Transplantation regenerative Vorgange, zum mindesten 
bei der Wundheilung, eine Rolle spielen. Diese Parallelen zeigen sich 
sowohl in der Verbreitung 'als auch in der Abstufung der Transplan
tationsfahigkeit. 

Ausfuhrbar sind Transplantationen bei allen Formen, von den 
niedersten Lebewesen bis zum Menschen; auch in jedem Alter, sowohl 
auf embryonalem Stadium als aueh beim reifen Organismus. Die uber
tragbaren und einheilbaren Teile sind auBerordentlich marinigfaltig, 
kaum ein Organ laBt sieh nicht verpflanzen; Beschrankungen sind nieht 
nur dureh die Wesensart der Organe und Organteile gegeben, sondern 
aueh dureh die teehnisehe Ausf'iihrbarkeit. 

Mit dem Alter nimmt die Transplantationsfahigkeit mehr und mehr 
ab, ebenso mit der Hohe der Organisation, eine absolute Unfahigkeit 
dazu tritt aber im allgemeinen nicht ein, wenn mit steigendem Alter 
und hoherer Organisation die Teehnik der Operation auch immer schwie
riger wird. 

Die Vereinigung der Komponenten bei der Transplantation voll
zieht sieh auf versehiedene Weise. Auf JUDgen Embryonalstadien kann 
eine vollkommene Verschmelzung eintreten, so daB z. B. aus zwei 
Blastulae eine einzige groBe Blastula hervorgeht. Bei niederen Tieren 
tritt meist eine einfache Anlagerung der Teile in der Wundflache ein, 
so daB die Verheilung keine Naht hinterlaBt (Fig. 157). Die Verbindung 
laBt dann sehlieBlieh die fr'iihere Trennung nieht mehr erkennen. 



Das Verhalten isolierter und kiinstlieh verbundener Teile. 189 

Bei hoheren Fonnen kommt es meist zur Bildung eines Narben
gewebes, namentlich wenn die Transplantation auf alterem Stadium 
vorgenommen wird. Doch verhalten sich dabei die einzelnen Organe 
und Gewebe ungleich, wie auch die Organisationshohe des Tieres dabei 
in Betracht kommt (vgl. Marchand, Babes u. a.). 

Das Verhalten del' Lumbriciden moge als Beispiel dienen, wie es 
von Babes fUr Allolobophora beschrieben wurde. Bei del' Vercinigung 
zweier Teilstiicke dieses Wurmes verheilen Korperepithel und Raut-

l 

Fig. 157. Langssehnitt dul'eh die Vel'einigungsstelle zwciel' Tcilstiicke von Hydra 
fusca, die mit ihl'en ol'alen Enden aneinander geheilt sind. Die del' Polaritat del' 
Teilstlieke entgegengesetzte Orientierung (vgl. weiter unten) wird el'kcnnbar aus 
del' Lagerungsriehtung der Zcllen. Vcrheilung dureh primare Verbindung ohne 
Xarbe. I Stlitzlamelle; eet Ektoderm; ent Entoderm; v Verwachsungsstelle. 

(Nach Wetzel aus Korschelt.) 

muskelschlauch in del' gleichen Weise wie bei del' einfachen ''''und
heilung. Die Wundrander sind anfangs stark nach innen gekrtimmt 
infolge Kontraktion dfr Ringmuskulatur. Del' Wundspalt wird von 
Lymphzellen erfiHlt und dadurch geschlossen. In ihm bildet sich von 
den angrenzenden Teilen des Rautmuskelschlauches ein Narbengewebe 
indifferenter Zellen. Dies3s wird alsbald von Epidermiszellen, die sich 
von ihrer Batlalmembran 10s1osen, nach auBen hin bcdeckt, und es dringen 
auch Epidermiszellen in das Narbengewebe ein. Durch Aneinanderlegen 
del' Zellen wird eine Ieste Verschmelzung erreicht. 
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In der Narbe wird die Ringmuskulatur von ausgewanderten Epi
dermiszellen neu gebildet, so daB in diesem RegenerationsprozeB die 
Keimblattgrenze iiberschritten wird; die neue Muskulatur ist ekto
dermaler Herkunft. Allerdings nicht ausschlie.13lich. Denn neben jenen 
Zellen beteiligen sich auch noch gewisse groBkernige Zellen an der Neu
bildung, die aus der alten Ringmuskulatur herstammen. Vor allem 
erzeugen derartige aus dem Muskelschlauch herriihrende Zellen die Langs
muskulatur. So wird schlie.13lich das Narbengewebe im Hautmuskel
schlauch beseitigt. 

Die beiden Bauchmarkenden, welche kurz nach der Operation 
etwas zerfasert enden (infolge Degeneration), regenerieren und durch
setzen das sie trennende Narbengewebe, ohne daB in diesem zunachst 
Ganglienzellen vorhanden sind. Diese werden geliefert von Zellen, 
welche aus dem alten Bauchmark dorthin wandern. 

Zwischen den beiden Darmenden bildet sich kein Narbengewebe; 
sie legen sich aneinander und "verkleben" anfangs, wobei sie durch 
das umgeb~nde Gewebe zusammengehalten werden. Die endgiiltige 
Vereinigung wird bewerkstelligt durch Vermehrung der Darmzellen 
infolge Zellteilungen; es erfolgt ein einfaches Aneinanderlegen der Zellen. 
Man sieht also schon an diesem relativ einfachen Beispiel, welch mannig
faltigen Prozesse bei der Transplantation ineinandergreifen. 

Ein ganz anderes Verhalten kann in die Erscheinung treten, wenn 
ein kleines Transplantat in eine Wunde eingesetzt wird; dann kann 
dieses zunachst mit der Unterlage dadurch verbunden werden, daB die 
Wundrander das Transplantat vollig uberwachsen und sich iiber ihm 
zusammenschlieBen. Das gleiche kann naturlich auch absichtlich herbei
gefuhrt werden, z. B. durch Einpflanzung eines Organes unter die Haut. 
Besonders hierbei treten starke Veranderungen am Transplantat ein, 
die eine starke Beeinflussung der Komponenten bei der Transplantation 
anzeigen. Auch sonst wird das Transplantat ofters stark verandert. 
Fur diese Veranderungen kommen in Frage Regulationen und Meta
plasien sowie Ruckbildungen, welche bis zum volligen Verschwinden 
des Transplantats fortschreiten konnen (Ribbert, Saltykow, Kor
schelt). 

Storend machen sich vor aHem die Riickbildungserscheinungen 
geltend, wenn es gilt, wie in der praktischen Chirurgie, ein dauerndes 
funktionsfahiges Transplantat zu erzielen. Dazu sind Vorbedingungen 
genugende Ernahrung des ubertragenen Teiles und funktioneller Reiz
anschluB innerhalb einer gewissen Frist. Nach Roux spricht man von 
einer funktioneHen Transplantation oder einer Implantation, wenn das 
Implantat selbst dauernden funktioneHen AnschluB gewinnt. Da
gegen versteht man unter Interplantation eine solche Verpflanzung, 
bei der das Transplantat selbst allmahlich zugrunde geht und durch 
korpereigenes Gewebe der Unterlage ersetzt wird (0 ppe 1); die Trans
plantation liefert dann nur mittelbar das Ergebnis. 

Es gibt kaum ein Gewebe, dessen Transplantation nicht schon 
versucht ware. Besondere Aussicht auf Erfolg hat man dann, wenn die 
Dbertragung auf eine gleichartige Unterlage vollzogen wird, eine Auf
gabe, die fur die Chirurgie des Menschen haufig gestellt wird. 
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Hier konnen nur einige Beispiele derartiger Transplantationen auf
gefiihrt werden; im ubrigen sei auf die zusammenfassenden DarsteHungen 
von Marchand, Garre, Korschelt, Barfurth, Lexer, Heller, 
Schone u. a. verwiesen. 

Bekannt sind die Transplantationen von Hautstiicken bis zu 20 qcm 
GroBe (Thiersch); es kommen hierbei aHerdings Veranderungen vor, 
die vor aHem degenerativer Natur sind. Das Transplantat wird von 
der Umgebung in feste organische Verbindung aufgenommen. 

Auch Schleimhaute haben zu erfolgreichen Transplantationen ge
dient. Dahin gehOrt die homoioplastische Vbertragung der Cornea 
von einem Menschen auf den anderen, der Ersatz der Vaginalschleimhaut 
durch die Schleimhaut des Diinndarmes (Kustner) und anderes. Harn
blasendefekte sind ebenfaHs mit Teilen der Darmwand ersetzt worden 
(v. Brunn); ebenso die Harnrohre bei Hypospadie durch Einpflanzung 
des Wurmfortsatzes (Lexer). 

Vor allem sind Knochentransplantationen von Bedeutung ge
worden. Durch auto- oder homoioplastische Dbertragung gelingt ver
haltnismaBig leicht der Ersatz sogar groBer Defekte. rst am lebenden 
Transplantat das Periost erhalten, so erfolgt echte organische Verbindung 
mit den ubrigen Knochen, und wenigstens langere Zeit bleibt das Trans
plantat als solches erhalten. Toter Knochen und Knochen ohne Periost 
wird dagegen resorbiert und durch Neubildung von der Nachbarschaft 
aus ersetzt. Auch die Knochensubstanz des Transplantats mit Periost 
verfallt der Resorption; das Periost bleibt aber am Leben und ersetzt 
durch Neubildung den resorbierten Knochen. Nicht nur die Trans
plantation kleiner Knochenstucke gelingt, sondem auch die ganzer 
Rohrenknochen und sogar die von Gelenken. So ersetzte Lexer das 
Kniegelenk, wobei das Transplantat von einem frisch amputierten 
Bein stammte, wahrend Kuttner sogar Gelenkenden groBer Rohren
knochen aus der Leiche erfolgreich transplantierte. 

Ferner werden Transplantationen ausgefiihrt mit Knorpel, Sehnen 
(Biesalski und Mayer) und BlutgefaBen. Transplantierte Muskeln 
verfallen der blndegewebigen Entartung. Transplantierte Nervenstiicke 
heilen nicht ein, sondem degenerieren und dienen nur der vom korper
eigenen zentralen Nervenstumpf aus einsetzenden Regeneration als 
Wegweiser. Auch drusige Organe sind beim Menschen transplantiert 
worden. 

Besser und leichter als am Menschen gelingen im allgemeinen Trans
plantationen bei Tieren schon wegen der stets giinstigeren Versuchs
bedingungen. Bei Hunden ist daher auch bereits die Transplantation 
der Niere ausgefiihrt worden, welche wenigstens bei autoplastischem 
Verfahren verhaltnismaBig gute Erfolge erzielte (C arrel u. a.). 

Heteroplastische Transplantation hatte bislang kein Ergebnis, 
homoioplastische nur ein voriibergehendes. Carrel entfemte beim 
Hund beide Nieren und pflanzte die eine wieder ein, wobei die GefaBe 
sorgfaltig wieder vemaht, der Harnleiter wieder vereinigt und auch 
der Bauchfelliiberzug wieder hergestellt wurden. Die Einheilung gelang 
vollstandig, und die Niere funktionierte normal. 
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Aunerordentlich zahlreich sind Versuche, welche sich mit der Trans
plantation auf eine andersartige Unterlage befassen, angestellt worden. 
Wir lassen dabei zunachst auner Betracht die Heteroplastik, bei der es 
sich um artungleiche Komponenten handelt, und fassen nur die Dber
tragung von Organen oder Organteilen auf einen ihnen normalerweise 
morpho- und physiologisch fremden Ort bei Individuen der gleichen 
Art ins Auge. Eine dauernd lebens- und funktionsfahige Vereinigung 
der Komponenten wird dabei meist wohl nicht erzielt, aber gleichwohl 
sind einige derartigen Operationen auch fUr die praktische Medizin 
wichtig geworden, so dan sie auch am Menschen ausgefuhrt werden. 

Unter dem Mangel einer Funktion, dem Fehlen des normalen Nerven
einfJusses, der ungenugenden Ernahrung, aber auch unter Einwirkung 
der veranderten Bedingungen der Umgebung, also unter dem Einflun 
des als Unt3rlage benutzten fremdartigen Korperbezirks erfahren der
artige Transplantate Veranderungen, die als Ruckbildungen oder Ent
differenzierung anzusehen sind (Ri b be rt); die meisten Gewebe atro
phieren oder werden resorbiert. 

Am deutlichst;en tritt das in die Erscheinung bei Transplantation 
zusamm'mgesetzter Teile. So verpflanzte S altykow bei Maus und 
Ratte embryonale Gewebsstucke und Schwanze oder Schwanzstucke. 
In ersterem FaIle wurden die dem Uterus entnommenen Embryonen 
in die Bauchwand transplantiert; im letzteren FaIle wurden die ab
gehauteten Schwanze unter die Ruckenhaut eingeheilt. Es tritt in 
allen Fallen eine Degeneration in den Transplantaten ein, die mehr 
oder weniger vollkommen durch Regeneration von den erhalten ge
bliebenen Teilen aus ersetzt wird. Embryonale Gewebe heilen leichter 
ein als erwachsene. Knochen und Knorpel werden vollig nekrotisch 
und von ihrcm Periost und Perichondrium aus neugebildet. Solche 
Riickbildungen und regenerativen Prozesse spiel en sich auch in allen 
anderen Geweben ab. Es durfte aber keinem Zweifel unterliegen, dan 
trotz der Einheilung und der damit erreichten Ernahrungsmoglichkeit 
und trotz der Neubildungen solche Transplantate keinen dauernden 
Bestand haben konnen. 

Der Organismus sucht sich vielmehr solcher an fremdartigem Ort 
eingeheilter Teile zu erwehren; sie sind fur ihn Fremdkorper. Gron 
transplantierte bei Knochenfischen und Amphibien einzelne Korperteile, 
z. B. Unterkiefer und Teile der Schwanzflosse, unter die Ruckenhaut 
oder an sonst einen fremdartigen Ort und fand nieht nur die schon er
wahnten Umbildungsvorgange, sondern vor allem auch eine massige 
Entwicklung von Bindegewebe in der Umgebung des Transplantats. 
Dadurch wird eine innige Verwachsung der Komponenten herbeigefuhrt, 
aber man mun Gron darin zustimmen, wenn er darin nicht die alleinige 
Bedeutung des Bindegewebes sieht. Diese Bedeutung liegt vielmehr 
in der erhohten Resorptionsmoglichkeit und auch wohl in dem Vorgang 
der Abkapselung, wodureh der Eindringling fur den Organismus un
schadlich gemacht und das gestorte Gleichgewicht wieder hergestellt ,vird. 

In einigen Fallen ist naehgewiesen, dan Organe, die an einem fremd
artigen Ort einheilen, wenigstens langere Zeit normal weiterleben und 
also auch funktionieren konnen. 
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Hier sind zunachst zu nennen die Transplantationen von Hoden 
und Eierstocken, wie sie u. a. von Ribbert ausgefuhrt wurden (vgl. 
auch oben S. 126 und die auch bereits erwahnten Gonadentransplan
tationen von Steinach S. 139). Bei Meerschweinchen wurden durch 
Autoplastik die Ovarien in der BauchhOhle vedagert. Die Einheilung 
gelingt meist gut. Wie die spatere Untersuchung lehrt, werden die 
obersten Schichten des Ovariums von der Bauchhohle genugend ernahrt. 
Zwar gehen die groBeren Follikel allmahlich zugrunde und auch das 
Stroma atrophiert, aber letzteres wird ersetzt durch einwucherndes Binde
gewebe und nach 75 Tagen finden sich auch wieder groBe Follikel, die 
auf eine progressive Entwieklung des Eierstocks zUrUckgehen. Die 
Veranderungen im Innern des Ovariurns, offenbar bedingt durch mangel
hafte Ernahrung, sind ubrigens auch nicht lediglich atrophischer Natur. 

Diese Ergebnisse sind von anderer Seite bestatigt und erweitert 
worden. W. Schultz erhielt bei ahnlichen Versuchen in den trans
plantierten Ovarien reife Eier, die ausgestoBen wurden, und die Bildung 
von Corpora lute",. Bei Kaninchen gelangte Grigorieff zu dem gleichen 
Ergebnis. Die an eine fremde Bauchstelle autoplastisch transplantierten 
Eierstocke zeigen aIle Vorgange der Follikelentwicklung bis zur volligen 
Reife. Unter Umstanden wird ein Ei ausgestoBen, das sogar zur 
Schwangersehaft fuhren kann. So gibt Engel an, daB nach Eierstocks
transplantation beim Hund Trachtigkeit eintrat. Auch soIl nach seiner 
Mitteilung erfolgreiehe Ovarientransplantation bei der Frau in einigen 
Fallen gelungen sein. Es laBt '3ich aber das Bedenken nicht unter
drucken, ob dabei nieht Regenerationsvorgange eines stehengeblie
benen Restes des alten Eierstocks mit im Spiele waren. 

Nach Meyns sind Ruckbildungserscheinungen bei fremdartiger 
Transplantation vor allem darauf zuruckzufuhren, daB reife, voll diffe
renzierte Gewebe verpflanzt werden. Auch bei den von anderen Autoren 
ausgefuhrten Transplantationen embryonaler Teile (Bert, Leopold, 
Saltykow) handelt es sich nicht urn noch indiiferente, sondern um 
schon hochgradig differenzierte Gewebe. Bei der Transplantation wirk
lieh . indifferenter, noeh undifferenzierter Keimdrusen junger Frosche 
auf erwachsene Individuen derselben Art finden keine starken Resorp
tionen statt. Die jugendliche Keimdruse setzt dabei ihre normale Ent
wicklung fort. Es ist moglich, auf Mannchen nicht nur Hoden, sondern 
auch Ovarialgewebe mit Erfolg zu ubertragen. 

1m ubrigen sind die ofters ausgefuhrten Hodenubertragungen 
negativ verlaufen. So transplantierte Herlitzka bei Triton Hoden in 
die LeibeshOhle von Mannchen und Weibchen. Die Keimdruse geht 
unter allen Umstanden zugrunde, und zwar nicht bloB die Samenzellen, 
sondern auch das interstitielle Gewebe. Mangelhafte Ernahrung kann 
der Grund dafur nicht sein, da die Transplantate von der Unterlage 
aus reichlich mit GefaBen ver.sehen werden. Auch Ribbert hatte bei 
Transplantationen von Kaninchenhoden keinen Erfolg. Dieses hn Hin
blick auf den Eierstock andere Verhalten des Hodens ist wohl darauf 
zuruckzufuhren, daB der Hoden eine Druse mit Ausfuhrungsgang ist, und 
daB bei Fehlen desselben die normalen Bedingungcn fur seinen funktions
fahigen Fortbestand nach der Transplantation zu sehr gestort sind. 

Diirken, ElnfUhrung in die Experiment.a.lzooiogie. 13 
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Eine Funktion fremdartig transplantierter Teile tritt nur dann ein, 
wenn diese von der Umgebung unabhangig ist; bei Drusen also dann, 
wenn ein Ausfuhrungsgang nicht notwendig ist (Ovarium, Schilddrnse) 
oder mitverpflanzt wird. 

Das letztere gelang Rib bert bei der Transplantation der Milch· 
druse. Ein ganzes Mammarorgan wurde einem zwei Tage alten Kaninchen 
herausgeschnitten und in eine Hauttasche am Ohr eingeheilt. Die uber 
das Organ geschobene Raut des Ohres wird nekrotisch ebenso wie die 
Spitze der Zitze; letztere regeneriert aber leicht. Bei spater eingetretener 
Trachtigkeit des Tieres konnte durch Druck aus der transplantierten 
Mamma Milch entleert werden und die mikroskopische Untersuchung 
ergab funktionierendes Milchdrusengewebe. An der Entnahmestelle war 
eine Spur des Mammargewebes zuruckgeblieben, das regenerierte, aber 
ohne Bildung eines Ausfuhrungsganges. Die Milcherzeugung in der 
transplantierten Mamma wird durch das infolge der Schwangerschaft 
in seiner Zusammensetzung veranderte Blut angeregt. Wir haben also 
in der Ausbildung des funktionierenden Drusengewebes im Verhaltnis 
zum Zustande des Geschlechtsorgans eine unechte Relation vor uns. 

Nach dem oben Gesagten ist zu erwarten, daB die Transplantation 
von Drusen mit lediglich "innerer Sekretion" im allgemeinen eine ge
wisse Aussicht auf Erfolg hat. In der Tat ist die Verpflanzung der Schild
druse, der Nebenniere, der Thymus an einen fremdartigen Ort gelungen, 
doch konnte dauernde Erhaltung ihrer Struktur bis jetzt noch nicht ge
sichert werden (Cristiani, Poll u. a.). 

Totale Entfernung der Schilddruse hat schwere Krankheitserschei
nungen zur Folge, die in der Form der IdioLie (Myxodem), Kachexie usw. 
auftreten konnen. Der Ausfall der "Epithelkorperchen" (Glandulae 
parathyreoideae) hat Tetanie zur Folge. Es handelt sich um Organe, 
die wie auch andere Drusen mit innerer Sekretion den Stoffwechsel 
tiefgreifend beeinflussen. Durch Transplantation eines Teiles der mutter
lichen Schilddruse in die Milz gelang es u. a. Payr, bei einem kretinoiden 
Kinde erhebliche Besserung zu erzielen. Die Milz wurde als Unterlage 
gewahlt, um in dem blutreichen Organ eine moglichst gute Ernahrung 
des Transplantats zu sichern. Auch in das Knochemnark ist die Druse 
mit Erfolg verpflanzt worden. Auf diesem Gebiet stehen noch weitere 
gute Ergebnisse fur die Chirurgie zu erhoffen. 

Damit moge die beschreibende Aufzahlung von tl'berpflanzungen 
geschlossen werden. Wenden wir uns nunmehr dazu, die Transplantation 
unter einem anderen Gesichtspunkt zu betrachten, namlich als eine 
Methode, welche geeignet ist, zur Losung allgemeiner entwicklungs
mechanischer Probleme beizutragen. Zugleich werden wir dabei weitere 
Beispiele kennen lernen, auch solche der heteroplastischen Transplan
tation, die bislang vernachlassigt wurde. 

(J) Die Transplantation als entwicklungsmechanische Methode. 
1') Die Ermittlung der Potenz durch Transplantation. 
a') Transplantation fruhembryonaler Stadien. Wir greifen 

auf fruhere Fragestellungen zuruck und werfen zunachst die Frage auf, 
kann mit Hilfe von Transplantationsversuchen etwas ausgesagt werden 
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iiber die Potenz der Zellen, also iibar die Beschaffenheit des in ihnen 
cnthaltenen Idioplasmas, und iiber die Art der inneren Entwicklungs
faktoren, mit anderen Worten dariibar, ob Selbstdifferenzierung oder 
abhangige Differenzierung vorliegt 1 

Ferner, indem wir den zweiten Teil dieser Frage etwas spezieller 
fassen, stehen sich die Komponenten bei der Transplantation indifferent 
gegeniiber oder tritt gegenseitige Beeinflussung zutage, und welcher 
Art sind diese Beeinflussungen 1 

Endlich: Sind aus dem Verhalten artungleicher Komponenten, wie 
sic bei der Heteroplastik vorliegen, allgemeine Schliisse zu ziehen 1 

Die Potenz der Zellen steht in engen Beziehungen zur Regulations
fiihigkeit. Alle Versuche, welche iibar letztere etwas aussagen, lassen 
auch Schliisse iibar erstere zu. Besonders von Transplantationen em
bryonaler Teile sind Aufschliisse iiber beide zu erwarten. 

Hier sind zuniichst zu nennen die Verschmelzungen gleichwertiger 
Komponenten zu einem neuen Ganzen, wie sie an Seeigelkeimen von 
Morgan, Driesch, Garbowski u. a. beobachtet worden sind. Durch 
Schiitteln der Eier von Sphaerechinu8 erhielt Morgan eine ganze Anzahl 
von Doppelgastrulae, die wahrscheinlich durch Verschmelzung zweier 
Blastulae entstanden sind. Fast immer bilden sich zuniichst zwei Darm
anlagen, doch kommt es vor, daBdas eine angelegte" Individuum nach
triiglich in das andere einbezogen wird; auch wurde eine Verschmelzung 
der beiden Darmanlagen zu einer einzigen beobachtet. Der Versuch 
7..eigt also Regulationen durch gegenseitige Beeinflussung; aus den 
Blastomeren wird etwas anderes als bei normaler Entwicklung. Driesch 
gelang es durch Verschmelzung von zwei Saeigelblastulae von vornherein 
cine einheitliche Entwicklung zu einem Individuum zu erzielen, das nur 
durch seine GroBe sich von einem normalen unterscheidet. Die Ver
einigung wurde auch hierbei durch Schiitteln der Eier von Sphaerechinu8 
und Echinus bewerkstelligt und dadurch erleichtert, daB die Eier nach 
dem Vorgehen von Herbst (vgl. oben S. 53) mit kalkfreiem Seewasser 
behandelt wurden. Durch das Schiitteln verlieren die Eier die Membran 
und kleben aneinander; durch die Wirkung des kalkfreien Wassers 
wird die hyaline Obarfliichenschicht (= Verbindungsmembran Herbst) 
verandert und dadurch das Verschmelzen der Keime hegiinstigt. In 
vielen Fallen entstehen auf diese Weise einfache Doppelbildungen, bei 
denen jedoch zuweilen eine Pradominanz des einen Individuums fest
zustellen ist (Fig. 158), WOb3i die Entwicklung des zweiten von einem 
gewissen Zeitpunkt an sistiert ist. Treten dabai schon Regulations
erscheinungen zutage, so liegen solche besonders klar auf der Hand, 
wenn die vollstiindige Verschmelzung zweier Blastulae zu einer GroB
Blastula eintritt. Das ist nur del' Fall im ersten Stadium der Blastula
form. Diese GroBlarven sind von vornherein einheitliche Bildungen. 
AIle Organe werden in der fur normale Larven geltenden Zahl und 
Proportion gebildet. Die gesteigerte GroBe geht offenbar nur zuruck 
a.uf die doppelte Zahl von Zellen, wie aus del' Ziihlung der Mesenchym
zellen erhellt. Solche sind bei der normalen Larve 30-35, bei der Riesen
larve 65 vorhanden; ihre Zahl ist also hier verdoppelt. Die Versuchc 

13* 
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wurden mehrfach angezweifelt, aber durch neuert> Experimentl:' von 
Driesch vollauf bestatigt. 

Das Ergebnis steht im Einklang mit dem auch aus anderen schon 
besprochenen (S. 99) Versuchen hervorgehendengroBen- Regulations
vermogen der Echinideneier; es spricht fur abhangige Entwicklung und 
zugleich fUr erbgleiche Teilung der Blastomerenkeme, da die einzelnen 
Blastomere eine ganz andere Verwendung finden als bei normaler Ent
wicklung und ala bei erbungleicher Teilung der Anlagenmasse moglich 

Fig. 158. Vcrschmclzung zweier 
Echinidenkcime mit tJberwiegen des 
einen Individuums. Es sind zwei 
Dii.rme, aber nur eine Mundoffnung 
vorhanden; die Pradominanz des 
einen Individuums tritt besonders 
im Skelett zutage, doch ist das 
andere auch rudimentar vorhanden. 

(Nach Driesch.) 

wa.re. Es ' liegt der umgekehrte Fall 
vor wie bei Isolierung der l/t Blasto
mere; dort wird aus der Ha.lfte das 
Ganze, hier wird ein Gauzes zur Halfte. 
Darin zeigt sich unzweifelhaft eine 
gegenseitige BeeinfIussung der Kom· 
ponenten. 

Ganz entsprechend ist das Er
gebnis der Versuche von Garbowski, 
der Furchungszellen verschieden ge
farbter Arten zur Vereinigung brachte. 
Es entstand ein einheitliches Indi
viduum. DaB seine Bildung nicht 
etwa bloB auf Regulationsvorgangen 
des einen Komponenten unter Aus
schaltung des anderen beruht, sondern 
auf gegenseitiger Regulation der ver
schiedenartigen Bestandteile, kann 
daraus bewiesen werden, daB die 
ungleiche Farbung der artungleichen 
Blastomere den weiteren Anteil an der 
Entwicklung zu verfolgen erlaubt. 
Hier schlie Ben sich an Spemanns 
Versuche uber Transplantationen an 
Amphibienembryonen im Gastrula.
stadium. Durch Ausbildung einer 
ausgezeichneten Technik gelang es 
diesem Forscher auf dem Gastrula.
stadium von Triton taeniatus die 
Anlagen von Hirn, Ruckenmark und 
Epidermis zu vertauschen und auch 
die Orientierung des Materials fii r 
Gehirn und Ruckenmark zu andern. 

Wird zu Beginn der Gastrulation z. B. ein spater sich zur Medullar
platte entwickelndes Stuckchen des au13eren Keimblattes mit einem 
anderen vertauscht, das spater Bauchhaut He£ern wurde, so entsteht 
aus letzterem ein Teil der Medullarplatte und umgekehrt. Da die Eier 
von Triton ungleich gefarbt sind, hat man es in der Hand, das verpflanztc· 
Stuckchen von einer anderen Farbe zu wahlen ala die Unterlage, so 
daB sich sein Schicksal besonders gut verfolgen laBt. Bei gleicher 
Operation auf etwas spate rem Stadium erfolgt die EinheilWlg nicht mE'hr 
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so glatt, ein prasumptives Ektodermstiick wird aber noeh zu einem 
normalen Hirnteil verarbeitet. Mit dem Fortschreiten des Entwicklungs
prozesses nimmt diese Umstimmbarkeit dann mehr und mehr abo 

Entspreehend sind Spemanns Ergebnisse mit Drehungen von 
Teilen der prasumptiven Medullarplatte; dabei kommt noeh etwas 
anderes zur Beobaehtung. Dreht man bei kreisformigem Urmund und 
ziemlich kleinem Dotterpfropf ein groBes Stiick Riiekenplatte del' 
Gastrula um 180°, wenn die Medullarplatte siehtbar geworden ist, so 
entsteht Situs inVer8'!t8 der Eingeweide und des Herzens (Spemann, 
PreBler, Meyer). Nervensystem, Chorda, Muskulatur und Darm ent
wiekeln sich ganz normal, als ob gar keine Verlagerung stattgefunden 
hatte. Die Vertauschung der typischen asymmetrischen Lage der Ein
geweide und des Herzens fiihrt Spemann darauf zuriick, daB, wahrend 
alles andere noch nicht fest determiniert ist, die Urdarmachse schon 
eine bestimmte Kriimmungstendenz besitzt, welehe jene asymmetrische 
Lagerung zur Folge hat. Es ist zu beachten, daB bei dieser Operation 
die Urdarmdecke mitumgedreht wird. 

Ferner fiihrte Spemann am gleiehen Material die Vereinigung 
gleichseitiger Halften zweier verschiedener Keime aus. Die beiden 
Keime werden genau median gespalten und dann linke Hallie mit 
linker, rechte mit rechter verbunden. Auf diese Weise "grenzt Material, 
welches spater die linke Halfte der Medullarplatte zu bilden hatte, 
an solches, dessen normales Schicksal die Bildung del' Bauchhaut del' 
linken Seite ware", und umgekehrt. Der so kombinierte Embryo bildet 
zwei Medullarplatten auf zwei entgegengesetzten Seiten des Keimes; 
je eine Hallie jeder Medullarplatte entsteht aus Material, das auch 
normal Med ullarplatte ge bildet Mtte (primare Halfte) ; die andere 
LiingsMllie bildet Rieh aber aus Material, aus dem normal Bauehhaut 
cntstanden ware (sekundare Hallie). Die Beeinflussung der Bildung 
der sekundaren Hallie, die nur durch Regulationen moglich ist, liegt 
klar zutage und konnte iiberdies dureh besondere Versuehsanordnung, 
die hier iibergangen sei, ganz einwandfrei erwiesen werden. Jedoch ist 
zu bemerken, daB das Material der sekundaren Halfte zur Zeit der 
Operation noch als indifferent angesehen werden muB. Wird sie namlieh 
von einem etwas alteren Embryo geliefert, so folgt sie nicht der primaren 
HaUte bei der Differenzierung, wie bei gleichalten Komponenten, sondern 
geht ihr voran, was nur moglich ist, wenn kein Zeitverlust durch Um
differenzierung entsteht. Der EinfluB der primaren Hallie auf die 
sekundare kommt auf dem Umwege der Erganzung des (halbierten) 
primaren Urmundes zu einem ganzen Urmund zustande. Von diesem 
ganzen Urmunde aus erfolgt dann die Differenzierung des Materials. 
Auch sogenannte Janusbildungen konnte Spemann durch embryonale 
Transplantation erzielen. Die fortgesetzten Versuche dii.rften noch reiche 
}i~rgebnisse zeitigen. Wir halten hier vor aHem fest dcn Nachweis 
"formativer" Entwieklungs beziehungen. 

Embryonale Transplantationen besonderer Art sind von Belo
golowy ausgefiihrt worden. Man konnte seine Versuche in gewis&em 
Sinne auch als Explantationen bezeichneIl, jedoch mit der Einschrankung, 
daB es sich nicht um Kulturen embryonaler Komplexe in vitro handelt, 
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sondern um Dbertragung derselben in einespe1.ieUeorganislllische }<jinflnB
sphare. Belogolowy brachte Embryonen von Pelobates IUSCU8 und 
Rana temporaria auf dem Stadium del' Morula, Blastula, Gastrula und 
Neurula, nachdem sie von den Hullen befreit waren, in die Bauchhohle 
erwachsener Individuen derselben Art oder fuhrte derartige tJbertragull
gen auch kreuzweise zwischen den genannten Formen aus.Wenn man 
auch den Deutungen, welche Belogolowy seinen Befunden gibt, wohl 
nicht so ganz beistimmen kann, so sind doch die Ergebnisse sehr be
merkenswert (vgI. auch die Ausfiihrungen von Roux). 

In der Bauchhohle des erwachsenen Amphibiums macht sich die 
Wirkung der neuen Umgebung auf das sich entwickelnde Ei in ver
schiedener Richtung bemerkbar. Vielfach ,,,ird die Enhvicklung ganz 
zum Stillstand gebracht oder aber sie wird sehr stark abgeandert. In 
letzterem Falle lost sich der Embryo in einzelne Komplexe und Zellen 
auf, welche fiir sich weiterleben. Aus ihnen gehen einerseits Gebilde 
hervor, die, ohne eine typische Gestaltung aufzuweisen, den Charakter 
von Knochen-, Knorpel-, Drusen- und Muskelgewebe besitzen; auch 
Eier, annahernd normal beschaffene Chorda dorsalis und Gehirnblasen 
werden beobachtet. Andererseits nimmt die Entwicklung einen ganz 
abnormen Gang: es entstehen Zysten, Plasmodien und einzelne Zellen 
ungleicher Beschaffenheit; unter diesen letzteren sind VOl' allem sarkom
artige Zellen hervorzuheben. Diese dringen in die Gewebe des Wirtes 
ein und zerstoren dessen Organe, so daB derselbe nach 5-6 Monaten 
eingeht. Riel' liegt nichts anderes VOl' als del' Beweis, da3 aus implan
tierten embryonalen Zellen bosartige Geschwiilste entstehen konnen. 
Allerdings konnen die isolierten Zellen des aufgelosten Embryos auch 
das Wachstnm und die Regeneration anregen, wie fur die Leber des 
Wirtes beobachtet wurde. 

Del' Verfasser fiihrt den Zerfall des Embryos in einzelne Zellen 
darauf zuruck, da3 diese in del' neuen Umgebung derartig gunstige 
Lebensverhaltnisse finden, da3 eine Abgrenzung und ein Zusammen
schlu3 gegen die Umwelt hinfallig wird. Einer solchen Auffassung kann 
man nicht beipflichten. Vielmehr durfte hier eine Wirkung des ver
ii.nderten Mediums vorliegen analog den Erscheinul1gen, welche wir 
a,m Seeigelkeim in kalkfreiem Meerwasser kennen gelernt haben (oben 
S. 53). Die einzelnen Zellkomplexe zeigen in der Bildung von Gewebs
stucken das Vermogen der Selbstdifferenzierung. Andererseits macht 
sich del' Ausfall del' Lagebeziehung del' Teile geltend in dem Unvermogell 
typische Organe zu bilden. In gleicher Richtung mogen aber auch 
110ch die positiven Eil1flusse wirken, welche von der fremdartigen Um
gebung ausgehen. Die Vereinigung isolierter Zellen zu Komplexen und 
Plasmodien erinnert an das, was oben uber den Zytotropismus gesagt 
wurde (S. 131). Es ist allerdings zu erwahnen, da3 del' Verfasser auch 
diese letzteren Dinge andel'S deutet. Um zu einer voIlen Wurdigung 
aller Ergebnisse, die im einzelnen sehr mannigfaltig sind, zu gelangell, 
durften noch weitere Untersuchungen erforderlich sein. Immerhin 
kann man auch aus diesen Versuchen erkennen, da3 die Entwicklung 
des Embryos in hohem Grade durch au3ere Faktoren, die hier von der 
fremdartigen organismischen Umgebung gebildet werden, beeinfluBt wircl 
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und daB das Selbstdifferenzierungsvermogen del' Teile nicht ausreicht, 
einerseits diese Beeinflussung zu iiberwinden und andererseits die 
durch Aufiosung des Embryos in Zellen und Zellkomplexe verlol'en 
gegangenen Wechselbeziehungen del' Teile zu ersetzen. DaB den Ver
suchen hohe Bedeutung fill' die Geschwulstlehre zukommt, braucht 
kaum erwahnt zu werden. 

P') Transplantation von Organanlagen. Besonders wel'tvoll 
fiir die in Rede stehenden Probleme sind die zahlreich ausgefilhrten 
Transplantationen von Organanlagen, wobei also Komponenten alterer 
Entwicklungsstadien miteinander vereinigt werden. Entwickelt sich 
nun dabei jeder Teil fiir sich ohne jede Riicksicht auf den anderen oder 
i8t auch dann wenigstens eine gewisse Abhangigkeit zu verzeichnen? 

An Schmet·terlingen hat Crampton Transplantationen alterer Ent
wicklungsstadien vorgenommen, indem er Teile von Puppen oder auch 
ganze Puppen miteinander vereinigte. 1m allgemeinen erfolgt nul' eine 
iiuBerliche Verwachsung der Komponenten durch Vereinigung des 
Integuments und eventuell seiner Organe. Bemerkenswert ist, daB 
selbst Vereinigungen von Puppen oder Puppenteilen in abnormer Stellung 
in die Metamorphose eintraten und entsprechend absonderliche Schmetter
linge lieferten. Von Regulationen war nichts zu erkennen; auch nach 
del' Metamorphose waren die einzelnen Komponenten als selbstandigc 
Bestandteile unterscheidbar. Durch Vereinigung eines Vorder- und 
Hinterstilckes von Puppen, die sich zu einem ganzen Tier erganzen, 
kann ein Schmetterling entstehen, an dem durch vollkommene Ver
wachsung die kilnstliche Zusammensetzung nicht mehr wahrgenommen 
wird. Ob man das Selbstiindigbleiben der Teile in diesen Vel'suchen 
als Ausdruck des grundsatzlich unabhangigen Charakters del' Entwick
hmg del' Schmetterlinge iiberhaupt ansehen darf, steht dahin. Es ist 
nicht von der Hand zu weisen, daB vielleicht diese Selbstiindigkeit 
in dem Alter des benutzten Entwicklungsstadiums begriindet ist. 

Von Born sind schone Verwachsungsversuche mit Ifroschembryonen 
ausgefi.ihrt worden. Werden Teilstiicke solcher Embryonen, nachdem 
sich das Nervenrohr geschlossen hat, mit glatten Schnittfliichen anein
andergelegL, so verwachsen sie innerhalb weniger Stunden. Die Em
bryonen werden aus del' Gallerthillle und del' Eihaut herausgeschalt, 
durchgeschnitten und die zu vereinigenden Schnittfliichen moglichst 
rasch aneinander gebl'acht. Die Lage wird durch angelegte kleine 
I:;ilberdrahte fixiert. Auf diese Weise lassen sich eine VOlder- und eine 
Hinterhiilfte von zwei verschiedenen Individuen vereinigen, die sich 
zu einem ganzen Tier erganzen. Derartige Zusammensetzungen konnen 
die ganze Metamorphose durchmachen und normale l!'rosche liefern. 
Auch ganz abnorme Kombinationen von Teilsti.i.cken sind moglich. 

Am besten eignen sich zu den Versuchen Rana esculenta und R. 
ar'lJalis; sehr wenig R. tusca und Krotenlarven. Dieses ungleiche Ver
halten del' einzelnen Arten ist sehr zu beachten. 

Gelingt bei Rana esculenta und R. arvalis die Vereinigung del' 
Teilstilcke nicht, so konnen diese infolge del' schnellen epithelialen 
Bedecklmg del' SchnittfIachen lange Zeit selbstandig weiter leben, bis 
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del' in ihren Zellen enthaltene Dotter aufgezehrt 1St. Die abgetrennten 
Stucke schreiten sagar in del' Entwicklung fort. Wedel' Mangel des 
Herzens noch des Gehirns andert etwas an deren normalem Ablauf. 
Wir haben es also in diesel' Hinsicht mit SE'!~_·,tdifferenzierung zu tun. 

Bei del' Verwaehsung del' Teilstueke vcreinigen sieh gleiehartige 
Organe dureh ihr spezifisehes Gewebe zu einer Einheit, ungleichartige 
durch Bindegewe be; diese behalten also ihre Selbstandigkeit. 1st auch 
nul' in einem Komponenten ein durehgangiger Darmkanal vorhanden, 
80 beginnt naeh Aufzehrung des Dotters die Nahrungsaufnahme. Die 
cinzelnen Komponenten entwickeln sieh unabhangig voneinander weiter. 
Wi I'd z. B. ein kurzes Hinterende einer anderen Larve seitlich auf
gepfropft, so entwiekeln sich die Extremitaten normal, wenn nul' Er
nahrung yon del' Hauptlarve durch GafaBvereinigung eintritt. Auch 
hierin kennzeichnet sich die Ent\vicklung yon Rana esculenta als Selbst
differenzierung. Das Ergebnis stiuunt ganz damit uberein, was wir 
oben (S. 122) uberdie Entwieklung del' Augenlinse bei diesel' Form kennen 
gelernt haben. 

Jedoch zeigen sieh bei dcn Transplantationen auch Andeutungen 
von Regulationen. Es lie Ben sieh namlich FaIle nachweisen, wo gleieh
artige Organe auch dann zur Verwachsung gekommen waren, wenn 
ihre Sehnittflaehen beim Aneinanderlegen del' Teilstucke sichel' nicht 
zur direkten Beruhrung kamen. Hier muB also eine Weehselbeziehung 
del' Organe die Vereinigung bewirkt haben. 

Aueh Tcilstucke verschiedener Arten (R. esculenta und R. tusca) 
konnten zur Verheilung gebracht werden; insbesondere wurden auf 
diese Weise "Doppellarven" erzielt, die mit einem Teil des Korper;; 
(Bauehseite, Kopf) aneinander gewachsen waren; cine gegenseitige 
Reeinflussung lieH sich nicht feststellen. 

Bei den- Versuchen yon Crampton und Born handelt es sich 
um Vereinigung durehweg bedeutender Komplexe larvaler Stadien. 
Genauere Aufklarung uber die eventuelle Abhangigkeit del' Entwicklung 
des Transplantats ist zu erwarten durch die Verpflanzung kleinerer 
Bezirke, insbesondere genau bestinllnter Organanlagen. Eingehende 
Untersuchungen liegen Val' allem VOl' ti.ber die Transplantation von 
Extremitatenanlagen bei Amphibien. Bei dem Vergleieh del' einander 
zum Teil widel'sprechenden Ergebnisse ist im Auge zu behalten, daU 
sie an ganz verschiedenen Arten und Gattungen gewonnen wurden. 

So transplantierte Braus homoioplastisch die junge knospen
fol'mige Anlage einer Hinter- odeI' Vordel'extremitat von Bombinator 
pachypus an den Kopf odeI' die Schwanzwurzel cineI' anderen Lal've. 
Aus del' Anlage entwiekelte sich eine typisehe Extremitat mit allen 
Teilen nnd Geweben. Durch Verbindung des GefaBsystems mit dem 
del' Unterlage tl'itt Blutzirkulation ein. Das Skelett erreieht die typisehe 
Ausbildtmg; die Gelenke bilden sieh unabhangig von del' Funktion; 
del' Gelenkknopf des Humerus und die Gelenkpfanne erweisen sieh in 
del' Bildung als unabhangig voneinander. Die Muskulatur und das 
Nervensystem entsprechen dem normalen Verhalten. Kennzeichnet 
sieh so die Entwicklung del' Unkenextremitiit an fremdem Ort nach 
Brans als reine Selbstdifferenzierung, so erscheint es doch angebracht, 



Das Verhaiten isoliel'ter und kiinstlich Yel'bunclelH'f Teile. 201 

auf einen Umstand dabei besonders hinzuweisen. Wird die Vorderbein
knospe transplantiert, so bilden sich an del' Entnahmestelle Teile des 
Schultergurtels trotzdem aus. Ferner entwickelt die transpiantierte 
Anlage einen Schultergurtel in typischer Form; er ist nul' etwas kleiner 
als im entsprechenden normalen 
Stadium, "wohl weil Partien yom 
Anlagenmaterial desselben beim Ope
rationsschnitt yerloren gingen". Dann 
mussen abel' doch gewisse, wenn auch 
geringfugige Regulationen stattgefun
den haben, um aus dem "yerringerten" 
Anlagenmaterial einen ganzen Schul
tergurtel hervorgehen zu lagsen. 

Fig. 159. Die Lage der an Stelle 
des Auges in die Augenhohle trans
plantiertenHinterbeinknospe; b Bein-

knospe; c Conjunctiva. 

Bei Besprechung del' l{.elationen haben wir gesehen, daB die Augen
linse bei Bombinator zwar keine unbegrenzte Selbstdifferenzierung be
sitzt wie bei Rana esculenta, abel' doeh unabhangiger sieh entwiekelt 
als bei R. fusca. Mit dieser Neigung zur unabhangigen Entwicklung 
steht das Verhalten der 
transplantierten Beinan-
lagen in Einklang. Dazu 
'''~rd unten noch eine Be-
merkung zu machen sein. 

Einen abhiingigenEnt-
wicklungsmodus zeigen c 

yerschiedene Organe von 
Rana fusca, wie oben schon 
auseinandergesetzt wurde. b • __ • 

Dureh Transplantation del' 
Extremitatena,nlage 

konnte derselbe fur die 
GliedmaBen abermal" er- .,' ....---
wiesen werden. 

Durken transplan
tierte bei j ungen Larven 
von Rana jU8ca die junge 
noeh undifferenzierte Hin
terbeinknospe an Stelle 
des entfernten Auges in die 
Orbitalhohle unter die 
stehengebliebene Conjunc
tiva (Fig. 159). Die im 
Hinterwinkel derConjunc
tiva zum Zweck der Ex-

Fig. lGO. SChllitt c1urch eine in die OrbitalhOhlc 
eingcheilte Beinknospe bei einer Froschlarve (il. 
jusca). Das Eigellcpithel des Transpiantats ist 
durch lIIetaplasic vel'schwunden; c Conjunctiv1t 
der Unterlage, die hier 7.Um Epithel der Bein
knospe geworden ist; III Rest del' Basalmembrall 
des Eigenepithels; b Basalmembran des sekun-

cliiren Epithels. 

stirpation des Bulbus und der Einpflanzung del' Beinlmospe gesetzte 
Wunde schlieBt sieh tiber dem Transplantat, das infolgedessen untcr 
der Haut einheilt. Sein Schicksal ist ein sehr ungleiches: es kann yollig 
unterdruekt werden oder sich zu einer verhiiltnismii.Big normalen Ex
tremitat entwiekeln. 
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Rei der Unterdrii.ckung spielt Metaplasie eine l1.o11e. Das Tran;;
plantat besteht bei der Operation nur aus Mesenchym, in dem die ersten 
Anlagen yon Gefaf3en und Nervengewebe zu erkennen sind, und aus dem 
zweischichtigen Epithel. GefaBe und nervoses Gewebe verfallen der Ruck
bildung, das Epithel der Metaplas1e. Seine Basalmel1lbran schwindet 
ebenso wic die epitheliale Anordnung seiner Zellen; sie gleichen alsbald 
vollig der l1lesodermalen Mesenchymmasse. Auf diese Weise wird das 
Eigenepithel des Transplantat;; yon dem Epithel der Unterlage (Con

",', . . 

Fig. 161. Schnitt durch eine transplan· 
tierte Hinterbeinknospe von Bana fusC(£ 
im FaIle Il1ctaplastischer Entwicklung. 
c Conjunctiva; Il1lb Musculus levator bulbi; 
mt Mesenchym des Transplantats; 01 obcres 
Augen) id; kt Knorpcl des Transplantats; 

ch Chondrokraniull1. 

junctiva) verdrangt, das nun· 
mehr die Knospe uberzieht, HO 

daB man den Eindruck hat, als 
ob es sich um eine junge normale 
Beinanlage handelt, die sich 
imlller a~ dieser Stelle befunden 
habe (Fig. 160). Die weiten
Entwicklung kann nun voll
standig l1letapiaEtischen Chao 
rakter tragen; dann entwickclt 
sich aus der Anlage nur Knorpel 
und Bindegewebe. Letzteres HWt 
entweder dichtere Massen er
kennen, so daB es yon dem die 
Orbita fullenden lockeren Mesen· 
chym deutlich zu unterscheiden 
ist, oder es ist eine solche Unter· 
scheidung nicht moglich, da alles 
Bindegewe be gleichen lockeren 
Charakter aufweist. Dcr Knorpel 
bildet entweder eine einzige 
winzige ungegliederte Masse oder 
besteht aus mehreren morpho
logisch nicht deutbaren Teilen 

(Fig. 161). Muskeln und Nerven sind nicht yorhanden. Hervorzuheben 
ist, daB das Knorpelskelett trotz Fehlens jeglicher Muskulatur in 
anderen Fallen die Hauptteile der Extremitiit wenigstens andeutungs
weise zeigen kann, wenn auch von einer nur anniihernd normalen 
Ausbildung dabei nieht gesprochen werden kann. Wichtig ist abel' , 
daB dann doch die Bildung gegliederter Abschnitte, also die Anlage yon 
Gelenken vorhanden 1st, die also - man vergleiche die Ergebnisse yon 
Braus - unabhangig yon der Funktion und der Muskulatur erfolgt. 

Einen ganz anderen Verlauf nimmt die Entwicklung des Trans
piantats, wenn es von der Unterlage her innerviert wird. Die Inner
vation erfolgt, wenn ii.berhaupt, durch einen Ast des N. trigeminus, 
und zwar durch dessen Ramus tempomlis super/icialis. 

Die im Abschnitt liber Korrelationen besprochenen Versuche (S. 116) 
haben gezeigt, daB die Storung der Innervation hzI\'. die Entwicklungs
hemmung der nervosen Zentren hei Ran(t /usca korrelativ zu schwersten 
Entwickiungshemlllungen der GliedlllaBen £ii.hrt. Daraus gelangt man 
zu der Forderung, daB dann, ,,·enn Innervation der transplantierten 
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Knospe vorhanden ist, mit anderen vVorten, \Venn eine nervose Ver
bindung derselben mit einem nervosen ZentI'Ulll hergestellt wird, die 
Entwicklung des embryonalen Transplantats sich dem normalen End
zustand mehr niihern muB, als wenn eine voUige Isolation gegenuber 
dem Nervensystem bestehen bleibt. Diese Forderung ist in den VOI'

liegenden Versuchen voll und ganz erfiillt. 
Das innervierte Transplantat entwickelt sich zu einer verhaltnis

miWig normalen Extremitiit (Fig. 162), die als besonderes Kennzeichen 
gegenilber dem nervenlosen gut ausgebildete Muskulatur besitzt. Das 
Skelett ist in allen wesentlichen Teilen typisch entwickelt (Fig. 163), 
allerdings besitzt es stets gewisse Mangel, so in dem abgebildeten Fane, 
del' das in del' Versuchsreihe am hesten entwickelte Transplantat 
darstellt. Hier fehlen nicht nul' die 
distalsten Teile des FuBes, sondel'll 
Huch das Golenk zwischen Femur und 
Beeken; beide sind fest lUiteinander 
verwachsen. Ein Beckenrudiment ist 
nicht immer vorhanden, \Venn es abel' 
gebildet ist, so fehlt stets das Gelenk 
zwischen ihm und dem Femur. Da
durch erfiihrt das libel' die Selbst
differenzierung del' Gelenke Gesagte 
cine gewisse l<;inschriinkung. 

Aus den Versuchen folgt nicht 
nul' del' abhiingige Charakter del' 
Entwieklung del' Gliedmal3en des 
Grasfrosches, sondel'll auch, daB eine 
Beeinflussung des Transplantats durch 
die Unterlage stattfinden kann. DaB 
auch das umgekehrte Verhalten vor

Fig. 162. Dorsalan~icht dcs KopfcR 
cineI' jungcn Rnn(t j'll8C(t mit weit 
cntwickcltcr, inncrvicrtcr Extrcmitiit 

an Stelle des rcchtcn Auges. 

kommt, werden wir weiter unten sehen. vVenn also bei del' Ent
nahme des Transplantats seine ursprilnglichen Beziehungen zerstort 
werden, so geht es doch bei del' Einheilung neue ein. Das darf nicht 
iibersehen werden, besonders dann nicht, wenn diese neuen Beziehungen 
als Bildungsreize wirken, wie in den zuletzt beschriebenen Versuchen. 

Diese letzteren gestatten in Verbindung mit den fruher besprochenen 
Versuchen libel' die Entwicklungsbeziehungen zwischen Nervensystem 
und Extremitat bei R. /1lSca noch bemerkenswerte Schlusse Hber die 
Art. del' Reizwirkung, welche hier im Spiele iEt. Ob die allererste 
Anlage del' Extremitiit in Abhiingigkeit steht zum Nervensystem, 
JaBt sich noch nicht entscheiden, da die el'ste Entwicklung des 
peripheren Nervensystems lmd damit die allererste Verbindung des 
peripheren Organs mit seinem nervosen Zentrum noch nieht geklart 
ist. Die Transplantationsversuche zeigen abel', daB, wenn del' Zusammen
hang del' Anlage mit dem Nervensystem sehr fruhzeitig giinzlieh auf
gehoben wird, nicht nul' Imine Extremitat gebildet wird, auch keine 
mangelhafte, sondel'll daB die Differenzierung del' Anlage eine ganz 
andere Richtung nimmt als normal. So wird aus bestimmten Zenen 
del' Anlage keine Muskulatur gebildet, sondel'll Bindegewehe. Zu diesel' 
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Zeit hat also zweifellos del' Reiz einen EinfluB auf die Qualitiit 
del' Differenzierung. Es handelt sich keineswegs um eine bloBe Aus
lOsung, auch wenn wir von del' gestaltlich-qualitativen Differenzierung 
ganz absehen. Wird jene Beziehung zum Nervensystem nicht vollig 
gelost, sondern nul' eine abnorme Entwicklung des Nen-enzentrul1lH 
herbeigefilhrt (vgJ. Exstirpationsversuche), so tritt der Aus108lmg8-
charakter des Reizes mehr in den Vordergnmd. Um zu beurteilen, 
welche Art Reize in einem EntwicklungsprozeB im Spiele sind, muS 
aber del' gesamte Tatsachenkomplex zugrunde gelegt werden. Au::
deren Gesamtheit geht hier abel' zweifellos die Beteiligung qualifizierender 
Reize hervor, die mit dem Fortschreiten des Entwicklungsprozes8eH 

Fig. 163. Das Skelett des in Fig. 162 abgebilc1eten Transplantat~; H,ekonstruktioll. 
p Beck(>nrudiment; fe Femur; ti Tibia; fi Fibula; til Tibiale; fil Fibulare; e Centrale; 

I-V l'iIetatarsalia mit Phalangen. 

mehr und mehr auslOsenden Charakter annehmen, ohne jedoeh die 
qualifizierende Wirkung vollstiindig zu verlieren, denn die morphologische 
(gestaltliche) Differenzierung enthiilt ebenso Qualitiitsbildung wie die 
histologische. Das Ganze zeigt nul', daB die Wirkung diesel' Reize 
im Laufe des Prozesses mehr und mehr in den Hintergrund tritt, wahrend 
die Auswirkung del' Anlage an Bedeutung gewinnt. Zugleich geht daraus 
hervor, daB del' Beteiligungsgrad del' Bildungsreize ein flieBender ist, 
daB also eine starre Schematisierung del' Entwicklungsreize in nicht 
miteinander in Beziehung stehende Kategorien nicht moglich ist. 

AuBel' von Braus und Durken sind Transplantationen von Bein
knospen bei Amphibien ausgefii.hrt worden von Banchi, Gemelli und 
Harrison VOl' allem mit Riicksicht auf die Frage, wie die Nerven in 
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der transplantierten Beinknospe entstehen. Auch Braus ist darauf 
naher eingegangen. Die Ergebnisse widersprechen einander zum. Teil. 

Banchi experimentierte mit Bu/o V'IIlgaris und fand, daB in den 
an andere Korperstellen verpflanzten Beinknospen die Nerven unab
hangig von der Unterlage entstehen. Allerdings scheinen sie spater 
durch solche, welche von der Unterlage aus hineinwa.chsen, a.llmahlich 
ersetzt zu werden. Gemelli dagegen lehnt fUr das gleiche Objekt die 
unabhii.ngige Entstehung der Nerven ab. Er transplantierte die Bein
knospen auf die Operkularregion und sah schon nach vier Tagen das 
Hineinwa.chsen der Nerven von der Unterlage aus. 

Harrison verpflanzte bei Rana sylvatica und Bu/o lentiginosus 
Beinknospen an verschiedene Korperstellen normaler Larven. Sie ent
wickeln sich normal und besitzen ein mehr oder minder normales Nerven
system im Zusammenhange mit dem des Transplantattragers. Um 
na.chzuweisen, daB diese Nerven von der Unterlage aus hineinwa.chsen, 
wurde ganz jungen Froschembryonen, deren Schwanzknospe eben aus
zuwachsen beginnt, das Ruckenmark exzidiert. Infolgedel.'sen bleiben 
die spater angelegten Beinknospen nervenlos. Transplantiert man diese 
auf normale Larven, so erhalten sie von dort aus ihre Nerven. Werden 
d.urch Exzision des Ruckenmarks nervenfrei gemachte junge Larven 
auf eine normale Larve gepfropft, so konnen sie langere Zeit am Leben 
erhalten werden. Transplantiert man auf erstere eine Beinanlage, so 
erhalt sie keine Nerven; etwa vorhandene nervose Gewebe degenerieren. 

Braus erhielt bei BomhifUltor ein etwas abweichendes Ergebnis. 
Die transplantierten Beinknospen erhalten im Verlauf ihrer Entwicklung 
Nerven, die autogen unabhangig von dem Nervensystem der Unterlage 
entstehen sollen. Sie sind kraftig und dick ausgebildet und mit den 
Nerven der letzteren nur durch dunne Nervenstii.mme verbunden. Ent
weder sind diese dunnen Nervenbriicken urspri.\nglich dicker gewesen 
und sekundar dunn geworden, so daB die dicken Nerven des Trans
plantats durch sie hindurchwachsen konnten, oder letztere Nerven sind 
autogen entstanden. Das erstere trifft nicht zu, da von vornherein 
die Nervenbrucken so eng sind, wie aus der Untersuehung jiingerer 
Versuchstiere hervorgeht, und ferner Nervenstamme yorhanden sind, 
welehe keine Verbindung mit der Unterlage haben. 

Immerhin besitzen die transplantierten Extremitii.ten Nerven, und 
mit Rucksieht auf die Ergebnisse bei Rana tusca muB emeut die Frage 
auftauehen, ·ob die Transplantate bei Bombinator und den ubrigen 
Amphibien sieh tatsachlieh lmabhangig von der Unterlage differenzieren, 
wie Braus annimmt (vgl. oben). Man wird danach immerhin der 
Selbstdifferenzierung der Extremitaten bei Bomhinator mit einiger 
Zuriickhaltung gegenuberstehen. 

Besonder<.! hervorgehoben werden mussen hier noeh die "akzesso
risehen" Extremitaten, welehe sowohl Braus wie Harrison bei ihren 
Transplantationen beobachteten (Fig. 1M). Es treten namlleh an den 
implantierten Beinknospen haufig Verdoppelungen auf, welehe zur 
Bildung einer zweiten, akzessorisehen Extremitii.t fiihren. Nach Braus 
sind die a.kzessorischen Extremitii.ten bei Bombinator stets nervenlos, 
konnen a.oor im tlbrigen von entwickelt sein. DagegeD gibt Harrison 
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an, daB bei Rana 8ylvatica und Bu/o lentigino8u8 die superregenerierten 
Beine stets Nerven besitzen. n'lr Widerspruch ist nicht ohne weiteres 
zu losen; er m3.g auf die Verschied,mheit des Ma.terials zuriickgehen. 
Die Angaben von Braus wiirden fiir die Unabhangigkeit dieser Super
regeneration vom Nervensystem sprechen. Unklar bleibt aber, wie 
damit die autogene Nervenentwicklung in Einklang steht. 

Eine auffallende Beeinflussung des Transplantats dnrch die Unter
lage stallte Peebles fast, die am Hiihnerembryo exparimentierte. Die 
Eier wurden im Brutofen vier Tage a.ngebrfttet, dann von der Schale 
b3freit nnd in eine feuchte Kammer gebracht. In derselben gelang bei 
Bruttemp3ratur die Weiterziichtung bis zum 9. Tage, wenn die Ent
wicklung auch etwas verlangsamt war. Auf diese Weise ist der Embryo 
der Operation zuganglich. Von den Extremitatenknospen der einen 
Seite wurden die distalen Enden amputiert und mit9inander vertauscht, 
so daB auf den proximalen Teil der Fliigelanlage die Beinknospe, auf 
den proximalen Stumpf der Beinanlage die Flugelknospe transpla.ntiert 
wurde. In del' }!'olge entwickelten sich die Transplantate cnt'>prechend 

nhE i"E 

.Fig. 164. Bombinator mit )lwei iiberziihligen Vorderbeinen; die normalen Vordcl'
extremitaten sind noch nicht durchgebrochen. nhE linkes normales Hinterbein; 
S Zapfen, der die iiberzahligen Extremitiiten triigt; ivEimpll1ntierte vordere 

Extremitat; avE I1kzessorische vordere Extremitiit. (Nach Braus.) 

ihreill neuen Standorte, so daB die Fliigelknospe ein Bein, die Bein
Imospe einen Fliigel lieferte. Der Einwand, daB es sich dabei lediglich 
um Regeneration des stehengebliebenen Stumpfes handelte, trifft nicht 
ZU, da nach Amputation der K.llospen keine Regeneration am Stumpf 
eintritt. Demnach liegt hier eine bedentsame Anderung der prospektiven 
Bedeutung der Anlagen vor. 

Es wurde vorhin bereit'> von Versuchen gesprochen, welche die 
Transplantation zum Studium der Nervenentwicklung benutzten. 
Harrison hat zu diesem Zweck noch eine andere: interessante Versuchs
reihe angestellt. 

Die Larven der Anuren besitzen ganz wie die Fische charakte
ristische Hautsinnesorgane, die in del' "S3itenlinie" angeordnet sind. 
Die erste Anlage der Seitenlinie findet sich am Kopf in enger Beriihrung 
mit einem Teil des Vagusganglions. Die Innervation del' ausgebildeten 
Organe wird dnrch einen Aat des N. vagus, den N. lateralis besorgt;. 
N ach dem Ort der Anlage ist die Annahme gerechtfcrtigt, daB sie und 
ihr Nerv sich durch Auswachsen auf den Rumpf ausbreiten. 
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Harrison vereinigte nun nach del' Methode von Born die Vordel'
halite eines Embryos von Rana sylvatica mit del' Hinterhalfte von 
Rana palustris. Die Transplantation wurde ausgefuhrt, sobald da,g 
Medullarrohr geschlossen und die Schwanzknospe deutlich sichtbar wird. 
Ais wesentlicher Umstand fur die Klarheit del' Versuche kommt hinzu, 
daB R. sylvatica dunkel pigmentiert, R. palustris dagegen hell in del' 
.Farbung ist. Man bemerkt nun nach del' Differenzierung del' Seiten
linie an dem dunkleren Komponenten das Hineinwachsen und allmahliche 
Vordringen derselben in den hellen hinteren Komponenten , del' selbst 
keine Seitenlinie differenziert (Fig. 165-1(6). Die dunkle Pigmentierung 

16G 
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Fig. 165-166. Vorderteil: Rana sylvatica; Hinterteil: R. palustris. Auswachsen 
del' Seitenlinie aus der dunkel pigmentierten Vorderhiilfte auf die helle Hinterhiilite. 

(Nach Harrison.) 

laBt das Fortschreiten del' Seitenlinie gut erkennen. Die Annahme 
von dem Auswachsen del' Seitenlinie ist also gerechtfertigt. Trennt 
man durch eine Einkerbung am Nacken des Embryos das Vagusganglion 
von del' auswachsenden Seitenlinie ab, so setzt diese ihre Entwicklung 
ruhig fort. Nach Harrison ist darin del' Beweis gegeben fill' die "Hin
falligkeit del' Annahme, daB ein formativer Reiz vom Nervensystem 
her notig sei, um diese Entwicklungsvorgange hervorzurufen". VOl' 
einer Verallgemeinerung meses Satzes durfte jedoch zu warnen sein. 

Die Entwicklung del' Seitenlinie erfolgt in einer Langsbahn vom 
Kopf bis zur Schwanzspitze; diese Bahn ist jedoch Imine beliebige, 
sondel'll vorgezeichnete, wie folgender Versuch beweist. Wird eine 
Doppelbildung hergestellt del'art, daB die Vorderhalfte cines Sylvatica-
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Embryos in die vordere Riickengegend eines Palustris-Embryos ein
gepflanzt wird, so daB beide Komponenten einen rechten Winkel mit
einander bilden, so wiiehst von der Sylvatica-Hiilfte die dunkle Seiten
linie in die Palustris-Hiilfte hinein. Sie behiilt aber nieht ihre urspriing
liehe Riehtung bei und geriit aueh nieht in eine beliebige Gegend des 
Palustris-Komponenten, sondern sie biegt reehtwinklig um in die Waehs
tumsbahn der Seitenlinie von Palustrl:s (Fig. 167). Wenn bei gerad-

Sylvatica 

Fig. 167. Richtungsanderung der Seitenlinie bei rechtwinkliger Stellung del' 
Komponenten einer kiinstlichen Doppelbildung zueinander. sl Seitenlinie; gre 

Grenze zwischen Sylvatica- und Palustris-Epidermis. (Naeh Harrison.) 

liniger Vereinigung der beiden Komponenten diese infolge einer geringen 
Drehung nieht genau aufeinander passen, so tritt Verheilung ein, aber 
die auswaehsende Seitenlinie bleibt an der Vereinigungsstelle wie vor 
einem Hindernis stehen. Harrison nimmt zur Erklarung dieser Er
scheinungen an, daB die normale Waehstumsbahn der Weg des geringsten 
Widerstandes sei. 

2'} Beeinflussungen zwischen Transplantat und Unter
lage. 

Das Verhalten der auswachsenden Seitenlinie zeigt das Dber
greifen eines Differenzierungsprozesses des einen Komponenten auf den 
anderen, ohne daB von einer Beeinflussung des letzteren gesprochen 
werden kann. Unmittelbar die Frage naeh der Entwieklungsbeein
flussung des Transplantats durch die Unterlage behandeln Versuehe von 
Weigel. Derselbe transplantierte junglarvale Hautstiieke verschiedener 
Amphibien sowohl auto- und homoioplastiseh als aueh heteroplastiseh 
an die verschiedensten Korperstellen. In allen Fallen, in denen die 
Anheilung gelang, envies sich die Ausbildung der fiir das transplantierte 
Hautstiick normalerweise eharakteristischen Zeichnung und Farbung 
durchaus als Selbstdifferenzierung. Ob das Hautstiick auf dasselbe 
oder ein anderes Individuum iibertragen wird oder ob die Unterlage 
artungleich ist, ob das Transplantat in der Richtung nonnal oder ver-
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dreht ist, ob der Einheilungsort mit dem normalen Standort uberein
stimmt oder nicht, immer wird die dem Hautstuck von Hauge aus eigen
tiimliche Zeichnung und Farbung ausgebildet. Bei der Metamorphose 
wird das Transplantat vom Wirt nicht beeinfluBt. · 1st es jiinger als 
dieser, so erfolgt seine Metamorphose spater als die des Wirtes und 
umgekehrt. Nur die auf Salamandra transplantierte Axolotl-Haut 
wurde durch die Unterlage abnorm friihzeitig zur Metamorphose gebracht, 
wahrend mit dem Transplantat gleichaltrige Axolotl noch keine An
deutung derselben erkennen lieBen. Daraus geht inimerhin hervor, daB 
vom Gesamtkorper bei der Metamorphose ein auslOsender P..eiz auf 
den SelbstdifferenzierungsprozeB der Haut ausgeubt wird, wenn die 
Art dieses Prozesses auch unbeeinfluBt bleibt. 

Deutlich tritt dieser Auslosungsvorgang zutage in den Versuchen 
von Uhlenhuth uber die Metamorphose transplantierter Salamander
a.ugen (Salamandra maculosa). Das Auge mit seiner ganzen Umgebung 
von Haut, Muskeln und Knorpel 
wurde herausgeschnitten und in 
eine Grube des Musculus longis
simus dorsi eines anderen Tieres 
der gleichen Art unmittelbar 
hinter dem Kopf in die Nacken
gegend eingeheilt (Fig. 168). 
Das transplantierte Auge zeigt 
zunachst Ruckbildungserschei
nungen, wobei vor allem die 
Sehzellen schwinden. Nach 
mehreren Wochen werden aber 
die typische Rttinastruktur und 
alle anderen Teile wiederher
gestellt. Der N . opticus wachst 
zu einem langt'n Strange aus; 
er kaml in da~ nachstliegende 

Spinalganglion eindringen. 
Uhlenhuth macht fur die 

8 

Fig. 168. Schema zur Veranschauliohung 
del' Augentransplantation bei Salamandra. 
A Wirtstier; B Entnahmetier; a normalc~ 
Auge des Wirtes; b Auge des Entnahme
tiores; Y Yom; h hinten; 0 oben; u untcn. 

(Naoh Uhlenhuth.) 

Richtung, welche der auswachsende Nerv einschIagt, allein den Weg 
des geringsten Widerstandes verantwortlich. Dazu ist unten noch 
etwas zu sagen. 

Das larvale Auge von Salamandra maculosa unterscheidet sich VOll 

dem des ausgebildeten Tieres auBerlich durch den Besitz einer gelben 
Iris. Bei der Metamorphose wird deren gelbes Pigment durch schwarzes 
ersetzt. Das transplantierte Larvenauge tritt in die Metamorphose 
ein, wie das korpereigene Auge, doch ist der Zeitpunkt des Eintritts 
derselben verschoben je nach dem Alter der Unterlage. Die Meta
morphose des Transplantats findet gleichzeitig mit der Metamorphose 
des Wirtatieres statt. 1st letzteres weiter entwickelt als ersteres, so 
wird die Metamorphose beschleunigt; ist es in der Entwicklung weniger 
weit vorgeschritten, so wird die Umwandlung des Transplantats ver
zogert. Wir haben so eine synchrone Metamorphose vor UllS. Diese 
Beeinflussung des Transplantats durch die Unterlage findet nicht statt 

D Ii r ken, Einfiihrung ill <lie Experitllentalzoologie. 14 
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bei Benutzung sehr alter Larvensta.dien (Larvenendstadien); sowohl 
die von diesen auf jftngere Larven iibertragenen Augen entwickeln sich 
unabha.ngig von diesen weiter als auch tritt die Metamorphose jftngerer 
Augen auf Larvenendstadien etwas spater ein als die der korpereigenen 
Augen. Die Versuche lehren, daB die Metamorphose durch Faktoren, 
die nicht dem Auge, sondem dem iibrigen Korperbezirk angehOren, 
ausgelost wird, daB sie ferner, einmal in Gang gesetzt, unabhangig 
weiterverliiuft. 

Eine Anzahl embryonaler Transplantationen wurde schon oben bei 
Besprechung der Linsenentwicklung erwahnt (S. 121 ff.). Konnte dort 
nach Transplantation artfremder Haut iiber den Augenbecher ein Ein
fluB der Unterlage auf das Transplantat festgestellt werden, so ist bei 
den Versuchen von Lewis iiber die Linsenentwicklung auch ein Ein
fluB des Transplantats auf seine neue Umgebung zutage getreten. Lewis 
transplantierte bei Rana palU8tri8 und R. 8ylvatica den primaren Augen
becher unter eine fremdartige Stelle der Haut desselben Tieres. In 
vielen Fallen veranlaBte dann das Transplantat die Bildung einer Linse 
aus der fremdartigen Haut. 

Von groBem Interesse sind die Versuche A. Fischels liber die 
Transplantation der Augenlinse bei Larven von 8rilalIT/Q/Mra maeulosa. 
Die voll differenzierte Linse solcher Larven wurde an den verschiedensteu 
Stellen des dorsalen Korperumfanges unter die Haut transplantiert. 
Die Linse bleibt ziemlich lange erhalten, aber schlieBlich geht sie zu
grunde, und zwar werden zuerst die Fasermassenzuriickgebildet, dann 
ihr Epithel. Durch den EinfluB der Linse kommt aber eine merkwiirdige 
Umanderung des Hautepithels zustande. "Die normalerweise in ihm 
vorhandellen einzelligen DrUsen, die sogenannten Leydigschen Zellen, 
bildell sich, und zwar zielnlich rasch, zuriick, bis sie ein mit den iibrigen 
Epithelzellen gleiches Aussehen gewinnen .... Gleichzeitig mit dieser 
Verii.nderung bildet sich zumeist an jenen Stellen des Epithe]s, an welchen 
sich mehr als zwei Zellenlagell vorfinden, Zweischichtigkeit des Epithels 
aus; ferner werden die Epithelzellen heller, regelmaIliger, und es gewinnt 
iiberhaupt dasEpithel ein Aussehen, welches jenem ... der Hornhaut 
sehr ahnlich ist." Die Aufhellung geht schlieB1ich soweit, daB man 
schon makroskopisch die betreffenden Stellen von der U mge bung unter
scheiden kaun. 

Die gleiche Wirkung wird erreicht durch Einpflauzung VOll Teileu 
der Linse, des ganzen Auges, von Teilen des Augapfj'lls, besonders der 
Retina und sogar von Gewebstriimmern des Auges. Wie bereits aus 
anderen Versuchen, geht hieraus hervor, daB von dem Ange auf das 
Korperepithel ein EinfluB ausgeiibt wird, der dessen Umdifferenzierung 
zum Corneaepithel veranlaBt. Fischel fiihrt diesen EinfluB auf einen 
spezifischen Stoff zuriick, der vom Auge auf dem Wege der innerell 
Sekretion ausgeschieden wird. Er kommt zu dieser Anschauung vor 
aUem dadurch, daB auch Gewe bstriimmer des Auges die genannte 
Wirkung zeigen. Die Annahme einer inneren Sekretion des Auges 
stiitzt er darauf, daB die frei eingepflanzte Linse alsbald zugrunde geht, 
wa.hrend sie erhalten bleibt, wenn das ganze Auge transplantiert wird. 
Danach soll von der Retina ein Stoff ausgeschieden werden, der die 
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Erhaltung der Linse bedingt. Das Auge ist aber gewiB kein driisiges 
Organ, und durch die Annahme eines solchen Stoffes wird das Verstandnis 
des Vorganges nur scheinbar erleichtert. Die Wirkung von HOImonen, 
welche, wie wir wissen, von den Pubertatsdriisen ausgeschieden werden, 
auf die sekundaren Geschlechtsmerkmale kann nicht als Analogon 
dienen, da es sich dabei um die Wirkung diffus in die Korpersafte iiber
gehender Stoffe handelt, welche auf lokalisierte Anlagen wirken, wahrend 
es sich im vorliegenden Fane um die Wirkung auf beliebige Stellen 
des Epithels dreht, und zwar jedesmal nur um solche Stellen, denen 
das Auge stark angenahert ist. Die Annahme Fischels, daB der aus
geschiedene Stoff nur von einer diinnen Lage Bindegewebszellen durch
gelassen wird, so daB seine Wirkung durch etwas dickere Schichten 
derselben in groBerer Entfernung yom Auge sich nicht bemerkbar 
macht, ist nicht recht einleuchtend. Die streng lokalisierte Wirkung 
kann nur durch die Annahme einer Reizwirkung erklart werden; sonst 
miiBte sie sich in ortlich groBerem Urnfange zeigen. Wenn Trans
plantation von Gewebstriimmern den gleichen Erfolg hat, so scheint 
das zunachst zugunsten eines abgegebenen Stoffes zu sprechen, es ist 
aber zu beachten, daB in den Gewebstriimmern sich lebende Zellen 
befinden. Es ist jedenfalls kaum angangig, allen Organen, welche eine 
Einwirkung auf ihre Umgebung zeigen, eine spezifische innere Sekretion 
zuzuschreiben. 

Wie nun auch diese Frage in Zukunft entschieden werden mag, 
letzten Endes handelt es sich auf aIle FaIle um eine Reizwirkung des 
Transplantats auf das Epithel, mag sie nun unmittelbar oder durch 
Vermittlung eines im Ch{lmismus des Auges bedingten Stoffes hervor
gebracht werden. Vorlaufig mochte man jedoch der unmittelbaren 
Reizwirkung den Vorzug geben, namentlich mit Riicksicht darauf, daB 
die Ausdifferenzierung des Corneaepithels auch durch andere Mittel als 
das Auge herbeigefiihrt werden kann (vgl. unten die Versuche von 
Diirken S. 214). 

Schon einige Male ist oben davon die Rede gewesen, daB der aus
wachsende Nerv den Weg des geringsten Widerstandes einschlagt. 
AuBerdem spielen aber fiir die Richtungsbestimmung noch andere 
Faktoren eine Rolle. ForBmann konnte feststellen, daB regenerierende 
Nerven von Nervensubstanz, welche an Stelle des resezierten Nerven
stiickes implantiert wurde, angezogen werden, so daB die auswachsenden 
Fasern in erster Linie in diese Nervensubstanz hineinwachsen. Es 
handelt sich also dabei urn positiven Neurotropismus. Die Wi rkung , 
welche hier yom Implantat ausgeht, ist ~ine spezifische. Meerschweinchen
und Froschnerven, welche zwischen die durchschnittenen Nervenenden 
des Kaninchens transplantiert werden, verhindern geradezu das Aus
wachsen der neuen Fasern; keine einzige derselben dringt in das Trans
plantat ein, viehnehr weichen sie moglichst dem artfremden Nerven 
aus. Hier liegt demllach negativer Neurotropismus vor. 

Hier mag bemerkt werden, daB auch Herbst bei der anatomischen 
Untersuchung des Materials von Palinurus, das zu den friiher be
sprochenen Experimenten iiber Regeneration von Antennulae an Stelle 
der Augen benutzt war, nachweisen konnte, daB zwar das Gehirn der 
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Krebse auf regenerierende, von der Peripherie zentripetal auswaehsende 
Nervenfasern keine Anziehung ausubt, daB aber auf solehe Nervenfasern, 
wenn sie einmal in das Gehirn eingetreten sind, die ihnen zugehorigen 
Neuropile eine anlockende Wirkung ausuben. Fitr die Bahnbestimmung 
innerhalb des Gehirns wird diese Anloekung von allergroBter Bedeutung. 

Nach dem Gesagten mag auch in den Versuchen Uhlenhuths 
der Neurotropismus bei der Verbindung des transplantierten Optikus 
mit dem Spinalganglion im Spiele sein. 

3') Reizwirkung des Transplantats auf die Unterlage. 
Es konnte wiederholt darauf hingewiesen werden, daB bei einzelnen 

Transplantationen das Verhalten des uberpflanzten Teiles von gewissen 
Reizen bestimmt wird. Dber die N atur dieser Reize kann vorerst noeh 
nicht viel ausgesagt werden, wenigstens dann nicht, wenn ihre QueUe 

Fig. 169. Querschnitt durch die Augengegend einer jnngen Ranet !uoSea nach 
Totalexstirpation des rechten Auges.Die Conjunctiva ist dick uncI pigmentiert. 

den Sitz in einem morphologisch bestimmbaren Teil des Lebewesens 
hat. Unserer V orstellung naher geruckt sind die Falle, in denen die 
:Funktion oder die mechanische Inanspruchnahme als Bildungsreize 
wirken, da dann wenigstens die Reizart zutage liegt, wenn die spezifische 
Reaktion auf diesen Reiz auch keineswegs analysiert ist. N un hat die 
Methode der Transplantation wenigstens zu einer Erkenntnis gefUhrt, 
die fUr die weitere Erforschung dieses wichtigen Gebietes von Bedeutung 
sein durfte, namlich zu der Erkenntnis, daB die Quelle des Reizes 
unter Umstanden vertauscht werden kann. 

Wir knitpfen an die bereits weiter oben (S. 116) erwahnten Versuche 
Ditrkens uber Augenexstirpation bei Rana fusca an. Wird bei jungen 
Larven dieser Form unter Schonung del' spater zur Conjunctiva bzw. 
zum Corneaepithel sich umbildenden Kopfhaut del' Augenbulbus total 
exstirpiert, so ist zweierlei in del' Folge festzustellen. Die auf clem 
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Operationsstadium noeh nieht vorhandenen Lidfalten werden aueh bei 
Fehlen des Auges gebildet; ihre Entstehung ist also von letzterem un
abhangig. Anders verhalt sich die Conjunctiva. Sie bleibt ziemlich 
dick und wird im Gegensatz zum normalen Ent"..icklungsgang gegen
liber der librigen Kopfhaut nur wenig oder gar nicht verdlinnt. AuBer
dem bleibt sie stark pigmentiert (Fig. 169 und 170). Allerdings erscheint 
sie etwas heller als die Umgebung, aber das rlihrt daher, daB schon auf 
dem Operationsstadium die Aufhellung begonnen hatte. Diese Auf
hellung bleibt stets erhalten, so daB daran das Gebiet der Conjunctiva 
erkannt werden kann. Wird nun, wie oben schon geschildert wurde, 

_---'-~ - - co 

Fig. 170. Querschnitt durch die normale, vollig aufgehellte Comen desselbell 
Objektes auf del' linken Kopfseite. c Conjunctiva; co Cornea; I Linse; orb Orbital

mum; p Pigment; ul untere Lidfalte; i Iris. 

an Stelle des entfernten Auges eine junge Beinknospe transplantiert , 
so tindert sich das Verhalten des Integuments im Augengebiet auf eine 
sehr bemerkenswerte Weise. 

Wenn das Transplantat sich in einem solchen Grade entwiekelt, 
daB es frei nach auGen hervorragt (vgl. Fig. 162), so werden keine Lid
falten angelegt. Es handelt sich also augenscheinlich um eine Beein
flus sung der Liderbildtmg durch das Transplantat. Die Erklarung 
dafUr ist aber nicht in der Wirkung besonderer Reize zu suchen, 
sondern in der rein mechanischen W·irkung del' wachsenden Bein
anlage. Durch das weit liber die Oberflache vortrctende Gebilde 
wird die umgebende Raut vorgestiHpt und glatt gezogen, so daB eine 
Faltenbildung - die Anlage der Augenlider - verhindert wird. Wir 
haben hier also eine Wirkung des Transplantats auf seine Unterlage 
vor uns, die ohne wei teres mechanisch verstandlich ist. 

InteressanteI' ist die Wirkung des Transplantats auf die Con
junctiva. Bleibt es bei geringem Ent\Yicklungsgrad ganz in del' Tide 
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der Augenh6hle, so fiillt ganz wie eben geschildert die Differenzierung 
einer durulen durchsichtigen Conjunctiva aus. 

Die Sachlage andert sich aber vollstandig, wenn das Transplantat 
sich so entwickelt, daB es frei nach auBen vorragt und die ConjuncLiva 
mehr oder minder vorbuchtet. Dann verliert letztere ihr Pigmcnt, 
das hOchstens in geringen Spuren zuruckbleibt; sie bildet dabei ganz 
oder teilweise die Epidermis des Transplantats (vgl. Fig. 160), die dann 
soweit aufgehellt sein kann, daB sie im Leben vollstandig durchsichtig 
ist, so daB man durch die Haut das Knorpelskelett erblickt. Das pigment
freie Conjunctivagebiet ist gegen die ubrige stark pigmentierte Epi
dermis dann scharf abgegrenzt (Fig. 162). 

Diese Tatsachen ergeben nunmehr nachstehende Folgerungen: Die 
Ausbildung der Conjunctiva ist keine Selbstdifferenzierung, sondern 
sie ist abhangig von der Entwicklung des Augapfels, wie das auch 
Lewis fUr Amblystoma gezeigt hat (vgl. auch oben F·ischel). Die Ein
wirkung des Auges auf die dasselbe uberlagernde Kopfhaut nach Ab
schnurung der Linse kann nur als Reiz gedacht werden. Dieser Reiz 
ist aber kein spezifischer in dem Sinne, daB er eben nur yom Auge aus
gehen kann. Er kann, wenigstens in einem gewissen Zeitabschnitt, 
auch gcliefert werden von eincm anderen Entwicklungskomplex, wie ihn 
eine an Stelle des Auges unter der Conjunctiva sich entwickelnde Bein
knospe darstellt. Das besagt, daB die QueUe des Reizes vertauscht 
werden kann -(vgl. jedoch unten S. 251). 

Diese Vertretbarkeit der QueUe des Bildungsreizes geht bei den 
beschriebenen Versuchen auch noch aus einer anderen Beobachtung 
hervor: zur normalen Entwicklung der Extremitaten bei Rana jusca 
ist deren Verbindung mit dem Zentralnervensystem notwendig. Nun 
besteht in den Versuchen die Vertauschung der normalen Beinzentren 
als Quelle des Bildungsreizes mit anderen Zentren, namlich mit 
dcm Ganglion p1"Ooticum commune, von dem aus die oben (S. 203) be
schriebene eventucUe Innervation des Transplantats erfolgt. Die Tat
sache, daB bei fremdartiger Nervenversorgung hochgradige Differen
zierung eintritt, beweist wiederum die Vertretbarkeit der Reizquelle. 

Diese Vertretbarkeit ist aber nicht stets eine beliebige, denn der von 
den nerv6sen Beinzentren ausgehende Reiz kann nicht durch einen be
liebigen ersetzt werden, sondern muB yom Nervenzentrum ausgehen, er 
besitzt also eine gewisse Spezifitat. Der zur v611igen Differenzienmg der 
Conjunctiva notwendige Reiz kann nun von einer ganz fremdartigen 
QueUe stammen. Er kann also nicht so einseitig spezifisch sein, daB 
er nur yom Augenbulbus geliefert werden kann, sondern er muB einen 
viel allgemeineren Charakter haben, so daB er auch von einem anderen 
Entwicklungskomplex ausgehen kann. 

Das fuhrt zu der Anschauung, daB nicht von allen Reizquellen 
eine und dieselbe Reizart ausgeht, sondern daB es eine gewisse Anzahl 
von Bildungsreizen oder mehrere unter sich verschiedene Kategorien 
dieser Reize gibt, die aber viel weniger zahlrcich sind als die einzelncn 
spezifischen Falle, in denen die Wirksamkeit eines solchen Reizes 
nachgewiesen werden kann. 
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Uuten solI noch einm'll in anderem Zusammenhange von den 
Bild'lUgsreizen die Rede sein. D3.nn werden wir auf die Vertauschung 
der R~izquelle zUrUckzukpmmen haben, namentlich auch im Hil1blick 
duauf, wie weit die oben erwa.hnten Versuche Fischels iiber die 
Wirkung des Auges auf die Umbildung des Hautepithels im Vergleich 
zu den Ergeb.lissen Diirkens Licht werfen auf die Vertauschung der 
Reizquelle und die Reizarten, welche dabei im Spiele sind. 

ELle gewisserml..Ben im !eben norml.lerweise vorkommende Trans
plantation ist die Eiapflanzung des befruchteten Eies in die Schleim
haut des Uterus, wodurch in dieser Schleimhaut Wucherungen und 
Veranderungen hervorgerufen werden; welche zur Bildung der Decidua 
fithren. Offenb:u iibt d'1s Ei auf die Uteruswand eil1en Reiz aus, welcher 
jene Umbildungen herbeifiihrt. Nun konnte L. Loe b durch Versuche 
am Meerschweinchen zeigen, d'1B es nicht notwendig ist, ein befruchtetes 
Ei an die Uteruswand zu bril1gen, um die Reaktion hervorzurufen, 
sondern daB, wenn durch Abbil1den der Tu ben der Eintritt des Eies 
in den Uterus verhindBrt wird, durch Eilschnitte in die Uteruswand oder 
Anlegen von Eremdkorpern, wie Glaskapillaren, feinem Platindraht oder 
Pdoraffinstiickchen, dlS gleiche Ergebnis erzielt wird, allerdings nur, 
wenn der m3chanische Reiz hochstens 9 Tage nach der Kopulation 
zur Anwendung gebracht wird. Notwendig ist auch, daB vom Corpus 
luteum ein Stoff geliefert wird, der gewisserma.Ben die Schleimhaut 
der Geb3.rmutter sensibilisiert. Auch in diesen Versuchen liegt eine 
Vertauschung der Q lelle eines Bildungsreizes vor, wenn auch die ganze 
Sachlage und die Bedeutung des Reizes hier eine andere ist als in dem 
vorher besprochenen Faile. Wir wollen das Ergebnis im Auge behalten 
fiir spatere Ausfiihrungen. 

In dem ersten der beiden zuletzt besprochenen Versuchsfalle wird 
auf der einen Seite die Q lelle des Bildungsreizes ersetzt durch das 
Transplantat (Wirkung der Beinknospe auf die Conjunctiva), auf der 
anderen Seite durch die neuartige Um6ebung des Pfropfstiickes (Wirkung 
der fremdartigen Innervation aut die Bainknospa). Von einer Isolierting 
des Transplantats kann also keine Rede sein; wenn auch seine normalen 
Beziehungen gestort sind, so sind an deren St"l1e neue getreten. Das gilt 
nun fiir aHe, insbasondere fiir aIle embryonalen Transplantationen, so 
daB bei Beurtailung des Entwicklungsmodus, ob abhangige oder unab
hangige Differenzierung, stets eine gewisse Vorsicht am Platze ist und 
die einfache Feststallung des Entwicklungsgrades, den das Transplantat 
erreicht, nichil geniigt. 

N ach dem Gasagten lassen sich aile embryonalen Transplantationen 
nach zwei Gesichtspunkten betrachten bzw. eintJilen: entweder handelt 
es sich urn Vertauschung eines Anlagenkomplexes oder urn Vertauschung 
oder doch mindestens urn Ausschaltung eines BHdungsreizes oder 
seiner Quelle. 1m ersteren Faile bleibt die Reizquelle ein und dieselbe; 
in ihre Wirkungssphare wird ein fremdartiger Anlagenkomplex gebracht. 
Das gilt, urn ein Beispiel zu nennen, fiir die Vbartragung von Kopfhaut 
und Rumpfhauli in den Bereich des embryonalen Augenbechers. Schafft 
die Reizquelle aus der vertauschten Anlage stcts ein und dasselbe, so 
ist ein SchluB moglich auf die Spezifitat des Reizes. 1m zweitenFalle 
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wird an Stelle der normalen Reizquelle eine andere ·gebra.cht, wie bei 
der Vertauschung des Auges mit der Beinlmospe. Der zu priifendE' 
Anlagenkomplex (in jenem FaIle die Conjunctiva) bleibt dabei un
verii.ndert. Immer lassen sich diese beiden Gesichtspunkte nicht streng 
auseinander halten, so daB die Beurteilung des Versuchs von zwei Seiten 
her erfolgen kann, wie das oben fur die Transplantation der BeinlmOBpe 
a.n Stelle des Auges angedeutet wurde. Daher konnen manche Versuche 
eine gewisse Mittelstellung einnehmen. 

4') Das Verhalten der Polaritii.lI. 
Bei der Regeneration haben wir die Polaritat ala einen wichtigen 

Faktor kennen gelemt. Sie ist auch bei der Transplantation von Be
deutung und gibt zugleich ein Mittel an die Hand,die Beziehungen 
zwischen Transplantat und Unterlage zu untersuchen. 

Die im allgemeinen streng festgehaltene Polaritat kann bei der 
Regeneration eine Umkehrung erfaliren. Dazu kaniJ. sic vor allem auch 
gebra.cht werden durch geeignete Transplantationen. 

FUr das Verhalten der Polaritat sind bei der Transplantation die 
Vereinigungen mit gleichnamigem Pol von Bedeutung. Solche Versuohe 
sind in erster Linie ausgefiihrt an Wurmem und Polypen, aber auch 
andere Objekte haben zur Untersuchung gedient. 

Bei Hydra gelingt es, ~weiVorderenden zurVerwa.chsung zu bringen. 
Dabei verheilen zwei gleichartige Schnittflii.chen. Das gleiche ist der 
Fall bei der Verwa.chsung zweier Hinterenden, die mit den apikalen 
Schnittflii.chen vereinigt werden (Wetzel, Peebles, King). Die Ver
einigung der Teilatiicke erfolgt am besten mit Hilfe einer durchgesteckt.en 
Borste. Dabei kontrahieren sich zwar zunii.chst die Stucke, doch ist 
das von Vorteil, weil bei der na.chfolgenden Streckung die Wundrande.r 
um so fester aneinander gelegt werden. 

Die Verwa.chsung ist hii.ufig nur eine vOriibergehende, da spater die 
Teilatucke an der Vereinigungsstelle durch Regeneration sich zu gamen 
Tieren ergii.nzen und sieh dann wieder trennen. Es ist. jedoch auch 
gelungen, bei derartigen Transplantationen eine dauemde Vereinigung 
zu erzielen und zugleieh eine Umkehrung der Polaritat zu erreichen. 
Das zeigen folgende Versuche (Fig. 171-174). Wird bei dem SUB
wasserpolypen (Hydra) das orale und basale Ende abgesehnitten und 
auf das basale Ende dieses Stammstiickes das Vorderende, auf dip 
apikale Schnittflaehe das FuBende eines anderen Exemplars transplantiert, 
so kommen in den beiden Vereinigungsstellen gleichnamige Pole auf
einander. Das mittlere Stammstuck ist umgekehrt. Es beriihrt mit 
seiner basalen Flii.che die bE¥!ale Flii.che des aufgesetzten Vorderendes, 
mit seiner apikalen Schnittflii.che das apikale Ende des aufgepfropften 
FuBteiles. Na.ch der Verwa.chsung der drei Teile, die SQ vollkommen 
erfolgt, daB na.ch einiger Zeit die Vereinigungsstellen nieht mehr zu 
erkennen sind, ist eine ganz normale Hydra entstanden, die sich durch 
KnOBPung vermehrt. Obwohl also der mittlere Teil dieser kiinstlichen 
Kombination entgegen seiner Polaritat orientiert ist, verhalt sich das 
ller ganz wie ein normales. Es ist nieht von der Hand zu weisen, daB 
die Polaritat des Mittelstuekes geii.ndert sein wird. 
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Fig. 171-174. Schemata zur Erlauterung der Versuche von Wetzel, Pee ble~ 
and King tiber die Polaritatsumkehr bei Hydra. Fig. 171. Umdrehung des ]\>fittel
Btiickes. Fig. 172. Vereinigung der apikalen Schnittflachen und Regeneration 
nach Durchschneidung des einen Komponenten. Fig. 173. Vereinigung apikaler 
Schnittflachen und Regeneration nach Durchschneidung beider Komponenten. 
Fig. 174. Vereinigung basaler Schnittflachen und Regeneration nach Durch-
8chneidung beider Komponenten. a apikale (orale), b basale (aborale) Schnitt-

flache; l' regenerierter Teil. Die Pfeile deuten die Polaritat an. 
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Gam unzweideutig ist die Veranderung der Pola.ritii.t in einem 
anderen Expariment (King). Da.s tentakeltragende Vorderende zweier 
Exemplare von Hydra wurde abgeschnittap- und die baiden FuBenden 
wurden mit ihren apikalen Schnittflachen zur Verwachsung gebracht. 
So entstand ein anormales Tier, das keine Mundoffnung wid keine 
Tentakeln besaB, sondern an jedem Ende eine FuBplatte. Dann wurde 
in der Nahe der Vereinigungsstelle das eine FuBande abgeschnitten, 
so daB das ubrig bleibende Transplantat eine freie basale Schnittflii.che 
aufwies. Aus dieser basalen W undflache regenerierte nun nicht ein 
FuBende, sondern ein "Mundende" mit Tentakeln entgegen der ur
spriinglichen Polaritat. Wurden beide FuBenden der kiinstlichen Kom
bination in der angegebenen Weise abgeschnitten, so entstand an dem 
einen Ende ein neuer FuB (normale Polaritat), an dem anderen ein neuer 
Kopf (umgekehrte Polaritii.t). Bedingung dafur ist abar, daB die Schnitt
flii.chen nahe an der Vereinigungsstelle liegen und die beiden Teile der 
Komponenten moglichst gleich groB sind. Werden die Schnitte ent
fernter von der Verwachsungsstelle angelegt, so tritt hier an beiden 
Komponenten Regeneration der Tentakeln ein, worauf sie sich wieder 
trennen. In ganz entsprechender Weise kann auch die Vereinigung 
mit den aboralen (basalen) Schnittflii.chen nach Abtrennung der FuB
enden erfolgen. Nach Abschneiden der Mundenden nahe der Ver
wachsungsstelle bildet sich untar Umkehr der Polaritii.t des einen Kom· 
ponenten durch Regeneration eine normale Hydra. Hierbei ist die 
gegenseitige Beeinfiussung der Komponenten augenscheinlich; wie sie 
jedooh bewirkt wird, ist noch nicht aufgeklart. Vorlaufig wenigstens 
muB man Reizwirkungen annehmen. uber die noch nichts Naheres 
auszusagen ist. 

Auch an Regenwiirmern sind einschlii.gige Experimente gemacht 
worden. Zwei Schwanzstilcke mit ihren oralen Schnittflachen lassen 
sich leicht vereinigen, schwieriger ist die Verbindung zweier Kopfenden 
mit aboralen Schnittflii.chen, doch gelingt auch dieee, namentlich wenn 
man jugendliche Exemplare (ohne Clitellum) zu den Versuchen benutit. 
Die Vereinigung ist eine innige und dauernde und auch eine funktionelle, 
denn ein Reiz pflanzt sich von einem Ende dieser abnormen Kom
binationen zum anderen gleichmaBig fort, wie leicht an dem Verlauf 
der Kontraktionswelle der Muskeln verfolgt werden kann. Wahrend 
diese anfii.nglich ap. der Vereinigungsstelle Halt macht und erst durch 
Reizung des zweiten Komponenten in diesem eine neue Welle auslost, 
verlii.uft sic schlieBlich kontinuierlich von jedem Ende zum anderen 
(J oest). Hierin kommt schon ein gewisses Zuriicktreten der 
Polaritat zum Ausdruck. Vollstii.ndige Umkehr derselben ist von 
Ruttloff bei Helodrilus longus erreicht worden. Zwei noch nicht ge
schlechtsreife Individuen wurden mit den oralen Enden vereinigt. ' ,Zu 
diesem Ende wurden von dem einen W urm die eraten 26 Segmente 
abgetrennt. Eine Abtrennung einer groBeren Zahl von Segmen~3n 
(20-32) verhindert namlich an der Vereinigungsstelle die oft sehr'sroren,d 
auftretende Regeneration. Auf die so vorbereitete Unt3rlage Wurde ein 
Pfropfstilck mit der oralen Schnittflii.che aufgesetzt, das aus den Seg
menten 4-7 bestand. Nach 5 Wochen begann die Regeneration an 
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der freien aboralen Flache des Pfropfes, die zur Bildung eines neuen 
Kopfes fiihrte (Fig. 175). Es handelt sich um einen vollstandig funktions
fahigen Kopf, wie die Beobachtung am lebenden Objekte und die Sehnitt
untersuehung lehrte. 

Es gelingt aueh die Vereinigung dreier Teilstiieke bei inverser 
Lagerung des Mittelstiiekes; sie fiihrt zur funktionierenden Verbindung 
des gesamten Nervensystfms und teilweise aueh des Darmes. 

L. V. Morgan transplantierte ein kurzes Vorderende einer Planarie 
(Phagocata gracilis) in inverser Lagerung auf ein anderes Individuum, 
dem ein kleiner Teil seines Vorderendes abgesehnitten war, so daB 
also apikale Sehnittflaehen zur Verheilung kamen. In ungefahr der 
Halfte der FaIle regenerierte der Pfropf an 
seiner freien Flaehe einen Kopf. Dabei 
ist also die Polaritat unterdriiekt, was jedoeh 
nieht immer gesehieht, da in den anderen 
Fallen ein Sehwanzende regeneriert wurde. 
Doeh geben die positiven Befunde fUr die 
Beurteilung der Beeinflussung del' Polaritat 
den Aussehlag. 

In seinen oben (S. 156) schon erwahn
ten Versuchen stellte K u I' z Polaritats
umkehr bei Tritonen fest. Nach Ampu
tation eines Beines wurde ein kleines 
Beinstiick in umgekehrter Richtung wieder 
zur Anheilung gebracht, das an seiner 
freien primal' proximalen Flache un tel' 
Niehtachtung der Polaritat eine Doppel
hand regenerierte. (Vgl. auch die oben S. 171 
erwahnten Versuche von Della Valle.) 

An Froschlarven erhielt Harris on 
ebenfalls eine Polaritatsumkehr des Trans
plantats. Zwei jungen Larven von Rana 
virescens wurde das Sehwanzende abge
sehnitten, und die beiden Tiere wurden 
mit den kaudalen SehnitWaehen vereinigt. 
Nahe der Vereinigungsstelle wurde dann 
del' eine Komponent diesel' Doppelbildung 
abgeschnittenund aus del' freien (adoralen) 

Fig. 175. Regeneration cines 
Kopfes an der aboralen Wund
Wiehe des Pfropfstliekes bei 
H elodrilus longus in Ansieht 
yom Rlieken. Reg Regenerat; 
Pfr Pfropfstiiek; 4-7 Seg
mente desselben; 27-30 Seg
mente des Haupttieres. Um
kehrung der Polaritat des 
Pfropfes. (Naeh Ruttloff.) 

Schnittflaehe des stehengebliebenen Transplantats regenerimte ent
gegen del' urspriinglichen Polaritat ein neues Schwanzende. 

Bei del' Entwieklung del' Seitenlinie del' Froschlarven ist die Polaritat 
del' Komponent.en ki.instlieher Kombinationen (vgl. oben) kein Hindernis 
fiir die Riehtung des Auswachsens. Wenn z. B. ein Embryo aus drei 
Teilstiicken zusammengesetzt wird, von denen das mittlere invers ein
geheilt ist, so waehst die Seitenlinie iiber dies Mittelstiick ungestort 
hinaus. OdeI' werden die Komponenten mit dem Hinterende zusammen
geheilt und dem einen die Anlage del' Seitenlinie exstirpiert, so wachst 
von dem anderen die Seitenlinie iiber des sen Schwanzende hinaus auf 
jenen seitenlinienfreien Embryo bis zum Kopf. Da man eine vorgebildete 
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Wachstumsbahn annehmen muB, so folgt daraus, daB diese in beiden 
Richtungen durchgangig ist, daB sie also uberhaupt keine Polaritat be
sitzt, oder aber daB ihre Polaritat unter dem EinfluB des die Seiten
linie liefemden Komponenten umgekehrt worden ist. 

Die entgegen der ursprunglichen Po]aritat bei den aus Transplan
tation und Regeneration kombinierten Versuchen entstehenden Neu
bildungen sind als Heteromorphosen aufzufassen, wie wir solche oben 
(S. 162) bereits kennen lemten. Sie werden hier ausgelOst durch 
Reize, welche von dem einen Transplantationskomponenten, der Unter
lage, auf den anderen ausgeubt werden. Das positive Vorkommen 
eines solchen Einflusses ist hochbedeutsam, wenn es auch Falle gibt, 
wo er nicht zutage tritt. Die Heteromorphosen bilden wiederum einen 
Beleg fiir die erbgleiche Verteilung des Keimplasmas, da nur unter dieser 
Voraussetzung aus dem vorhandenen Zellmaterial etwas anderes ent
stehen kann, als entfemt worden ist. 

IDer mogen Versuche iiber das Verhalten invers gelagerter Organ
anlagen angeschlossen werden, die von Spemann mit autoplastischer 
Transplantation des Horgriibchens und von Teilen des Zentralnerven
systems unternommen worden sind. 

Beim Frosch ist auf friihem Stadium, wenn der Schwanzhocker 'lich 
eben angelegt hat, die Anlage des Ductus endolymphaticus als kurze 
Ausstiilpung de,> Horgriibchens dorsalwarts gerichtet mit leichter Neigung 
nach der Medianebene des Embryos. Auf dieser Entwicklungsstufe 
wurde bei Embryonen von Rana esculenta das Horgriibchen durch Ab
heben der Deckschicht des Epithels freigelegt und umgedreht. Die 
Epidermis des Froschembryos ist bekanntlich zweischichtig; die obere 
Schicht, die sogenannte Deckschichli, beteiligt sich nicht an der Bildung 
der ektodermalen Anlage der Sinnesorgane. Jene Operation wurde so 
ausgefiihrt, daB durch drei Schnitte m,it feiner Glasnadel ein recht
eckiger Lappen umschnitten wurde, der 11ledianwarts mit dem Epithel 
in Zusam11lenhang bleibt und daher dorsalwarts aufgeklappt werden 
kann. Das so freigelegte Horgriibchen mit der ersten Anlage des Ductus 
endolymphaticus wurde von der Umgebung 10sgelOst und run eine schrag
transversale Achse gedreht, so daB dann der Ductus endolymphaticus 
schrag nach unten und auBen gerichtet ist. Die Wunde wird niit der 
zuriickgeklappten Deckschicht verschlossen. Trotz der Umdrehung ent
wickelt sich die Anlage ungestort weiter; die Orientierung des ent
wickelten Labyrinths entspricht genau der Verlagerung des Horgriibchens; 
infolgedessen ist der Ductus endolymphaticus auf der operierten Seite 
nach auBen gerichtet, wahrend er auf der normalen dorsal-medianwarts 
gelagert ist. Das Horgriibchen enthalt de11lnach bereits die ganze An
lage des hautigen Labyrinth!', das sich unabhangig von der Umgebung 
entwickelt; es liegt also Selbstdifferenzierung vor. 

Verlagerungen eines Teiles der Anlage des Zentralnervensystems 
fiihrte Spemann an verschiedenen Amphibien aus, und zwar an Rana 
csculenta, R. fusca, Bombinator pachypus und Triton taeniatus, an allen 
Formen mit dem gleichen Ergebnis. Sobald die Medullarplatte sich 
deutlich von ihrer Umgebung abgrenzen laBt, wurde das breitere vordere 
Feld der Medullarplatte samt darunter liegendem Mesoderm, Chorda 
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und Dach des Urdarmes herausgeschnitten und umgekehrt wieder ein
gesetzt, so daB nunmehr der ursprunglich vordere Sehnittrand naeh 
hinten geriehtet war; der quere vordere Hirnwulst wurde dabei stets 
stehen gelassen (Fig. 176). Der umgedrehte Teil der Medullarplatte 
entwiekelt sieh ungestort weiter, so daB nor
malerweise vorn befindliehe Hirnteile naeh 
hinten verlagert sind und umgekehrt (Fig. 177). 
Nieht nur die grobere Formbildung dieser 
Hirnteile, sondern aueh ihre feinere Differen
zierung verlaufen ohne Beeinflussung dureh 
die veranderte Lagebeziehung. Nur an den 
Grenzen sind die Fonnenverhiiltnisse dureh 
die Anheilung naturgemaB etwas gestort. 
So kann dann auf das V orderhirn das Mittel
hirn und auf dieses das Zwisehenhirn folgen, 
an das sieh das N aehhirn ansehlieBt. Die 
Entwieklungsriehtung der einzelnen Hirnteile 
iat also schon auf dem Stadium der offenen 
Medullarplatte festgelegt. Zugleieh mit dem 
Hirnteil wird die - noeh nieht erkennbare -
Anlage der Augen naeh hinten verlagert. Je 
naeh der Lange des invertierten Sttiekes kann 
aueh die Augenanlage in zwei Teile zerlegt 

Fig. 176. Neurula von 
Rana esculenta mit eingc
heiltem invertiertem Stiiek 
der Medullarplatte, 2 Stun
den nach der Operation. 

(Nneh Spcmann.) 

sein, von denen der vordere an Ort und Stelle bleibt. Dann entstehen 
vier Augenbeeher, die kreuzweise zusammengehoren (Fig. 177). 
Die hinteren Augen sind jedoch stets Fragmente; sie besitzen nie eine 
Linse. Letzteres ist ohne weiteres verstandlieh, da die hinteren Augen 
stets dureh einen weiten Zwisehenraum, haufig aueh durch andere Organe 
von der auBeren Haut getrennt sind. 

Das in diesen Versuehen zutage tretende Selbstdifferenzierungs
vermogen der Hirnabsehnitte und der Augen hat fur Rana esculenta 
niehts Auffallendes, da es ja aueh bei anderen Organen festgestellt ist. 
Bei R. jusca scheint ein Widerspruch vorzuliegen gegen die Darlegungen, 
die oben (S. 114) tiber den korrelativ abhangigen Charakter der Ent
wicklung des Zentralnervensystems gegeben und dureh tatsachliche 
Ergebnisse von Versuchen belegi wurden. Bei naherem Zusehen sehwindet 
aber dieser Gegensatz. Zunaehst handelt es sich in beiden Versuchs
reihen um ein ungleiches Entwicklungsalter; dann aber sind in den 
Spemannschen Versuchen die Tiere nicht bis zur vollen Entwicklung 
aufgezogen worden, sondern sie wurden bereits als sehr junge Larven 
konserviert, wahrend die Ausbildung des Nervensystems noeh langst 
nicht abgeschlossen war. Die altesten von Spemann beschriebenen 
Versuchstiere hatten eine Versuchsdauer von lO Tagen, die jungsten 
der von Durken zur Untersuchung verwandten Versuchstiere wurden 
erst 44 Tage nach der Operation konserviert, wenn zum mindesten die 
Metamorphose seit einiger Zeit eingesetzt hatte. Die von Spemann 
festgestellte Selbstdifferenzierung ist also nur relativ zu nehmen fUr die 
Beobachtungszeit. AnBerdem mag daranf verwiesen werden, daB nicht 
nur verschiedene Arten, sondern, wie an anderer Stelle allsgefiihrt ist, 
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sogar verschiedene Lokalrassen derselben Art sich entwicklungsmecha
nisch ungleich verhalten konnen (vgl. S. 262). 

Immerhin ergeben die Versuche, daB die Polaritat der Gehirnanlage 
beibehalten wird. Die auBerlich noch keine weitgehende Differenzierung 
zeigende Medullarplatte hat entgegen dem Augenschein in der nicht 
sichtbaren Differenzierung der Zellen bereits die gesonderten Anlagen 
der einzelnen Hirnteile ausge bildet. Daraus folgt, daB die morpho
logiseh sichtbaren Differenzierungen der inneren qualitativen Differen
zierung der Zellen nachhinken, daB jene nur die verspatet sich 

Pl.chor V.H. 

- Comm. IJOst. 

Z w.II . - - Lab. 

Fig. 177. Hirn einer Larve VOll Rana esculenta nach Umdrehung cines liingel'en 
Stiiekes del' Medullal'platte, so daB die hinteren Augenfl'agmente hinter dem 
Labyrinth liegen. 10 Tage naeh del' Operation konsel'viert. Dorsalansieht. 
V.H. Vordel'hirn; Pl.ehor_ Plexus ehorioideus; oe Auge oder Augenfl'agment; 
~LH. Mittelhirn; Comm. post. Commissura posterior; Lab Labyrinth; Zw.H. 
Zwischcnhirn; Ep Epiphysc; XH. Naehhirn; ** Grenzen des invel'tierten Stlickes. 

(Nach Spemann.) 

zeigenden Symptome dieser sind. Die durch die "inneren" Differen
zierungen eingeschlagene Entwicklungsrichtung wird allen Wechsel
beziehungen zum Trotz zunachst ungestort beibehalten. Auf diese 
Erscheinung soll unten (S. 263) noch kurz wieder eingegangen werden. 

Spemann fand, daB bei Rana esculenta niemals vorn eine Linse 
entstand, wenn die Augenanlagen bei der Umdrehung der Hirnanlage 
ganz nach hinten gebracht waren. Das ist sehr auffallend, da durch 
andere Versuche die Selbstdifferenzierung der Linse ausgemacht ist. 
An eine Verletzung der primaren Linsenbildungszellen, die bei der 
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Operation noch weit seitlich von der Schnittstelle liegen, ist nicht zu 
denken. Der Fall bedarf wohl noch der Aufklarung. 

Weitere interessante Ergebnisse, welche Spemann durch a.hnliche 
Versuche wif,l die obigen erzielte, mogen hier ubergangen werden. Er
wahnt mag noch werden, daB bei Froschen auf solche Weise auch 
verdrehte Lagerung des Darmes (Situs inversus) erreicht werden kann 
(vgl. oben S. 197). 

5') Regulationen bei transplantativer Vereinigung nach
em bryonaler Komponenten. 

Wenden wir uns nun zu einem neuen Gebiet, namlich zu Trans
plantationen nichtembryonaler alterer Komponenten, um - abgesehen 
von dem Verhalten der Polaritat - deren gegenseitige Beziehungen 
kennen zu lernen, insbesondere etwaige Regulationen aufzuweisen. 
DaB derartige Komponenten einander nicht indifferent gegenuber
stehen, haben wir bereits eingangs daran festgestellt, daB das Trans
plantat unter Einwirkung seines Tragers mannigfache Umbildungen 
erfahrt. Nunmehr seien einige speziellere FaIle besprochen. 

Bemerkenswerte Wechselbeziehungen treten in charakteristischer 
Weise dann in die Erscheinung, wenn die Vereinigung zusammengesetzter 
Teile so erfolgl, daB die gleichartigen Organe in den sich berUhrenden 
Schnittflachen aich nicht genau gegenuber Hegen, wie das der Fall ist, 
wenn z. B. Teile eines Wurmes unter unbeabsichtigter oder gewollter 
Langsdrehung gegeneinander zur Verheilung gebracht werden. Der
artige Versuche sind von J oest und Rabes an Lumbriciden (Allolo
bopkora terrestris, Lumbricus rubellus, Allolobopkora foetida) angestellt 
worden. Bilden die Medianebenen der zu vereinigenden Stucke mit
eina-nder einen Winkel bis zu 900, so "finden" sich aIle Organe dauernd 
nicht nur zu einer vegetativen, sondern auch funktionellen Einheit. 
Die Verbindung des Hautmuskelschlauches wird auf die gleiche Weise 
bewerkstelligt wie bei normaler ubereinsLimmender Lagerung del' Median
ebenen. Auch die Darmenden verwachsen auf einfache Weise ohne 
.=\nderung der gegenseitigen Lage, so daB dann die Typhlosolisenden 
mit dem Darmepithel verwachsen, wo sie es treffen. Anders verhalten 
sich GefaBe und Nervenstra.nge. Die freien Enden der ersteren biegen 
sich gegeneinander urn und verwachsen dann miteinander. So ent
steht ein merkwUrdiger geknickter ("bajonettformiger", Rabes) Verlauf 
del' LangsgefaBe. Ebenso streben die freien Bauchmarkenden einander 
entgegen bis zur Vereinigung. 

Man kann nicht umhin, hierfur einen Richtungsreiz anzunehmen, 
und wird an den Neurotropismus del' peripheren Wirbeltiernerven 
(ForBmann) erinnert. 

Auch bei gegenseitiger Drehung urn 1800 erfolgt eine dauernde 
Vereinigung. Das Ruckengefa.B verwachst dann aber mit dem Ventral
gefaB und die Verbindung der Bauchmarkenden unterbleibt stets. 

Bei allen derartigen Kombinationen tritt jedoch nie eine sekunda.re 
Lageregulation der beiden Komponenten ein, so daB sekundar die 
Raurnorientierung ihrer Medianebenen zusammenfallen wftrde. Infolge 
der geotropischen Reizbarkeit der Wurmer drehen abel' (funktionelll) 
bpide Teilstttcke ihre VentralfUi.che der Unterlage zu. 
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Unterbleibt die Verwa.chsung der Bauchmarkenden, so tritt haufig 
an der Verbindungsstelle Regeneration eines Kopfes oder Schwanzendes 
ein, wodurch die Vereinigung der Teilstiicke dann gestort wird. Darin 
ist zugleich wiederum ein Beleg fUr die Bedeutung des N~rvensysteIru\ 
bei der Regeneration gegeben, wie solche oben (S. 174) bereits angefiihrt 
wurden. Hier liefert das Nervensystem offenbar den auslOsenden Faktor 
fUr die regenerativen Prozesse. 

A.hnJ.iche Ergebnisse traten zutage bei Transplantationen an Pla
narien (L. V. Morgan); besonders auffal1end bei der Vereinigung zweier 
gegeneinander urn 1800 gedrehten Teilhalften, wobei also die· Oberseite 
des einen Stuckes nach unten gedreht ist. Bei solcher Anordnung 
tritt die Verwa.chsung der Nervenstrange nicht ein, und von den freien 
Enden dieser Nervenstrange aus setzt die Regeneration ein. Es bilden 
sich zwei ~generate, von denen das eine nach unten, das andere na.ch 
oben gerichtet ist. Da Ober- und Unterseite der verwandten Planarien 
(Phagocata gracili8, Planaria maculata) ungleich pigmentiert sind, so laBt 
sich schon an der Pigmentierung des Regenerates erkennen, welchem 
Teilstiick es angehOrt. 

AuBer den bereits besprochenen Veranderungen des Transplantats 
unter dem Einflusse seines Tragers konnen nun noch a.n.dersartige Er
scheinungen eintreten, die wie bei embryonalen Transplantationen eint' 
Metaplasie oder eine Regulation darstellen. 

Eine schone Metaplasie erzielte Drew bei Pecten m.a::mmus und 
P. operculari8. Er implantierte kleine Stucke des reifen Ovariums 
in den SchlieBmuskel eines anderen Individuums. Um das Implantat 
bildet sich zunachst eine Cyste, die durch Schichten von Fibroblasten 
abgegrenzt wird. Das Ovarialgewebe bleibt nicht erhalten, sondern 
wird na.ch kurzer Zeit resorbiert. Aber dann tritt das Merkwiirdige 
ein, daB die innerste Schicht der Fibroblasten sich in eine . Lage von 
Flimmerzellen umwandelt. Der Vorgang erlautert trefflich die Tat
sache, daB nicht nur das Transplantat von seinem Tra.ger, sondern 
umgekehrt auch letzterer von jenem, selbst wenn es nur geringen Umfang 
hat, beeinfluBt wird. 

Regulationen nichtembryonaler Komponenten sind vor aHem an 
Hydra und Planarien beobachtet worden. 

An Hydra sind derartige Versuche angesteHt worden von Rand, 
King, Peebles, Hefferan, Wetzel. 

Wird z. B. ein kurzes Mundende von Hydra in die Seitenwandung 
eines anderen Exemplars transplantiert (Fig. 178 A-D), so entsteht 
zunachst eine Doppelbildung mit einem FuB und zwei Mundenden. 
Dann tritt aber ha.ufig eine Spaltung ein, derart, daB der gemeinsa.m(' 
Stammteil von der Vereinigungsstelle der beiden Teile beginnend in 
der Medianebene nach und nach bis zum FuBende durchgeteilt wird, 
80 daB zwei getrennte Individuen entstehen. Der urspriingliche Pfropf 
hat sich so unter Mitnahme eines Teiles der Unterlage zu einem ganzen 
Tier erganzt. Der Vorgang kann auch so von statten gehen, daB der 
Pfropf an die Stelle des urspriinglichen Mundendes riickt, dieses ver
drangend. Das letztere gleitet dann na.ch und nach an das FuBende, 
wo es sich abtrennt und einer neuen Hydra den Ursprung gibt. Der 
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Hauptteil des als Unterlage verwandten Exemplars wird dabei mit 
dem Pfropf zu einem neuen Individuum vereinigt. Auf diese Weise 
wird das implantierte Bruchstuck durch Regulationsvorgange zu einem 
ganzen Tier erganzt. 

Bemerkenswert ist ferner das Verhalten des Transplantats, wenn 
ein kurzes Mundende einer Hydra einem anderen Exemplar nahe dessen 
Mundende angepfropft wird (Fig. 178 E). Es treten dann Verschmel
zungen ein, so daB die beiden Mundenden zu einem einzigen vereinigt 
werden. Anfangs ubersteigt dabei die Zahl der Tentakeln weit die 
Normalzahl; es tritt eine Reduktion dadurch ein, daB einzelne Tentakeln 
resorbiert werden oder daB zwei Tentakeln zu einem verschmelzen. 
Rier werden also die Regulationsvorgange durch Reduktion bewirkt. 

Fig. 178 A-E. A-D Transplantation eines Mundendes mit 6 Tentakeln in die 
Seitenwand einer Hydra viridis mit 7 Tentakeln; das Transplantat (punktiert) 
war aullerdem durch eine besonders dunkelgrline Farbung ausgezeichnet, so dall 
es dauernd von seinem Trager zu unterscheiden war. B, C und D zeigen die ein
tretenden Regulationsvorgange. E Transplantation '€lines kurzcn Mundendes einer 
dunkelgriinen Hydra viridis (punktiert) neben das Mundende eines helleren Exem-

plars_ (Nach King aus Korschelt 1907.) 

1m einzelnen k6nnen die Regulationsprozesse bei der Pfropfung 
von Hydra auch noch einen etwas anderen Verlauf nehmen, je nach 
der speziellen Ausfuhrung der Transplantation und der Beschaffenheit 
des Pfropfes. Sie lassen aber durchweg den gleichen Grundcharakter 
erkennen: Wanderung des Pfropfstuckes mit nachheriger Trennung 
von der Unterlage unter Mitnahme von Teilen derselben oder Ver
schmelzungen, die zu Reduktionen fuhren und so die Norm wieder
herstellen. 

Ahnliches Verhalten wurde von L. V. Morgan fi.ir Planarien er
mittelt. Kleine Pfropfstucke werden haufig durch Verschiebungen in 

D ii r ken, Einfiihrung in die Experimentalzoologie. 15 
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den Korper der Unterlage aufgenommen, wobei oft durch Regenerations
prozesse die Vorgange kompliziert werden. Wird z. B. bei Phagocata 
gracilis ein Teil des Kopfendes fortgeschnitten und an dessen Stelle 
ein kleines Stuck eines anderen Individuums transplantiert, so kann 
dieses in die Bildung des neuen Kopfes einbezogen werden, wodureh 
ein einheitlicher Wunn entsteht. 

In den gesehilderten V organgen kommt eine besonders starke Ein
wirkung auf das Transplantat zmn Ausdruek. Diese und andere Be
einflussungen desselben gehen auf l~eize zuruck, die ganz entsprechend 
den Verhaltnissen bei echten Korrelationen von einem morphologisch 
bestimmbaren Bezirk als QueUe ausgehen. Ein "formativer" Reiz kann 
aber auch ausgeubt werden von der Funktion, wie es bei Besprechung 

Fig. 179. Rontgenhild der Hand eines 
6jiihrigen Knaben nach Ersatz der er
krankten Grundphalanx des J\Iittelfingers 
durch Implantation eines Periostkno· 
ehenstiicks. Supinationsstellung (del' 
Daumen ist nicht zu sehen). 26 Tage 

nach der Operation. 

Fig. 180. Dieselbe Hand in Prona· 
tionsstellung; 2 Jahre nach der Opera· 
tion. Beide Abbildungen naeh Timann 

a·us Barfurth 1913. 

der echten Relation erlautert wurde. So entstehen funktionelle An
passungen (vgl. auch oben auBere Faktoren S. 76). Die Funktion 
spielt als QueUe formativen Reizes auch eine Rolle fill' die Beeinflus
sung und Umgestaltung des Transplantats, wofUr wir auch bereits 
oben (S. 80) Beispiele kennen gelernt haben. Hier sei noeh ein be
sonders instruktiver Fall der dadurch zustandekommenden funktionellen 
Anpassung angefi.igt (Fig. 179 und 180). 

Es handelt sich um den Ersatz del' Grundphalanx des Mittelfingers 
einer menschlichen Hand durch ein Knochenstuck mit Periost. Ein 
solches Knochentransplanta,t bleibt nach anHinglicher Reduktion der 
Knochensubstanz erhalten, indem yom Periost aus die Neubildung des 
reduzierten Knochens erfolgt (vgl. oben S. 191). Im Laufe liingerer 
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Zeit (2 Jahre) hat del' transplantierte Knoohen fast genan die gleiche 
Form angenommen wie die entfernte Phalanx, diejenige Form, welche 
am besten del' funktionellen Inanspruchnahme entspricht. N ach dem, 
was wir uber den EinfluB del' Inanspruchnahme auf die Knochenstruktur 
wissen, ist es die Funktion selbst, welche diese Form hervorgerufen hat. 

6') Heteroplastische Transplantationen. 
Gelegentlich wurden schon heteroplastische Transplantationen er

wahnt, denen wir nunmehr unsere Aufmerksamkeit schenken wollen. 
Begegnen haufig schondenhomoioplastischen Transplantationen Schwierig
keiten, so ist das erst recht del' Fall, wenn es sich urn Vbertragung 
artfremder oder gar gattungsfremder Teile handelt. Gleichwohl sind 
solche trberpflanzungen gelungen. 

Es ist allerdings hervorzuheben, daB die Vereinigung meist eine 
vorubergehende ist, indem schon bald' oder auch erst nach langerer 
Zeit eine Trennung del' Komponenten eintritt oder bei trbertragung 
eines wenig umfangreichen Teilstiickes dessen v6llige Resorption. 

So lassen sich verschiedene H ydra-Arten wohl aufeinander trans· 
plantieren, die Verwachsung kann auch eine innige sein, doch scheint 
stet'! wieder Trennung del' Komponenten einzutreten (Wet ze I, Pee ble s). 

Langer dauernde heteroplastische Vereinigung erzielten u. a. J oest, 
Korschelt und Ruttloff bei Lumbriciden, doch erfolgte meif't nach 
einigen Woohen die Trennung; eine Vereinigung zwischen Lumhricu8 
rubellus und Allolobophora terrestris konnte 8--9 Monate am Leben er" 
halten werden. 

Auch Born fand, daB Verwachsungen zwischen Amphibienlarven 
verschiedener systematischer Art und Gattung keinen dauernden Erfolg 
haben, wenn anfangs auch leicht Verwachsung eintrat; dabei ist be
achtenswert, daB artungleiche Transplantation dauerhafter ist 801& 
gattungsungleiche. 

Es ist schon gesagt worden, daB heteroplastische trbertragung 
kleinerer Teile durchweg negativ endet. Um nul' einige Beispiele zu 
nennen, stellte L. L oe b fest, daB Hautstucke yom Meerschweinchen 
am besten nach Auto-, schon weniger gut nach Homoio-, und am schlech
testen nach Heterotransplantation einheilten. Mit dem Grade del' Ver~ 
wandtschaft nimmt auch die Transplantationsmoglichkeit abo Neger~ 
haut, auf eine weiBe menschliche Rasse transplantiert, entfarbt sich; 
weiBe Haut, auf einen Neger ubertragen, wird schwarz. Diese Um
farbung durfte abel' nicht auf eine Beeinflussung durch die Unterlage 
zUrUckgehen, sondern darauf, daB aus del' Umgebung weiBe bzw. schwarze, 
Zellen einwandern, wie L. Loeb fur Meerschweinchen nachgewiesen 
hat. Wird hier auf einen Defekt in schwarzer Haut ein weiBes Stuck 
transplantiert, so heHt es gut ein, wird abel' vom Rande aus von schwarzen 
Zellen durchwachsen, bis sie schlieBlich ganz verloren geht und durch 
Regeneration vom Rande del' schwarzen Haut aus ersetzt wird. 

Vallig negativ verliefen heteroplastische Hauttransplantationen, wie 
sie Z. B. Beresowsky zwischen Frosch, Meerschweinchen und Hund 
vornahm. 

Das gleiche gilt fur innere Organe. Auch sie heilen haufig ein, 
gehen abel' allmahlich zugrunde. So ubertrug u. a. W. SchUltz die 

15* 
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Eierstocke des Hundes, des Meerschweinchens, der Katze auf Kaninchen : 
etw~ 14 Tage lang' hielten sie sich ohhe Anzeichen von Verfall, dann 
aber gingen sie zugrunde. Zwischen naher stehenden Formen ist da" 
ErgebIiis giinstiger. Meisenheimer vertauschte mit d~uemdem Er
folg auf dem Raupenstadium die Ovarien von LYfTlolnJria dispar und 
Lym. japonica; die Ovarien entwickelten sich normal weiter zurReife. 
Bei Verpflanzung des Ovars von Portkesia similis in kastrierte Raupen 
von Lymantria dispar ging es durch Resorption zugrunde. In anderen 
unten zu erwahnenden Versuchen waren derartige Ovarientransplan
tationen von besserem Erfolg begleitet. 

Der Grund filr das meist negative Ergebnis heteroplastischer Vel'
einigungen, wenigstens dauemder, ist jedenfalls zu suchen in den Unter
lIchieden der Konstitution des Plasmas der artungleichen Komponenten. 
Vor allem sind es biochemische Diffel'enzen, welche der dauemden 
Vereinigung im Wege stehen. Das zeigen besonders die von Frieden
thaI u. a. ausgefiihl'lien Bluttransfusionen, aus denen zugleich hervor
geht, welch feine Abstufungen in diesen Differenzen besOOhen. Daa 
Blut kann aufgefaBt werden als ein Gewebe mit fliissiger InOOrzellular
substanz, so daB Blutvermischungen nichts anderes als Transplan
tationen sind. 

Solche Transfusionen fi'thrte Friedenthal dadurch aus, daB dj(' 
Carotiden del' beiden betreffenden Tiere miteinander verbunden worden: 
infolge der Stromungsgeschwindigkeit in diesem BlutgefaB tritt ein~ 
sehr schnelle Vermischung del' beiden Blutsorten ein. Gehoren dit' 
Vel'Suchstiere zwei systematisch weit auseinander stehenden Arlien an, 
so erfolgt wegen del' Giftigkeit des artfremden Blutes fiir das Zentral
n-ervensystem alsbald der Too. SOOhen sich die Arten naher, so lOst 
das artfremde Blut die roOOn Blutkorperchen auf; bei sehr nahe sOOhenden 
Arten tritt diese Reaktion nicht ein. Durch Reagenzglasversuch~· 
wurden die Ergebnisse im einzelnen ausgebaut. Da es sich dabei nicht 
mehr um Transplantationen handelt, kann hier nicht naher daranf 
eingegangen werden. Hier seien nur als Beispiele mitgeteilt, daB dn" 
Serum des Aalblutes nichl; nur die BlutkOrperchen von Saugem, VOgeln. 
lteptilien und Amphibien auf lost, sondem auch diejenigen anderet· 
I!'ische; ebenso lost Blutserum des Haushuhnes anSer den ErythrozyU'll 
von Tieren anderer Klassen auch diejenigen anderer Vogelarten •. Nach 
Transfusion von 25 ccm defibrinierten menschlichen Blutes in die Blut
balm des Schimpansen traten keine Erscheinungen auf, welche auf 
eine AuflOsung des fremden Blutes hinweisen. Je naher sich die Formell 
1m System sOOhen, um so ilbereinstimmender erweist sich der Chemismu:,> 
ihres Blutes. Die Folgerung Friedenthals, daB gleicher Chemismus 
gleiche Abstammung bedeute, kann hier nul' der Vollstandigkeit wegen 
registriert werden. Filr die Bemteilung heteroplastischer Kombinationen 
liegt del' Wert diesel' Versuche darin, daB fein abgestufte biochemischl' 
Differenzen zwischen den einzelnen Tierformen bestehen, die zur Ab
stoBung (hier Vernichtung!) des Transplantats fiihren. Sind diese 
Differenzen geringer, so gelingt eine heOOroplastische tlbertragung 
leichter. In diesem Zusammenhange sind Versuche von Interesse. 
welche W. Rchl11tz hei Froschlnrchen alll'ttellte. Durch VerpfJanznng 
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von Hautstiicken auf den Riicken bei verschiedenen Auuren wurde 
die Transplantationsfahigkeit von del' einen Form auf die andere fest
gestellt, und es ergab sich, daB diese Ubertragbarkeit parallel geht 
mit del' Kreuzbarkeit del' betreffenden Formen; fUr beides diirften 
dieselben biochemischen Bedingungen maBgebend sein. 

Bei langeI' bestehenbleibenden heteroplastischen Vereinigungen kann 
man feststellen, daB die artungleichen Komponenten in ihren Charakteren 
scharf geschieden bleiben, wenn nicht durch allmahlichen Ersatz des 
einen Komponenten eine Beeinflussung dieser Charaktere vorgetauscht 
wird. Das hat sich bei den verschiedensten Versuchen gezeigt, so bei 
Vereinigungen zwischen Hydra grisea und H. fusca und anderen Hydra
arten (Wetzel, Pee bles usw.); bei Transplantationen zwischen Lum
bricus und Allolobophora (J oest), bei del' Vereinigung artverschiedener 
Froschlarven (Born, Harrison) usw. Die Erhaltung der Merkmale 
gilt sogar fiir nahestehepde Varietaten. So vertauschte P rzi bram 

:blg. 181. Embryo yon Rana 
8ylvatica mit aufgepfropfter 

Schwanzknospe von Rana pa. 
l11 .• tri8. .ar-a Schnittrichtung. 

.. : . .:: .: .. : .... : '.' . ~ ... <'. : ' : 
,'" : :::'::-" . . 

.Fig. 182. Schwanzregenerat dieses Embryos. 
Die in del' gemeinsamen Schnittflii.che liegen
den artfremden Gewebe von R. sylvatica und 
R. palU.~t1"i8 haben bei del' Regeneration ihrc 

Selbsta.ndigkeit bewahrt. 
(Nach T. H. Morgan.) 

bei cinem Haarstcrn (Antedon) die Kelchscheiben einer roten und gelben 
Varietat; die Anheilung gelang gut, und die Farbunterr;;chiede blieben 
dauernd erhalten. 

Die schon erwah~ten Versuehe von Crampton konnen aueh hier 
wieder herangezogen werden. N ach heteroplastiseher Vereinigung del' 
Teile von Schmetterlingspuppen zeigte auch nach del' Metamorphose 
jeder Komponent die ihm von Hause aus zukommende Gestalt und 
Farbung. Wenn in einigen wenigen Fallen das Transplantat die Farbung 
:,;eines Tragers andeutete, so ist das wohl nicht auf eine Beeinflussung 
des Artcharakters, sondern auf Austausch del' Hamolymphe zuriick
zufiihren, deren Beschaffenheit fiir die Farbung von Bedeutung ist. 

Instruktiv ist besondcrs auch folgender Versuch von Morgan 
(Fig. 181 und 182), bei dem die Beziehungen del' Teile sehr innige 8ind, 
so daB, wenn iiberhaupt, hier eine Beeinflussung del' Artcharaktere 
der Komponenten zu erwarten ware. Dar;; Schwanzende eines Embryos 
von Rana sylvatica (in der Figur punktiert) wurda durch dasjenige von 
R. palustris (hell) ersetzt. Die beiden Komponenten unterscheiden 
sieh au13erlieh dureh ihre Farbung. Naeh del' Verheilung wurde del' 



230 Die inneren Faktoreu der Embryonalel1twicklung. 

auswachsende Schwanz in der Ljnie ar-a abgeschnitten. Bei del' nun· 
folgenden Regeneration, die von der Schnittflache ausgeht, an der 
beide Komponenten beteiligli sind, bewahren die Ektodermzellen heider 
Komponenten durchaus den ihnen eigentfunlichen Charakter, was aus 
der Verteilung der Farbung im Regenerat hervorgeht (Fig. 182). Auch 
wenn beim Auswachsen des Schwanzes unter das artfremde Ektodenn 
innerlich Organe der Unterlage geraten, bleibt das aufgepfropfte Ektoderm 
unverandert. 

Die Frage nach dem EinfluB der Komponenten aufeinander erhalt 
hesonderes Interesse bei der heteroplastischen Transplantation von 
Ovarien, die als Mittel zur Bastardierung verschiedener Arten und 
Gattungen noch wichtige Ergebnisse erhoffen laBt. 

Hier seien nur die Versuche von Harms angefiihrli; auf andere 
derartige Experimente wird bei anderer Gelegenheit die Rede kommen. 
Harms stellte seine Versuche an mit Wiirmern und Tritonen. 

Bei den Wiirmern (liumhricu8, Allolobophora, Helodrilus) wurden 
die heiden Ovarien mitsamt dem sie tragenden Stiick des HautmUl3kd
schlauches herausgeschnitten und auf die fremde Art iihertragen, del' 
vorher auf die gleiche Art die Ovarien genommen waren. Die Ein
heilung kann unter Umstanden gut von statten gehen; dann sind die 
transplantierten Ovarien nicht von normalen zu unterscheiden. Es 
gelang sogar, aus ihnen Nachkommen zu crzielen, so aus Helodrilus 
caliginoSU8 und H. longU8 mit Ovaricn von liumbricus terrestri8 und aus 
liumhl'icus terrestri8 mit Ovarien von Helodrilus longus. Dabei werden 
die Eier del' transplantierten Eierstocke yon Sperma hefruchtet, das 
der Art des Transplantattragers angeholt. So entstehen Kreuzungen 
zwischen gattungsfremden Eiern und Spermatozoen, welch letztere del' 
gleichen Art angehoren wie die "Nahrmutter" del' ersteren. Die Nach
kommen erweisen sich samtlich als Mischlinge zwischen H elodrilus und 
liumhricus, woraus Harms wohl mit l~echt folgert, daB die transplan
tierten Eier in ihrem Artcharakter von der Nahrmutter unbeeinfluBt 
geblieben sind. Denn waren sie durch deren EinfluB in dicsem Charakter 
verandert worden, so diirfte man in den Bastar:den eine Annaherung 
wenigstens an die reinen Artcharaktere der Unterlage, mit deren Art 
das Sperma iibereinstimmt, erwarten, da dann die Eier in der Richtung 
ilues Tragers verandert sein diirften. 

Auch an verschiedenen Tritonarten kam Harms zu gleichem 1<:1'
gebnis. Hier wurden die Eierstocke in artfremde kast1'ierte Weibchen 
ii.bertragen. Triton alpestl'is mit Oyarien von '-friton cri8tatus kOlmtp 
zur Eiablage gebracht werden. Die Pigmentierung der Eier stimmte 
mit denen ihrer Ursprungsart (Tr. cristatus) durchaus iiberein, in ihrer 
GroBe glichen sie aber denen des Nahrtieres (Tr. alpestris). Die Ent
wicklung gedieh nur bis zu den ersten Furchungsstadien. Bis dahin 
war jedenfalls keine Beeinflussung der Eier zu erkennpn. 

Immerhin ware es wiinschenswert, noch weiterhin derartige Vpr
suell(' mit moglichst langer Beobachtungsdauer zu unternehmen. 
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f) Allgemeine Folgerungen. 
Erinnern wir uns nun zum SehiuB an die Fragen, welehe wir 

eingangs aufgestellt haben. Zunachst haben wir gefragt, geben uns 
die Transplantationsversuehe Tatsachen an die Hand, die geeignet sind, 
iiber die Potenz der Zellen, insbesondere aueh der Organzellen weiteren 
AufschiuB zu vermitteln ~ DieseFrage mul3 bejaht werden, und wirkonnen 
gleich hinzufUgen, sie muB bejaht werden in dem gleiehen Sinne, wie sie 
beantwortet worden ist durch die Ergebnisse der in frUheren Absehnitten 
geschilderten Versuche: Die Potenz der Zellen ist groBer als ihre normal 
zum Ausdruck kommende prospektive Bedeutung; sie konnen nicht nur 
eine einzige einseitig determinierte Differenzierungsriehtung nehmen, 
sondern unter geanderten Bedingungen zu etwas ganz anderem werden 
als im normalen ungest6rten Geschehen. Das wird am einfaehsten 
verstandlieh wiederum durch die Annahme stets erbgleieher Kern
teilung, die jede Zelle im Vollbesitz des Anlagenmaterials IaBt. 

Ais Belege fUr diese Auffassung sei nur hingewiesen auf die hoi 
Transplantationen auftretenden Metaplasien und Regulationen, die so
wohl bei embryonalen als reifen Zellen eintreten konnen. Sie nochmals 
aufzuzahlen eriibrigt sieh. Besonders durehsehiagend sind die Hetero
morphosen, die nach Andertmg der Polaritat gebildet werden. Alles das 
ware nieht moglieh bei einseitig besehranktem Umfange des ldioplasmas. 

Mit dem Potenzproblem steht in engstem Zusammenhange die Frage 
nach dem Entwieklungsmodus, ob Selbstdifferenzierung oder abhangige 
Entwieklung. Das Verhalten isolierter embryonaler Anlagen und Ge
websteile mul3 darauf eine Antwort erteilen. 

Nun haben die Explantationsversuehe eine groBe Selbstandigkeit 
der Explantate ergeben, nicht nur darin, daB selbst isolierte Gewebs
zellen eine lange Lebensdauer zeigen, sondern daB Embryonalzellen 
auch spezifische Ditferenzierungsprodukte bilden wie Nervenfasern und 
Muskelfibrillen. Es ist aber, wie schon betont wurde, immerhin zweifel
haft, ob das Verhalten del' Explantate ohne weiteres mit dem normalen 
Geschehen gleichgesetzt werden darf. 1m iibrigen beweisen die Ex
plantationen vorlaufig nur, daB das Leben in erster Linie ein zellulares 
Problem ist, und zweitens, daB die einmal eingeschlagene Entwicklungs
richtung zunachst wenigstens beibehalten wird. Wir haben an anderen 
Beispielen gesehen (S. 222), daB die innere zellulare Differenzierung 
del' auBeren sichtbaren vorangeht, und wenn also "indifferente" Zellen 
im Explantat Muskelfibrillen liefern, so dUrfte das nichts weiter sein 
aIs die Bildung des morphologisehen Korrelats zu der intrazelluIar 
bereits vorhandenen Differenzierung, die uns abel' erst dureh jene er
kennbar wird. 

Wiehtiger fUr die Beurteiltmg der Sachlage ist das Verhalten trans
plantierter Organaniagen, die ja von ihren normalen Beziehungen auch 
isoliert sind. In mehreren Fallen mul3te hierbei Unabhangigkeit von 
der neuen Umgebung festgestellt werden. Erinnert sei nur an das Ver
halten des Labyrinths und der verlagerten Hirnteile in den Spemann
schen Versuehen, an die Unabhangigkeittransplantierter Raut in der 
Metamorphose bei Amphibien und anderes. Hier handelt es sieh offenbal' 
um Selbstdifferenzierung. 
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Solehen Fallen von Selbstdifferenzierung stehen aber andere gegen
fiber, in denen die transplantierten Anlagen nur durch Gewinnung von 
bestimmten Umgebungsbeziehungen ihre Entwieklung geradlinig fort
setzen konnen, wie die Beinanlagen von RaM fusca, die auch in Trans
plantationsversuchen einen abhangigen Entwicklungsmodus offenbart 
haben. 

Ferner konnten FaIle aufgezeigt werden, in denen sich Beeinflus
!lungen be'Stimmter Komplexe direkt kundtun und in denen eben nur 
durch diese Beeinflussungen eine bestimmte Differenzierung erreicht 
wird. Hingewiesen moge nur werden an die Aufhellung der Conjunctiva 
unter dem Einflusse einer sich entwickelnden Beinanlage und an die 
Umkehrung der Polaritat bei transplantativen Kombinationen, die sieh 
durch Heteromorphosen anzeigt. 

Aber darf man von Transplantationen, also von den Beziehungen 
abnorm vereinter Teile, auf die Embryonalentwieklung mit ihren nor
malen Naohbarschaftsbeziehungen schlieBen 1 Man dad es jedenfalls, 
wenn in beiden Fallen das gleiche Ziel mit den gleichen Mitteln erreicht 
wi rd. Und das ist tatsaohlich zutreffend. So wird hier wie dort z. B. 
vom transplantierten Augenbecher durch gewisse Reize die Linsen
bildungausgelost, oder es wird durch "formativ" wirkenden Funktions
reiz der Bau des Knochens gestaltet. Auch mittelbare Beeinflussung 
eines Teiles durch Hormone ist bei Transplantationen zu verzeichnen, 
wie die frUher besprochenen Wirkungen von Hodentransplantationen 
(S. 139) oder die Beeinflussung der transplantierten Milehdruse durch 
den schwangeren Uterus. Endlich laBt die Tatsache, daB bei Trans
plantationen fiberhaupt gegenseitige Beeinflussungen vorkommen, nul' 
den SchluB zu, daB die Fahigkeit dazu von Hause aus den einzelnen 
Entwicklungskomplexen innewohnt, denn wie sollte sie sonst auf einmal 
auftreten konnen 1 

Alles in aHem genommen geht also auch aus den Transplantations
versuchen hervor, daB die Entwicklung nicht schlechthin ein Selbst
differenzierungsprozeB sein kanll, wenn ein solcher auch fiir bestimmte 
FaIle in bestimmtem Sinne anzunehmen ist. 

Wir haben nun noch die Frage zu beantworten, ob aus dem Ver
halten heteroplastisch vereinter Teile ein allgemeineres Ergebnis g<-'
zogen werden kann. Heteroplastische Transplantationen gelingen im 
allgemeinen nur schwer; vielfach erfolgt nach vorubergehender Ver
einigung wieder Trennung der Komponenten; oder es tritt vollstandigo 
Resorption des Transplantates ein; oder umgekehrt, wie bei der Blut
transfusion, zerstort das Transplantat die Unterlage. Wir haben als 
einen Hauptgrund rur diese Erscheinungen die biochemischen Difft>
renzen bezeichnet, welche zwischen den Komponenten bestehen. Nun 
kommt ja AbstoBung des Transplantats und Resorption auch bei auto
und homoioplastischen Transplantationen vor. Aber hier und dort 
liegt doch ein bedeutsamer Unterschied vor. Denn in letzterem Falle 
tritt die Resorption vor allem dann ein, wenn ortsfremde Transplan
tation vorliegt, so daB ganz ungleichwertige Teile in Beziehung geraten. 
Wenn aber gleichwertige Gewebe und Organe vereinigt werden, tritt 
nicht nur meist eine echte Vereinigung ein, sondem bei ungenau<-,I' 
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Orientienmg des Transplantats konnen gleichwertige Organe sogar 
einander suchen und finden, so daB geradezu eine "Anziehung" vorliegt. 
Bei heteroplastischen Versuchen zeigen aber auch gleichwertige Gewebe 
eine heftige "AbstoBung". In jenen Fallen sind es also offenbar andere 
Ursachen als in diesen, welche die dauernde Vereinigung vereiteln. 
Sind es dort die spezifischen Eigentfunlichkeiten der einzelnen Organe, 
so sind es hier offenbar besondere, fur die einzelnen Arten charakte
ristischen Eigenschaften der Gewebe, welche neben der histologischen 
Differenzierung vorhanden sind und bewirken, daB auch histologisch 
gleichartige Teile sich feindlich gegenuberstehen. Es sind die Arteigen
schaften im Sinne O. Hertwigs, welche neben den geweblichen Eigen
schaften jede Sorte von Zellen von der gleichen Sorte eines artanderen 
Organismus unterscheiden. Als ein Teil dieser Arteigenschaften hat 
die fUr jede systematische Gruppe spezifische biochemische Beschaffen
heit zu gelten. Wahrend die histologischen Eigenschaften bei der Trans
plantation auf dem Wege der Metaplasie geandert werden konnen, ist 
das mit den Arteigenschaften nicht der Fall; sie bleiben unbeeinfluBt, 
wie aus dem Erhaltenbleiben der Artcharaktere bei dauernden hetero
plastischen Vereinigungen hervorgeht. 

IV. Einteilnng nnd Wirknngsweise del'Entwicklnngs
faktoren. 

Achtes Kapitel. 

a) Die Wertigkeit der Faktoren. 
In den bisherigen Ausfiihrungen haben wir neben denbesonderen 

Erge bnissen der einzelnen Experimente eine groBe Zahl mannigfaltiger 
Faktoren kennen gelernt, welche fUr den Ablauf des embryonalen wie 
postembryonalen Formbildungsgeschehens von Bedeutung sind. Es 
wird nun Iehrreich sein, vor allem auch urn eine gewisse Ordnung in 
diese Mannigfaltigkeit zu bringen, die Gesamtheit der Entwicklungs
faktoren zusammenfassend von allgemeinen Gesichtspunkten aus zu 
betrachten. Auch bleibt noch die Aufgabe zu losen, eine einheitlich(' 
Auffassung yom Entwicklungsgeschehen zu gewinnen und dabei mancheR 
Widersprechende miteinander in Einklang zu bringen. 

Nach dem Sitz der Faktoren haben wir bereits eingangs eine Ein
teilung derselben vorgenommen in innere und auBere Faktoren, wobei 
erst.ere in zwei Gruppen zerfallen: innere Faktoren im engeren Sinne, 
die ihren Sitz in der ungefurchten Eizelle oder spater innerhalb del' 
einer Differenzierung zugrunde liegenden Zelle haben; innere Faktoren 
in weiterem Sinne: aile diejenigen, welche nicht der Umwelt des Organis
mus angehoren, also zwar innerhalb des Lebewesens gelegen sind, abel" 
doch nicht in allen Teilen desselben sich vorfinden, fur diese demnach 
streng genommen als auBere Faktoren zu gelten haben. 

Die Kennzeichnung der auBeren Faktoren ist genugend in ihrer 
Bezeichnung gegeben. 
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Zu den inneren Faktoren gehOren die Struktur der Eizelle sowie der 
Organzellen, vor atlem aber die Gesamtheit der Anlagemnasse oder des 
ldioplasmas. trber sein Verhalten haben wir aus den mitgeteilten 
Versuchen schon wertvolle Schliisse ziehen konnen, wenn wir eine voll
sta.ndigere Kenntnis desselben auch erst aus weiter unten zu erorternden 
Erscheinungen gewinnen werden. 

lnnere Faktoren im weiteren Sinne sind besonders aIle diejenigen, 
\velche uns bei Besprechung der Relation und Korrelation entgegen
getreten sind und die es ermoglichen, daB ein Teil des Organismus auf 
einen anderen Teil einen EinfluB ausiibt. 

Wichtiger ala diese mehr auBerliche Einteilung der Entwicklungs
faktoren ist ihre Gliederung nach anderen Gesichtspunkten, so nach 
ihrer Wertigkeit und nach der Art ihrer Wirksamkeit. Ohne alle Faktoren 
im einzelnen aufzuzahlen, wollen wir ihre Zugehorigkeit zu den ver
schiedenen sich daraus ergebenden Gesichtspunkten uns an einzelnen 
Beispielen vorfuhren. 

Was zunachst die Wertigkeit der Faktoren anbetrifft, so ergibt 
die vergleichende Betrachtung, daB keineswegs eine Aquivalenz der 
Faktoren besteht, daB sie also unter sich nicht gleichwertig sind, sondern 
einen qualitativ verschiedenen Anteil am Geschehen haben. lnfolge
dessen konnen wir unterscheiden zwischen notwendigen und "unnotigen" 
oder besser und richtiger gesagt abandernden oder akzessorischen Fak
toren; ferner zwischen determinierenden und realisierenden, zu denen 
dann noch anregende Faktoren hinzukommen (vgl. Herbst, Roux). 

Allerdings ist es nicht moglich, nach diesen Gesichtspunkten aIle 
Faktoren schematisch entweder als notwendige oder ala abandernde uaw. 
zu kennzeichnen, da z. B. haufig fur einen Organismus ein Faktor als 
notwendig angesprochen werden muJ3, der fur einen anderen gar nicht 
wirksam ist oder in einem anderen FaIle nur als abandernder Faktor 
auftritt. Weil ein Faktor stets als wirksam beim EntwicklungsprozeB 
beobachtet wird, deshalb gehOrt er noch nicht allgemein zu den not
wendigen Faktoren. Entsprechendes gilt £iir die anderen Gruppen. 

Fassen wir zunii.chst die notwendigen Faktoren ins Auge, so ge
horen dazu - unter steter Riicksichtnahme auf das eben Gesagte -
nicht nur innere, sondern auch auGere Faktoren. 

Wir nennen zunachst vor allem die zur Entwicklung notwendigen 
chemischen Elemente, wie wir sie bei Versuchen am Seeigelei kennen 
lernten. Zwar kann fifters das eine durch ein anderes vertreten werden, 
aber doch nicht durch ein beliebiges, so daB eine bestimmte Anzahl von 
Stoffen als notwendige Gnmdlage £iir die Entwicklungsprozesse und die 
Lebensvorgange iiberhaupt vorhanden sein muG. Ferner ist hier zu 
nennen ein gewisses MaG von Wasser- und Sauerstoffzufuhr und die 
Temperatur. Denn nur wenn diese drei Faktoren in bestimmter GroBe 
vorhanden sind, ist die Entwicklung moglich. Aber schon die Temperatur 
kann, wenn sie einen gewissen Mittelwert verlaBt, zu einem abandernden 
Faktor werden, wie namentlich die Versuche an Schmetterlingen ge-
7,cigt haben oder wie auch aus dem Auftreten bestimmter MiBbildungen 
bei zu hoher Temperatur folgt. Es offenbart sich hier alao ein doppelter 
Charakter eines Faktors. Wir kommen gleich darauf zurUck. 
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Auch die Schwerkraft kann zu den notwendigen Faktoren fur ein 
bestimmtes Geschehen zahlcn, so bei Bestimmung der Wachstums
richtung von Hydroidpolypen, die einen ausgesprochenen Geotropismus 
zeigen, vor allem aber dann, wenn durch die Richtung der Schwerkraft 
die Qualitat regenerierter Organe bestimmt wird. Ganz so verhalt f8 
sich mit dem Licht, das z. B. fur das Zustandekommen der Regeneration 
notwendig sein kann und auch die Qualitat der entstehenden Organe 
bedingt (Hydroidpolypen). In manchen Fallen erweist es sich not
wendig bei der Pigmentbildung, unter Umstanden in fein abgestufter 
Weise, so daB zur Bildung bestimmter Pigmente Licht bestimmter 
Wellenlange erforderlich ist (Schmetterlingspuppen). 

Von den inneren Faktoren sind zur normalen Entwicklung not
wendig das Idioplasma und die relativen und korrelativen Beziehungen, 
wie wir sie zwischen manchen Teilen gefunden haben. Auch eine be
stimmte Verteilung der Substanzen im Ei gehOrt unter Umstanden 
hierher; es sei nur auf das Verhalten der Mosaikeier hingewiesen. 

Anregende Faktoren sind uns begegnet in der Gestalt kleiner un
schadlicher Dosen von Arsen und Phosphor. 

Ob ein Faktor zu der Gruppe der notwendigen oder akzessorischen 
und abandernden Momente zu rechnen ist, muB ebenso wie die ubrige 
Zuteilung von Fall zu Fall entschieden werden. Es kommt dabei sehr 
auf den Gesichtspunkt an, unter welchem man das Geschehen betrachtet; 
ferner darauf, ob man lediglich die Ganzentwicklung im Auge hat oder 
einen bestimmten Teil oder eine bestimmte Entwicklungsrichtung 
diskutiert. Es wurde schon gesagt, daB die Temperatur je nach der 
Sachlage als notwendiger oder abandernder Faktor anzusehen ist. 
Gegner der Entwicklungsmechanik haben aus solchen und ahnlichen 
Tatsachen den V orwurf erhoben, daB mit ein und demselben Faktor 
ganz ungleiche Wirkungen verbunden werden, so daB dadurch da8 
kausale Wirken der Faktoren durchbrochen wurde. Es kann nicht 
nachdrucklich genug betont werden, daB das ganz und gar nicht der 
Fall ist. Man kann zu einer solchen falschen V orstellung nur kommen 
dadurch, daB man den einzelnen Faktor isoliert fur sich betrachtet, 
losgerissen sowohl von seiner unmittelbaren kausal bedingten Wirkung 
als auch von dem ganzen Vorgang, in dem er eine Rolle spielt. Ein 
Faktor wirkt im Entwicklungsgeschehen niemals allein, sondern stets 
unter besonderen "Umstanden" und an e~em besonderen "Objekt". 
Diese "Umstande" und dieses "Objekt" sind aber nichts anderes als 
meist hochst komplizierte Gruppen anderer Faktoren, mit denen del' 
speziell betraehtete Faktor in Widerspiel tritt. Wenn also seheinbar 
dieser bald eine solehe, bald eine andere Wirkung hat, so ist der walue 
Grund der, daB jedesmal eine andere Faktorenkombination vorliegt, 
welehe in ihrer Gesamtheit erst die beobachtete Wirkung hervorbringt. 
DaB wir dabei noch nieht alle einzelnen Faktoren und ihr Zusammen
spiel durehsehauen und oft gar nieht durehsehauen konnen, tut niehts 
wr Sache. Eine genaue - manehmal schon eine oberflaehliehe -
Prufung £fihrt stets zu der Erkenntnis, daB ungleiehe Wirkung auf 
ungleicher Faktorenkombination beruht. 
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Zur Beurteilung des Charakters eines Faktors kOllllllt es auch sehr 
darauf an, was man unter "normal" versteht. 1m aligemeinen bezeichnet 
man als normal ein Lebewesen dann, wenn es nicht alizuweit von der 
mittleren Beschaffenheit seiner unmittelbaren V orfahren abweicht; cine 
gewisse Variationsbreite ist dabei zugestanden. Alie Faktoren, welche 
die "Sobeschaffenheit" bewirken, erscheinen dann als notwendige. Es 
fragt sich abel', ob es zur Scheidung der Entwicklungsbedingungen 
in notwendige und akzessorische nicht angebracht ist, dem Begriff 
normal cinen weiteren Inhalt zu geben, etwa darunter jede einheitlich 
und vollstandig funktions- und lebensfahige Individualitat zu verstehen, 
ohne Hinsicht darauf, wie weit deren Ausgestaltung mit del' ihrer Vor
fahren ubereinstimmt; yom deszendenztheordischen Standpunkt au'! ist 
die letztere Begriffsbestimmung die zutreffendere. Es ist ohne weiteres 
einleuchtend, daB dann manche Faktoren, welche eine nul' spezielle 
Ausbildung des Organismus verursachen und unter anderer Voraus
setzung als notwendig angesehen werden mussen, lediglich als modi
fizierende aufgefaBt werden. Man wurde dann eine Gruppe von Faktoren 
aufstellen mussen, welche notwendig ist, urn lediglich ein lebens- und 
fortpflanzungsfahiges Tier zu bilden, und eine andere Gruppe, die er
forderlich ist, urn es auszugestalten wie seine V orfahren. Letztere 
waren dann nur akzessorische Faktoren. 

Ganz allgemein kann man sagen, daB dann, wenn man einen spe
ziellen Verlauf ins Auge faBt, solche Faktoren auch als notwendig er
scheinen, welche unter allgemeineren Gesichtspunkten nul' als akzesso
rische zu bezeichnen sind, welche den Verlauf in bestimmter Richtung 
modifizieren. 

Del' Scheidlmg der ]'aktoren in notwendige und abandernde haftet 
sOlnit stets eine gewisse Relativitat an. 

Unter solchen Voraussetzungen gehort zu den akzessorischen Fak
toren z. B. die Sehwerkraft in del' Entwicklung des Froscheies. Wie 
wir gesehen haben, ist sie keineswegs spezifisch notwendig, mittelbar 
abel' hat sie durch ihren EinfluB auf die Verteilung del' Eisubstanzen 
doch tatsachlich eine Einwirkung auf den Furchungsablauf und damit 
auf die Entwicklung. Ferner sind zu nennen aIle in del' experimentellen 
Technik angewandten Mjttel zur Abanderung des Furchungsverlaufs, 
,,-ie Zentrifugalkraft, chemische und physikalischc Veranderung des 
umgebenden Mediums, Radillln usw. Abandernde und also akzessorische 
Faktoren werden auch geliefert durch veranderte Nahrung, uberhaupt 
durch Veranderung del' Lebenslage. Von inneren Faktoren gehoren 
hierher die Verteilung del' Substanzen im Ei, die den Furchungsablauf 
beeinflussen und so auch den Ort von Organanlagen bestimmen; Bildungs
reize, insoweit sie dasselbe Ergebnis zeitigen, indem z. B. ein verlagertel' 
Augenbechel' den Ort del' Linsenbildung bestimmt und so die Diffe
renzierungsrichtung del' betreffenden Ektodermzellen modifiziert. Zu
gleich ist dann abel' del' yom Augenbecher ausgeubte H,eiz notwendig 
fUr das Zustandekommen del' Linsenbildung. Dieses Beispiel erlautsrt 
IIllS das vorhin uber die Relativitat des "notwendig" und "akzessorisch" 
(Jesagten. An Hand del' in den vorstehenden Abschnitten geschilderten 
Einzelfalle lie Ben sich die Beispiele leicht vermehren. 
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Als Inbegriff. innerer Faktoren hahen wir VOl" aHem da-s Idioplallma. 
bezeichnet, die Summe del' "Anlagen", "Detenninanten" (Weismann) 
oder ,,('-.13ne" (Johannsen) odeI' wie wir die Bestandteile desselben 
nennen wollen. Ohne uns uber del'en Natur und Zahl eine bestimmk 
VOrStellung zu hilden, konn.en Iyir sagen, dan diese Determinanwn 
oder Gene in erster Linie die Entwicklungs6chtung angeben, und zwar 
nicht nur in allgemeineren Grenzen, z. B. ob aus del' Eizelle etwa cin 
Saugetier oder cin W urm wird, sondern sic legen aueh die speziclk 
Ausgestaltung fest, sic bedingen die Spezies. Allerdings vermogen sip 
fUr sieh allein nicht die Entwicklung zu realisieren; dazu beda!'f el' 
anderer Momentp, die sowohl unter den au.l3eren wie inneren Faktoren 
zu suchen sind. Benutzen wir zunachst ohne niihere Begriindung fUr 
diese Bestandteile des Idioplasmas die Bezeichnung "Gene", so konncn 
wir von vOl'llherein zwischen diesen Gerren als detClminierenden und 
anderen - innpren und ii,uBeren - Faktoren als realisierenden untel"
l:lcheiden. 

Als realisierender Faktol' el'scheint demnach del' Befruchtungl:<
vorgang insoweili, als er durch das Eindringen des Samenfadens die 
Entwicklung in Gang setzt; realisierend sind auch aIle diejenigen Ein
flusse, welcho ohne Befruchtung den FurchungsprozeB auslOsen, wie 
wir das bei del' kunstlichen Parthenogenese erfahren haben. Zu den 
l'ealisierenden Faktoren ziihlen ferner die notwendigen iiuBeren Faktoren. 
sowie auch manche korrelativen Beziehungen, welche in den betreffenden 
Fallen es erst elmoglichen, daB die in den Organanlagen enthaltenen 
Genc und welcho von ihnen zur Auswirkung kommen. Ohne weiterel:' 
geht daraus hervor, daB determinierende und realisierende Faktoren 
einen qualitativ ungleichen Anteil am Entwieklungsgeschehen haben. 

Die Gene im befruehteten Ei von Rana tusca detelminieren fUr dal:' 
entwickeltc Tier zweifellos vier gegliederte Extretnitaten; in welcher 
Weise wir uns dabei die Gene vorzustellen haben, darauf kommt es 
hier nicht an. Abel' fill' sich allein vermogen die Gene diesen Ent
wicklungsprozeB nicht zu verwirklichen, sondel'll die Realisierung del' 
"Anlagen" erfolgt nul' durch das Mitwirken anderer Faktoren, wie wi!' 
gesehen haben, nul' unter Beteiligung korrelativer Beziehungen, dip 
UDB somit als realisierende Faktoren erscheinen mussen, wobei abel' nicht 
:l.U vergessen ist, daB sie auch fur die gestaltliche lmd gewebliche Qualitat 
des Gebildeten Einflu/3 besitzen. 

Bei andel'en kol'relativen Beziehungen (z. B. Augenbechel' und 
{.jnse in gewissen Fallen) tritt dieser determinierende Charakter mehr 
in den Vol'dergrund, als eben daIm durch diese Faktoren die Art def' 
Diffel'enzierungspl'ozesses in erster Linie bestimmt, deterrniniert wird. 

Die Gene des befruchteten Eies allein sind uberhaupt nicht imstande, 
die Entwicklung durchzufithren; gewisse iiuBere Faktoren mUssen diese 
reallsieren. So ist eine gewisse Hohe del' Temperatur erforderlich; abel' 
eine ungleiche Temperatur determiniert nicht, daB das eine Mal aul:' 
einem Ei ein Frosch, das andere Mal ein Vogel wil'd, sondern sie ist 
nur zu del' Realisierung del' detertninierenden Faktol'en notwendig. 

Das klingt so selbstverstandlich, daB man es fill' ilberfliisaig halten 
konnt,f', es eigens zu bet,onen: nnd doch sind Stimmen laut geworden. 
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welche diese Idar zutage liegende qualitativ ungleiche Beteiligung der 
verachiedenen Faktoren am EntwicIdungsgeschehen leugnen wollen. 

b) Die Art der Wirksamkeit der Faktoren. 
Eine Ungleichheit der Faktoren findet sich auBer in ihrer Wertig

keit auch in der Art und Weise, wie sie wirksam werden. 
Diese Wirksamkeit ist eine doppelte: eine unm.ittelbare und eine 

mittelbare. Letztere vollzieht sich wiederum in verschiedener Weise, 
die vielleicht nicht immer scharf auseinander zu halten iat. 

Unmittelbare Wirkungsweise tritt uns entgegen z. B. in der Ver~ 
teilung del' Dottermasse im Froschei, die entsprechend dem ungleichen 
spezifischen Gewicht des Eiinhaltes erfolgt, derart, daB die schwereren 
Dottersubstanzen nach unten gezogen werden. Wird die Raumoriert
tierung des Eies durch Umdrehen gestort, so dreht sich das Ei in seine 
ursprungliche Lage zuruck; dann erfolgt keine Umlagerung im Eiinnern, 
da dabei groBere Widerstande zu uberwinden waren als bei Drehung des 
.Eies in del' Hulle. Wird die Drehung verhindert, tritt eine umordnende 
Stromung im Ei auf. Von einer vitalen Leistung des Eies als Ailtwort 
auf die Einwirkung der Schwerkraft ist dabei keine Rede, mit anderen 
Worten, es handelt sich dabei um keine Reizwirkung, wie daa z. B. 
bei del' geotropischen Wirkung del' Schwerkraft del' Fall ist. 

Auch bei den Farbungsvariationen von Schmetterlingen durch 
Temperaturschwankungen scheint ein direkter chemisch-physikalischer 
Einwirkungsmodus eine Rolle zu spielen. Linden wies ja nach, daB 
Extrakte del' Farbstoffe durch Erhitzen bzw. Abkuhlen im Reagenz
glase in gleicher Richtung verandert werden wie bei entsprechenden 
Versuchen an den lebenden Puppen. Jedoch trifft das nicht fUr aUe 
Temperaturexperimente zu. 

Unmittelbar wirkt fernOl' z. B. kalkfreies Seewasser auf die Ober
flachenschicht (Verbindungsmembran Herbst) der Seeigeleier, deren 
Oberflachenspannung dadurch eine andere wird, so daB ein Zerfall des 
Keimes eintritt. 

Als mittelbar konnen wir die Wirksamkeit eines .I!'aktors bezeichnen, 
wenn derselbe am Ailfange einer Faktorenkette steht, deren SchluBglied 
erst den endgultigen Effekt am Orgarusmus hervorbringt. Der betrachtere 
Faktor bringt also zunachst andere zur Wirksamkeit, sei es mit oder ohne 
Zwischenschaltung von Reizwirkungen. Besonders wenn letzteres det 
Fall ist, ist die Wirkung keineswegs del' zuerst wirksamen Ursache 
proportional, da diese nur als auslosendes Moment fur eine vielleicht 
sehr komplizierte Aufeinanderfolge von Ursachen und Wirkungen in 
Betracht kommt. 

Wenn z. B. die dichte Zusammenlagerung del' beiden 1/2 Blastomere 
des Froscheies die Ursache dafUr ist, daB aus jedem Blastomer nur ein, 
halber Embryo entsteht, so ist sie das nul' mittelbar, denn diese Ailein
anderlage~ung mit ihrer gegenseitigen Abplattung an del' Beriihrungs· 
flache ubt keinen direkten spezifischen EinfluB auf das Entwicklungs
geschehen aus, sondem verhindert ihrerseits nur die Abkugelung del' 
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Als Inbegriff. innerel' Faktoren haben wir VOl' allem das ldioplamna. 
bezeichnet, die Summe del' "Anlagen", "Determinanten" (Weismann) 
oder ,,('.-ene" (Johannsen) odeI' wie wir die Bestandteile desselben 
nennen wollen. Ohnc uns uber deren Natul' und Zahl eine bestimm1iP 
Voistelllmg zu bilden, konnen wir sagen, daIl diese Determinanteu 
oder Gene in erster Linie die Entwicklungsrichtung angeben, UD.d zwal' 
nicht nul' in. allgell1einerell Grenzen, z. B. ob aus del' Eizelle etwa eill 
8augetier odeI' cin W ur111 wird, sondern sie legen auch die spezieIll' 
Ausgestaltung fest, sic bedingen die Spezies. Allerdings vermogen sil:' 
fUr sich allein nicht die Entwicklung zu realisieren; dazu bedal'f ef< 
anderer M0111ente, die sowohl unter den auIlerell wi.e innerell Faktorell 
zu suchen sind. .Benutzen wir zunachst ohne nahere Begrftndlmg fill' 
diese Bestandteile des Idioplasmas die Bezeichnung "Gene", so kOIDlen 
wir von vornherein zwischen diesen. Genen als determinierenden un<l 
anderen - inneren und auIleren - Faktol'on als realisierenden lmte!'
lleheiden. 

Als realisiel'ender Faktor erscheint demnach del' Befruchtungl$
vorgang insowei~, ala er durch das Eindringen des Samenfadens dip 
Entwicklung in Gang setzt; realisierend sind aueh aIle diejenigen Ein.
flusse, welehe ohne Befruehtung den FurchungsprozeB auslosen, wip 
wir das bei del' kunstlichen Parthenogenese erfahren haben. Zu den 
l'ealisierenden Faktoren zahlen ferner die notwendigen auBel'en Faktoren, 
sowie aueh 111anehe korrelativen Beziehungen, welehe in den betreffenden 
FiiJ.J.en es erst ermogliehen, daU die in den Organanlagen enthaltenen 
Gene und welehe von ihnen zur Auswirkung kommen. Ohne weiteres 
geht daraus hervor, daB determlnierende und l'ealisierende Faktoren 
einen qualitativ ungleiehen Anteil am Entwicklungsgesehehen haben. 

Die Gene im befruehteten Ei von Rana /mea determinieren fUr dru: 
entwiekelte Tier zweifellos vier gegliederte Extremitaten; in welcher 
Weise wir uns dabei die Gene vorzustellen haben, darauf kommt es 
hier nicht an. Aber fUr sich allein vermogen die Gene diesen Ent
wieklungsprozeB nieht zu verwirklichen, sondem die Realisierung del' 
"Anlagen" el'folgt nur durch das Mitwirken. anderer Faktoren, wie wi)' 
gesehen haben., nur unter Beteiligung korrelativer Beziehungen, di{' 
uns somit als realisierende Faktoren erseheinen mUssen, wobei abel' nieht 
zu vergessen ist, daB sie auch fur die gestaltliche und geweb]jehe Qualitii.t 
des Gebildeten EinfluU besitzen. 

Bei anderen korrelativen Beziehungen (z. B. Augenbeeher und 
Linse in gewissen Fallen) tritt diesel' detertninierende Charakter mehr 
in den Vordergrund, ala eben dann durch diese Faktoren die Art des 
Differenzierungsprozesses in erster Linie bestimmt, determiniert wird. 

Die Gene des befruchteten Eies allein sind uberhaupt nieht imstande, 
die Entwieklung durchzufUhren; gewisse auUere Faktoren mussen diesl' 
realisiel'en. So ist eine gewisse Hohe del' Temperatur erforderlieh; abel' 
eine ungleiehe Temperatur determiniert nicht, daB das eine Mal aui'< 
einem Ei ein Frosch, das andere Mal ein Vogel wird, sondern sie 1st 
nul' zu der Realisierung del' determinierenden Faktoren notwendig. 

Das klingt so selbstverstandlieh, daB man es fur Uberflusaig halten 
konnt.f', es eigens zu bet.onen: nnd doch sind Stimmen laut geworden. 



Die Art cler WirksltJUkl'it del' Fltktol'en. 

Blastomere und die regulatorische symmetrische Umordnung der Ei
substanzen, wie sie nach Trennung der Blastomere eintreten kann. 
Von Reizwirkung der Blastomere aufeinander ist dabei keine Rede, 
aber die Aneinanderlagerung bewirkt eine Reihe von Erscheinungen, 
wie Richtung der Zellteilung, Verteilung des Dotters usw., die ihrerseits 
schlieBlich zu dem erwahnten Ergebnis fUhren. 

Ein Teil der Faktoren gewinnt dadurch Einwirkung auf die Ent
wicklungsvorgange, daB der Organismus im allgemeinen beeinflullt wird, 
insbesondere sein Stoffwechsel beschleunigt oder verzogert wird. Diese 
mittelbare Beeinflussung ist bereits auf Reizwirkung zuruckzufUhren, 
d. h. auf eine von auBen herantretende Einwirkung antwortet das Lebe
we sen mit einer Veranderung seiner I~bensauBerungen. Diese Ver
anderung der LebensauBerungen, wie etwa des Stoffwechsels, ist ver
bunden mit bestimmten aber keineswegs fur die iiuBere Einwirkung 
oder den Reiz spezifischen Folgen fUr die Formbildung. Hierher gehOren 
z. B. die Futterungsversuche mit Raupen, bei denen eine Veranderung 
der Nahrung eine Veranderung der GroBe und der Farbung der Schmetter
linge nach sich zieht; auch manche Temperaturversuche mit Puppen 
sind hier zu nennen, bei denen die Farbungsvarietaten auf Veranderungen 
des Stoffwechsels durch hohe oder niedere Temperatur zuriickgeht. 
Auch die Zusammensetzung des umgebenden Mediums kann hierher 
zu rechnen sein und anderes. 

Mittelbare Wirksamkeit haben wir ferner dann, wenn von dem den 
EinfluB ausubenden Teil Hormone erzeugt werden, die ihrerseits als 
Wirkung besondere Entwicklungsprozesse auslosen. Es sei nur an die 
Beziehungen zwischen primaren und sekundaren Geschlechtsmerkmalen 
erinnert. 

Endlich ist eine Gruppe von Faktoren dadurch gekennzeichnet, daB 
ihrer ebenfalls als Reiz aufzufassenden Einwirkung nicht eine allgemeine 
Veranderung der Lebensaullerungen folgt, sondern ein fUr den betreffen
den Reiz ganz spezifischer Veriauf der Gestaltungsprozesse. Diese 
Faktoren sind darum als Bildungsreize, formative oder morphogenetische 
(gestalt-bildende) Reize zu bezeichnen. (Na.heres siehe unten.) 

Von auBeren Faktoren konnen derartig wirken mechanische Be
Iastung, Schwerkraft, Licht usw., doch ist dabei yon Fall zu Fall zu 
prufen, ob wirklich formative Reizwirkung vorliegt oder der auBere 
Faktor auf andere Weise zur Geltung kommt. Wenn z. B. die Schwer
kraft einen spezifisch richtenden EinfluB auf die Wachstumsrichtung 
gewisser Polypenstockchen ausubt, so liegt ein Bildungsreiz vor, 
dagegen nicht beim EinfluB der Schwer kraft auf den Teilungsmodus 
des Froscheies. Die Knochenstruktur infolge mechanischer Bean
spruchung gehOrt ebenfalls hierher, ebenso die Wirkung des Lichtes 
auf die Augenbildung beim Grottenohn. Die Wirkung der Kalknadeln 
auf die Armbildung des Pluteus beruht ebenfalls auf einem Bildungsreiz, 
ebenso, wie im speziellen Abschnitt genugsam betont, das Zustande
kommen der echten Relationen und Korrelationen, ferner mannigfache 
Wechselbeziehungen zwischen den Komponenten transplantativer Ver
einigungen usw. 
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c) Der Satz von der Gleichnotwendigkeit (Aequinecessitas) 
der Faktoren. 

Die Mangelhaftigkeit unserer Kenntnisse auf dem gesamten be
sproehenen Ge biete bringt es mit sieh, daB wir noeh nieht jeden Ent
wieklungsfaktor scharf abgegrenzt in einer der genannten Gruppen 
unterbringen konnen, zumal einze1ne Faktoren offenbar einen Miseh
charakter aufweisen. Aber es ergibt sich doeh als wiehtiges Resultat 
der Besprechung, daB die einzelnen Faktoren in qualitativ ungleicher 
Weise am Gesehehen beteiligt sind. Das folgt aus dem Vorhandensein 
determinierender und realisierender, notwendiger und akzessorischer 
Faktoren. 

Fur einen bestimmten Ablau£ des komplizierten Entwicklungs
prozesses, der sich als Gesamtgeschehen (Roux) darstelIt, sind aIle 
Gruppen der beteiligten Faktoren oder Einzelursachen, die in ihrer 
Gesamtheit erst die Ganzursache ergeben, erforderlich. Welcher von 
den zahlreichen Faktoren, die am Zustandekommen des ganzen Ge
schehens btteiligt sind, als di e Ursaehe dafur hinzustellen ist, liWt sich 
nicht sagen; der eine Faktor ist dafur so notwendig wie der andere. 

Das ergibt den Satz von der gleichen Notwendigkeit (Aequinecessitas) 
alIer Faktoren zur Hervorbringung der Wirkung. 

Wenn wir gleichwohl zwischen notwendigen und nicht notwendigen 
Faktoren unterschieden haben, so ist das kein Widerspruch zu dem 
eben Gesagten. Jene Unterscheidung ist nur der Ausdruck der qualitativ 
ungleichen Beteiligung der verschiederien Faktoren. Betrachtet man 
das Endziel des Entwicklungsgeschehens, so konnen sehr wohl einzelne 
tatsachlieh vorhandene und wirksame Faktoren fiir die sehlieBliehe end
gultige Wirkung, eben das ill) fertigcn Organismus vorliegende End
ziel, nieht notwendig sein; faBt man aber in erster Linie den wirklieh 
gegebenen Verlauf alIer zum Endziel fiihrenden Teilgeschehen ins Auge, 
so sind dafiir, also fiir den wirklieh beobachteten normalen in be
stimmter Weise ablaufenden EntwieklungsprozeB aueh die letzt
genannten Faktoren notwendig. Die sogenannten not",-endigen Fak
toren im engeren Sinne sind das, was minimal zur Entwieklung des 
Eies notig ist (Roux); die nicht notigen Faktoren he1£en dies Ziel aber 
in einer ganz bestimmt modifizierten Weise erreiehen, und dafiir sind 
sie ebenso notwendig als aIle anderen. 

Ein Beispiel wird die Sachlage am besten erlautern. 
Wir haben oben gesehen, daB zur Entwieklung des Frosehcies an 

sieh die Schwerkraft keineswegs not'wendig ist, wie die Aufhebung ihrer 
geordneten Einwirkungsmogliehkeit zeigt (S. 42). Aber tatsaehlich 
wirkt sie ja im normalen Gesehehen auf das ruhende Froschei ein, sie 
ordmt dessen Substanzen nach ihrer spezifischen Schwerc und beeinfluBt, 
modifiziert dadureh den Furehungsverlauf, '30 daB z. B. bei der dritten 
Teilung ungleieh groBe Blastomere entstehen. Fiir den dadureh in be
stimmter Weise qualifizierten Entwieklungsgang ist Iller die Sehwer
kraft ebenso wie sonst aIle abandernden Faktoren durehaus notwendig. 
Somit ist fiir den ganzen in gegebener Weise verlaufenden ProzeB, fiir 
das "so" und "nieht anders" Verlaufen jeder Faktor gleieh notwendig, 
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wenn er aIs "akzessorischer" Faktor vielleicht auch fur das End
ergebnis gleichgiiltig ist und nur bewirkt, daB das Ziel auf einem 
bestimmten Wege erreicht wird. 

d) Die Nichtvertretbarkeit der Faktoren. 
Ala weitere wichtige Tataache ist zu betonen, daB gleiche Ursachen 

steta gleiche Wirkuugen erzeugen, und als Erganzung dazu, daB andere 
Ursachen steta andere WirkungeJ;l zur Folge haban. Diese Satze ent
sprechen nut· dem konstant:m naturnotwandigen Zusammengehoren von 
Ursache und Wirkung und sind durch vielfache Beobachtung bestatigt. 
Sie gelten ab3r nur, wenn das Gesamtgeschehen beriicksichtigt wird, 
insbesondere auch die nicht wahrnehmbaren Faktoren und das nicht 
wahrnehmbare Teilgeschehen. Wird nur ein Teilgeschehen ins Auge 
gefaBt; so konnen diese Satze scheinbar durchbrochen werden. Es 
konnen so .bei ganz gleich angeordneten Versuchen am Organismus 
ungleiche Ergebnisse auftreten, aber immer laBt sich dann nachweisen, 
wenn man nur nicht bei einem besonders augenfiilligen Ergebnis stehen 
bbibt, daB in Wirklichkeit ungleiche Faktoren vorliegen, die gesetz
mii.Big ungleiche Wirkungen erzeugen. Bei sonst gleicher Versuchs, 
anordnung ist es in der Regel die durch Variabilitat des organischen 
Materials bedingte Ungleichheit der Gesamtursache, welche scheinbar 
bei gleichen Faktoren eine ungleiche Wirkung erzielt, da jene Ungleich
heit des Materials haufig nicht augenfiillig ist. Der in der ganzen Natur
wissenschaft anerkannte Satz "Gleiche Ursache, gleiche Wirkung" 
folgt ja schon aus der ganzen Gesetzmii.Bigkeit der Natur; ware er nicht 
richtig, so hatten wir statt dessen Willkur und Unordnung. 

Aus der konstant3n St3ta gleichen Wirkungsweise der Ursachen 
folgt die Nichtvertretbarkeit eines Faktors durch einen anderen. In 
der Physik und in der Technik ist man zwar gewohnt zu sagen, daB 
die gleiche Resultante durch verschiedene Komponenten erzeugt werden 
kann, weil es dort meist zulassig ist, die nicht augenfalligen Wirkungen 
zu vernachlii.ssigen, nicht ab3r im organismischen Geschehen, da sie 
hier oft das Wesentliche des Vorganges ausmachen und das wahrnehm
bare Gaschehen oft nur den Wert eines Symptoms hat. Wenn z. B. 
nach der Bafruchtung die Eizclle in Teilung emtritt, so ist es grundfalsch, 
diesen Vorgang, der auch durch ganz unglaiche anorganische, ja mecha
nische Faktoren bewirkt warden kann, als die wesentliche Wirkung der 
Befruchtung hinzustallen, da diese, sagen wir einmal, in der Qualitata
mischung der mannlichen und weiblichen Geschlechtszellen besteht. 
Wird durch Chemikalien und durch die Samenzelle das Ei zur Teilung 
angeregt, so ist in Wirklichkeit die schtmbar gleiche Wirkung jedesmal 
etwas ganz Ungleiches, da sie bai der Befruchtung nur das sinnfii.llige 
Symptom als Teilwirkung ist. Die Gesamtwirkung, die allein fUr die 
Erforschung des Organismua in Frage kommt, ist bei beiden Vorgangen 
ganz und gar ungleich, wenn diese Ungleichheit auch nicht ii.uBerlich 
wahrzune'hmen ist. 

Aus den abgeleiteten allgemeinen Sii.tzen uber die Entwicklungs
faktoren folgt die Erforschbarkeit derselben. Da ein Faktor nicht durch 

DUrken, EiDfUhrung In die Experlment&lzoologie. 16 
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weiter eindringen. Auch diejenigen FaIle, welche nicht aus der normalen 
Ontogenese stammen, weisen uns den Standpunkt an, von dEm aus der 
Organismus und sein FormbildungsgEschehen, mit dem wir es hier in 
erster Linie zu tun haben, zu OOurteilen ist. 

1. Die verschiedenell Seiten der Reizwirkungell. 

Die in den friiheren Abschllitten dargelegten FaIle zeigen - und 
es wurde auch schon ofters darauf aufmerksam gemacht -, daBdi€' 
Wirkungsweise der Bildungsrdze eine sehr mannigfaltige ist und daB 
es offenbar eine ganze Anzahl von Reizen gibt, welche OOi den ver
schiedenen Abhangigkeitsverhaltnissen und Wechselbezif hung€ll tatig 
sind. Es. wird daher vor aHem unsere Aufgabe sEin zu versuchen, eine 
gewisse Ordnung in diese Fiille von Erscheinungen zu bringen, also 
durch Zusammenfassen gleichartiger Falle eine Einteilung der Reize 
bzw. der Reizwirkungen vorzunehmen. Darans werden sich allgemeine 
Gesichtspunkte ergeben, von clenen aus nicht nur der Oberblick er
leiehtert, sondern auch in gewissem Grade das Wesen der Erscheinung 
beleuchtet wird. 

Sowohl auBere wie innere Faktoren konnen als Bildlmgsreize wirken. 
Man konnte nun zunachst versucht sein, die Art dES Reizes als solche 
zur Grundlage der Einteilung zu machen. Aber da stoBen wir sofort 
auf eine unuberwindliche Schwierigkeit. Wenn wir auch OOi den auBeren 
Faktoren die Reizart in chemisch-physikalischEm Sinne feststellen 
konnen, so ist uns die Beschaffenheit des ReizEs, wenn es sich urn innere 
Faktoren handelt, in vielen Fallen nur ungeniigend oder gar nicht 00-
kannt. Wir konnen nur aus dem Ergebnis auf das Vorkommen einer 
Reizwirkung schlieBen; welcher Art aber der wirkende Reiz ist, laBt 
sich meist nicht sagen. Dazu kommt ferner, daB bei der Wirksamkeit 
von Reizen das Endergebnis keineswegs unter allen Umsmnden pro
portional dem wirkenden Reize ist, sondern die Ie bende Zelle in erster 
Linie den Ausschlag gibt. So kann OOispielsweise ein und derselbe 
Lichtreiz je nach der spezifischen EmpfanglichkEit des von ihm ge
troffenen Zellkomplexes zu ganz ungleichen Ergebnissen fiihren.Daher 
ist es richtiger und auch allein durchfiihrbar, die BildungsrEize nicht nach 
ihrer eigenen Beschaffenheit, sondern nach ihrer Leistung ill Form
bildungsgeschehen zu ordnen und erst aus dem Ergebnis dieses Ge
schehens Schliisse zu ziehen auf die Beschaffenheit dES jewEiligen Reizes. 

Die einfachste Reizwirkung, welche uns entgegengetreten ist, be
steht darin, daB durch sie die GroBe eines Organsgesteigert wird, ohne 
daB sonst in der Beschaffenheit desselben sich etwas andert. Solche 
gesteigerte WachstumsgroBe haOOn wir angetroffen, wenn bei Aus
schaltung einer Niere die andere Niere infolge starkerer Inanspruch
nahme hypertrophiert; oder auch, wenn durch geeignete Abi:inderung 
der Atmungsbedingungen die GroBe von Kieme und Lunge beeinfluBt 
wird. Irgendwelche qualitativen Veranderungen in den Organen treten 
dabei nicht ein, eillerlei ob man die histologische Beschaffenheit in den 
Kreis der Betrachtung zieht oder die Eigenschaften der gestaltlichell 
Bildung ins Auge faBt. AuBer den genannten HeBen sich noeh mehr 

16* 
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Beispiele dafur anfiihren. Dar Reiz wirkt in den betroffenen Teilen 
u berall g leichmaBig . 

Wenn das nicht der Fall ist, wenn die Reaktion auf den Reiz nur in 
einzelnen Teilen od3r an bestimmten S~ellen des Umfanges eintritt, 
so wird nicht nur eine einfache Gr0Benzunahme bewirkt, sondern das 
Wachstum erfolgt in bestimmter Richtung. In den geotropischen 
Wachstumserscheinungen der Hydroidpolypen haben wir ein Beispiel 
flir ein solches Verhalt3n vor uns. Auch hier tritt keine Beeinflussung 
der Qua:itat des Gabilleten ein, aber es kommt schon zu einer speziali
sierteren Reizwi:kung als in den zuerst genannten Fallen, wo sozusagen 
eine diffuse Reizwirkung vorliegt. 

Wachstllmsvorgange werden auch ausgelOst durch den Reiz, der 
von den Kalkstaben der Seeigallarve auf das Gewebe ausgeubt wird, 
so daB infolgedessen die Armfortsatze des Pluteus gebildet werden. 
Wahrend in dem vorh ergehenden FaIle der Beeinflussung der Wachstums
richtung der Hydroidpolypen durch die Schwerkraft die lokalisierte 
Wirkung durch die spezifische Reaktion des Organismus zustande kommt, 
greift hier der Reiz nur an bestimmt:m St,ellen an. An und fUr sich liegt 
auch dabei kein:l qualitative Wirklmg vor; wenn man aber nicht nur 
die unmittelbare Wirkung des Reizes, sondern die gesamte Formgestaltung 
der Larve ins Auge faBt, so muB man zugeben, daB durch eine solche 
lokalisierte Reizwirkung doch etwas qualitativ Neues geschaffen wird, 
namlidt cine Larve mit Armfortsatzen, wahrend ohne das Eingreifen 
des in Rede stehenden Reli.es cine Larve ohne solche Fortsatze entstehen 
wurde, die nicht etwa durch geringere GroBe, sondern durch ganz andere 
Beschaffenheit der Form, also d urch Qualitaten sich von der normalen 
Larve unterscheidet. 

1st es hier die QU3.1itat der auB3ren Form, welche durch lokalisierte 
Reize, di3 lediglich fUr sich genommen als \Vachstumsnize anges::;hen 
werden mussen, hervorgerufen wird, so gibt es auch Falle, in denen 
auf diesem Wege eine besondere Strukturbeschaffenhtit oder eine be
sondere Architektonik einss Toiles herbeigefiihrt wird. Wia friiher 
naher auseinander gesetzt wurde, wird durch die mechanische Inanspruch
nahme die S.jruktur der Knochenspongiosa beeinfluBt. In den mecha
nischen Zu.s- und Druckkurven macht sich eine die Knochenbildung 
fordernde Reizwirkung geltend, wahrend der an den ubrigen Stellen 
schwachere Reiz einen Schwund der Knochellsubstanz zur Folge hat. 
Dieses Verhalten wird wenigstens bei s·Jhief verheilten Knochenbruchen 
und in ahnlichen Fallen beobachtet. Da.s, was unter der Wirkung des 
Reizes zunachst entsteht, ist nichts Neues gegenub3r dem schon vor
handenen Gawebe; aber die Anordnung des so Gebildeten in der ganzen 
Archit3ktur des Knoch{ms hat zur Folge, daB die~er letztere sich von 
den homologen, aber in anderer Richtung belasteten Knochen nicht 
durch QU3.ntitat, sondern durch die Qualitat seiner Architektur unter
scheidet. 

Wir haben gesehen, daB die Extremitaten von Rana /usca einen 
abhangigen Entwicklungsmodus zeigen. Nicht nur die Muskulatur, 
sondern auch das Skelett entwickelt sich nur normal, wenn cine Inner
vation der Beinanlage erfolgt: In nerven- nn<1 muskelfreien Derivaten 
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der Beinanlage, wie sie durch Transplantation erhalten werden konnen, 
vermogen zwar Knorpelteile zu entstehen, es konnfll sogar in mehrere 
Teile zerlegte Knorpelskelettbildungen auftreten, abu die Form dicser 
Knorpelstucke nahert sich nur dann der normalen Beschl'.ffenheit, w€nn 
Nerven undo Muskeln vorhanden sind. Wir lasgen es dahingestellt, ob 
von ersteren oeer von Ietzteren der EinfluB amgeht, aler es ist zwdfellos 
die Einwirkung eines Reizes notig, um die normale F01mbildung des 
Skelettes zu gewahrleisten. Die sonst entRtetencen, oft nicht einmal 
vergleichend morphologisch ~eutbaren Knorrelstuc.ke unterscheiden sich 
nicht nurder GroBe nach, sonceru naeh ihrer Formqualitat vIm normalen 
Skelettei'en. Der Reiz, den wir hier als wirksam annehmen mussen, 
veranlaBt keine histologischen oder cytologischen Differenzierungen, 
sondern lediglich eine bestimmte Wachstumsform des aus gleich
wertigen Knorpelzellen bestehenden Komplexes. Er ist gleichwohl fur 
die qualitative Ausgestaltung des Gebildeten unentbehrlieh. Derartige 
FaIle wie dieser letzte schlieBen sich, wie man sieht, leicht den vorher
gehenden an, wenn sie anderers€its aueh den bisher besprochenen Bei
spielen gegenuber ihre ganz besonderen Eigenheiten aufweisen. 

AIle bislang erwahnten FaIle haben das g£meinsam, daB die durch 
die Reizwirkungen geschaffenen Qualitiiten, wo sole he mit Rucksicht 
auf die Gesamtbeschaffenheit des Organismus bzw. des betreffenden 
Organs vorliegen, gebildet werden, ohne daB durch den Reiz besondere 
histologische oder zytologische Differenzierungen herbeigefiihrt werdm. 
Es handelt sich stets um Formqualitaten. Doch auch FaIle, in denen 
die histologische und zytologische Qualitat durch Reizwirkung be
einfluBt wird, sind zu verzeichnen. Es sei nur erinnert an die Wirkung, 
der von den Pubertatsd.rusen gelieferten Hormone auf den Zustand 
der sekundiiren Geschlechtsmerkmale, besonders auf den Zustand del' 
Milchorgane der sauger oder auf den Zustand der Daumenschwiele 
beirn Frosch. Diese letzteren Organe werden nicht durch die· Reiz
wirkung der Hormone hervorgerufen, aber in ihrer qualitativfll Be
schaffenheit stark beeinfluBt; nieht nur, daB sie unter dieser Ein
wirkung eine GroBenzunahme zeigen, sondem sie erldden al:ch tie£-
eingreifende gewebliehe Veriinderungen, wie nicht naher ausgefiihrt zu 
werden braucht. Hierher gehoren aueh die Erscheinungell, welche 
wir bei Bespr(chung der Korrelationen in der Entwieklung von Rana 
/'Usea am Mittelhirn kennen lernten. Die SWrung seiner Entwi(klungs
korrelationen zu den ubrigen Gliedern des KorrelationskompJex(s fiihrt 
auBerlich nur zu einer GroBenminderung bestimmter Ttile desselben, 
aber bei naherem Zusehen erkennt man, daB bei Storung bestirnmter 
Beziehungen die histologische Differenzierung in diesen Tei'en unter
bJeibt, indem nicht nur die einzelnen Teile schwiicher ausgebildet sind, 
son:lern auch die spezifisehe Differenzierung von GangJienzellen und 
Fasermassen ausbleibt. Der normalerweise vOlhar.dene Bildungsreiz 
schaUt also zytologische und histologische Qualitaten. Dafur Hnden 
sich, wie man leicht erkennen wird, in den zuletzt angezogenen Ver
suchen noch mehr Beispiele, wie auch sonst die besprochenen Experi
mentalialle solche enthalten. 
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In den genalluten Pallen tritt uns abel' noeh etwas Andercs 
entgegen. Die Differenzimmg wird nieht nur von dem Reiz beeinfluBt, 
sondern diesel' seheint alleh wenigst:ms in gewissem Grade notwendig, 
den Beginn del' Differenzierung auszulOsen. Deutlieher erkennt man 
diese doppelte Wirks3.mkeit des Bildungsreizes, namlieh die AuslOsung 
eines Prozesses herbeizufuhren und zugleieh seine Qualitat zu be
einflussen, an· anderen Vorkommniss:m. Bleiben wir noeh bei den fur 
Ran(J, lusca ermittelten Korrelationen. In den Extremitaten wird keine 
Muskulatur ohne den vom Nervensystem ausgehenden Reiz gebildet. 
Ist diesel' R:'liz ausgesehaltet, wie es bei Transplantation del' Beinknospe 
dauernd der Fall sein kann, so bildet sieh ans den Mesenehymzellen 
del' .Anlage keine einzige Muskelzelle mit del' fur eine solehe spezifischen 
Organisation, sondern nul' Bindegewebszellen. Die Qualitatsbeein
flussung des Entwieklungsprozesses liegt auf del' Hand ebenso wie die 
auslOsende Wirkung des R3izes. Oier ein anderes Beispiel: Bei mehreren 
Formen ist naehgewiesen, daB die Augenlinse sich nur nnter dem EinfluB 
des embryonalen Augenbeehers ausbildet, wie etwa bei Hyla arborea. 
K'1Illl der Augenb:leher diesen Reiz nicht ausuben, so wird die Linsen
bildung nicht ausgelOst. Andererseits ist die Linsenentwicklung kein 
einfaeher WaehstumsprozeB, sondern sie ist verknupft mit ganz speziellen 
Differenzierungen del' betreffenden Z311en. Also nicht nur die Form
qualitat, sondern auch die Zellqualitat hangt von del' Reizwirkung abo 
Abel' noeh mohr: Transplantationsversuche haben gelehrt, daB auch 
der Ort, wo die Linse entsteht, von del' R3izwirkung des Augenb3chers 
bestimmt wird, denn es kommt nieht darauf an, daB eine praformierte 
Stelle von dem Bildullgsreiz getroffen wird, sondern dort, wo der Reiz 
angreift, wird die Linse differenziert. Man sieht, wie die Beteiligung 
der Bildungsreize am Elltwieklungsgesehehen von einer einfachen zu 
einer hoch komplizierten Wirksamkeit aufsteigen kann. 

Aber mit dem zuletzt erwahnten Verhalten ist diese Komplizierung 
noeh nicht ersehopft. Ein hoehst interessanter Fall von Reizwirkung 
ist uns begegnet in der Regemration einer Antennula an Stelle des 
Auges bei Palinurus. Der vom Augengallglion ausgeubte Reiz bewirkt 
die Q:Ialitat des gebildeten Organs - des Auges -; fallt er aus, wenn 
das Augenganglion mitentfernt worden ist, so unterbleibt nicht nur 
die Bildung des Auges: sondern statt seiner wird ein ganz anderes Organ 
auch mit speziellen QJ.alitaten hervorgebracht; an die Stelle del' einen 
bestimmten Differenzierung tritt eine andere ebenso bestimmte. A.hn
liche Verhaltnisse liegen vor bei del' Differenzierung des Corneaepithels 
bzw. der Conjunctiva, wenigstens bei einigen daraufhin untersuchten 
Formen. Die spezielle Differenzierung des Integuments zum durch
sichtigen dunn en Corneaepithel erfordert eine B3einflussung durch das 
Auge. Es hau1elt sich dabei nieht um Wachstumsbeeinflussung, sondern 
um eine B:lstimmungder Qlalitat des G }bildeten. Die Transplantations
versuche Pischels an Salamxndra ma,culosa lehren nun, daB das Auge 
oder T jile desselb3n imstande sind, aus einer b:lliebigen Stelle der Raut 
eine dem Cortlea3pithel hochst ahnlicheBildung herV'orgehen zu lassen. 
Die dabei VOl' sich gah'311de Um:lifferenzierung des Hautepithels wird 
aber ruckgangig gemacht, wenn der R;iz nieht mehr einwirkt. Das 
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ist der Fall, wenn die unter die Raut transplantierte Linse zugrunde 
gegangen iat. Dann kehrt die Raut zu ihrem urspriinglichen Zustandf' 
zUrUck, es treten wbder Driia:lllzellen, Pigment und Mehrschichtigkeit 
des Epithels auf. Das ist aber mit anderen Worten nichts anderes, 
als daB auch hier an die Stelle der einen Differenzierung eine andere tritt.. 

FClrner geht aus diea:lll Versuchen herV'or, daB die Reizwirkung 
nicht nur die Differenzierung auslost, sondern auch gewissermaBen ihrf' 
Ausfiihrung iiberwacht. Vielleicht deutlicher wird das noch, wenn wi]' 
Ilnsan eine F<lststellung erinnern, welche sich beiden Versuchen Diir kens 
ergab, wenn das Auge der jungen Froschlarve unter Schonung des 
prasumptiven Corneaepithels total exstirpiert wurde. Diese Exstirpation 
wurde, wie oben dargelegt ist, vorgenommen, wenn die Aufhellung des 
Epithels unter dem EinfluB des Auges eben beg onnen hatte, wenn 
also die Differenzierung, welche zur Bildung des durchsichtigen diinnen 
Corneaepithels fiihrt, durch das Auge bereits ausgelOst war. Diese 
Auslosung allein geniigt aber nicht, den ProzeB zum AbschluB zu bringen. 
oenn nach Fortnahme des Auges bleibt der DifferenzierungsprozeB 
stehen; das Epithel bleibt dick und unverandert; es behalt nur die 
in geringem Grade eingetretene Aufhellung beL Der Bildungsreiz ist 
also offenbar auch zur Inganghaltung des Prozesses notwendig. 

Ub3rblicken wir das bisher Gesagte, so Mnnen wir feststellen, daB 
der Bildungsreiz gegebenenfalls eill mehrfaches leistet: erstens lost e]' 
den Beginn eines Bildungsprozess2s aus; er wirkt also als AuslOsungs
reiz; zweitens bestimmt er den Ort dieses Prozesses, wenn die AuslOsung 
nicht an eine praiormierte Stelle gebunden ist; wir konnen also dann 
sagen, es handelt sich um einen Lokalisationsreiz; drittens setzt er den 
ProzeB nicht nur in G.1ng, sondern er unterhalt ihn auch gewissermaBen; 
ohne ihn kommt er wieder zum Stillstand, nur bei dauernder Einwirkung 
des Reizes wird der ProzeB zu Ende gefiihrt; wenn wir den Reiz unter 
dies3m Gesichtspunkt betrachten, so stellt er sich also als Ausfiihrungs
reiz dar, wie man es nennen kann; nertens endlich beeinfluBt er dip 
Qualitat des G3bildeten, und zwar nicht nul' die Formqualitat des 
Ga.nzen, sondern auch die ZeHqualitat; die Art der Differenzierung 
wird durch den Reiz beeinfluBt; so tritt er uns entgegen ala Diffe
renzierungsreiz. 

Es ist nun nicht gesagt, daB diese V'erschiedenen Seiten der Wirk
samkeit des Bildungsreizes stets deutlich gesondert herV'ortreten, viel
mehr sind sie - wenn iiberhaupt V'orhanden - meist mehr oder minder 
miteinander V'erquickt. Dieser Umstand bringt es mit sich, daB es oft 
seine Schwierigkeiten hat, einen b3stimmten Fall in die im vorstehenden 
angedeutete oder sonstwie aufgestellte Ordnung einzureihen. Es kommt 
dabei vor aHem auf den Gzsichtspunkt an, unter welchem man den 
fraglichen ProzeB betrachtet. Diese Schwierigkeiten werden erhoht, 
wenn man es mit der Entwicklung komplizierter Organe oder gar ganze]' 
Ralften eines Embryos zu tun hat. Es konnen dann die verschiedenstell 
Reizwirkungen nebelleinander V'orkommell und ineinander greifen. 
Es kommt ferner auch auf den Zeitabschllitt der Entwicklung 
an, den man ins Auge faBt. Eine richtige Beurteilung ist nur V'on 
Fall zu Fall moglich. 
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Ferner ist auf der anderen Seite hervorzuheben, daB die genannten 
verschiedenen Leistungen des Bildungsreizes nicht immer gcmeinsam 
- ob nun gesondert oder miteinander verquickt - in einem Entwicklungs
prozeB v01:kommen; es geht schon aus den aufgezahlten und stufcnweise 
geordnetlln Beispielen hervor, daB nur die eine oder andere dieser Wirk
samkeiten vorhanden zu sdn braucht. Diese Tatsache ist vor allem 
wichtig fUr das Verstandnis der ganzen Erscheinung. In einzelnen 
bestimmten Fallen ist eine so~che mehr oder minder einstitig beschrankte 
Tatigkdt des Bildungsreves besoncers ceutlich. 
. Der Hydroidpolyp Eudendrium racemosum regeneriert, wie er
wahnt, nur dann Polypenkopfchen, wenn er wmigstcns kurze Zeit be
lichtet wird. In diesem FaIle hat der Reiz nur die Aufgabe der Aus
Wsung, was noch dadurch lxsonders klar hervortritt, daB die RegenEration 
s3lbst im Dunkeln vor sich gehen kann; zur AusfUhrung des ProzEsses 
ist der Reiz also nicht erforderlich. 

Die Bildung der Decidua im Uterus des Meerschweinchens wird 
nicht nur durch das befruchtete Ei, sondern auch durch den BerUhrungs
reiz eines Fremdkorpers veranlaBt. Hier zeigt der REiz vor alltm eine 
auslOsende und ausfUhrende Wirksamkeit. 

Auch daffir, daB unter Umstanden der Bildungsreiz eine Differen
zierung nicht auslOst, aber wohl fur ihre AusfUhrung verantwortlich 
zu machen ist, konnen wir ein Beispiel anfUhren. Wie schon mehrfach 
bem3rkt wurde, wird die spezifische Differenzierung des Corneaepithels 
bzw. der Conjunctiva durch den EinfluB des Auges herbeigefUhrt, wie 
wenigstcns Hir einige Formen nachgewiesen ist. Das Auge (sogar 
ein Teil dess3lben) vermag bei Salamandra maculosa aus ciner be
liebigen Stelle des Hautepithels di:se Differenzierung herzustellen. 
Bei Rana /usca fUhrte aber nun die Entwicklung einer an Stelle des 
Auges transplantierten B2inknospe zu einer ahnlichen Differenzierung, 
wie Si3 sonst durch den EinfluB des Auges hervorgerufen wird. Es 
ist nun ohne weiteres sicher, daB eine solche unter die Haut gepflanzte 
Beinknospe nicht an belbbiger Stelle die Verdunnung und Aufhellung 
des Epithels herbeizufUhren vermag. Wenn aber durch das Auge be
reits, wenn auch in s3hr geringem Grade, die Aufhellung der prasumptiven 
Cornea eingeleitet ist, wie das in jenen TranspJ.antationsversuchm der 
Fall war, kann das Auge durch die Beinknospe ersetzt werden. Der 
AusfUhrungsreiz kann dann von dem sich entwickelnden Derivat der 
Beinknospe geliefert werden. 

2. Einteilung der Bildungsreize. 

Wenn man die naher b2sprochenen und auch andere hier nicht 
wieder eigens aufgezahlte Experimentalfalle vergleicht, sieht man leicht 
ein, daB man es mit zwei verschiedenartigen Prozessen zu tun hat, an 
denen Bildungsrdze beteiligt sind. Das eine Mal handelt es sich nur 
um Z311vermehrung und hochstens Z311verschiebungm, ohne daB die 
R~schaffenheit der Zelle selbst in den Wirkungskreis des Reizes gezogen 
wird, also um Wachstumsreize; das andere Mal liegen auBerdem aber 
auch Zellveranderungen vor, die Qualitat der Zellen wird eine andere; 
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wir haben es mit Differeuzierungsprozessen zu tun. 1m ersteren FaIle 
haben wir nach dem liblichen Ausdrucktrophische Reizwirkungm vor 
uns, im letzteren formative, wobei wir von formativ dann sprechen, 
wenn in dem betreffenden BildungsprozeB etwas qualitativ Neues hnvor
gebracht wird (Herbst). Ausgehmd von der so g£kennzeid.netEn 
Wirkung des Bildungsreizes pflegt man in den betreffmdm Fallen 
auch kurz von trophischen und formativen Reiz£n zu spr£chen. Man 
muB sich aber darliher klar SEin, daB in Wirklichkeit li1:er die Beschaffen
heit des Reizes als solcher noch nichts aUSfesagt wird, sondern nur liber 
seine Wirkung; richtiger ware es deswegen, von trophis('hen und fOIma
tiven Rdzwirkungen zu sprcchen. 

Man kannnicht sagen, daB z. B. ein Beriihrungsreiz an sich trophisch 
oder formativ ist, sondern das ist €I nur in Zusammenhang mit dem 
Objekt der Reizung und dessm Reakt.ion, also nur der Wirkung nacho 
Wenn man sich darliber klar ist, mag man aber immerhin den abg€klirzten 
Ausdruck gebrauchen. AndHerseits ist zu heachten, daB in Fallen, 
in denen der Bildungsreiz als Differenzierungsrdz auf tI itt , die Qualitat 
des Gebildeten wesent1ich von der mehr oder minder unbekanntEn 
Beschaffenhdt des Reh:es abhangt, so daB man dann dem Reiz seIber 
EigenschaftEn zuschreiben muB, die ander£n Reizen fehlen, eben die 
formativ wirkenden Eigenschaften; daB man dann mit vollem Recht 
von formativen Reizen spricht, liegt auf der Hand. 

Bei diEser Einteilung der Bildungsreize in trophische und formative 
haben wir aber bisher nur die unmittelbare Wirkung des Reh:es auf die 
Zelle ins Auge ~efaBt. Man sieht aber ohne weiteres, daB auch neue 
Qualitaten dES Ganzen gebildet werden konncn, ohne daB die unmittel
bare Wlrkung des Rdzes dne formative im obigen Sinne ist. Wenn 
Z. B. die Knochenstruktur durch den Belastungsreiz geandert wird oder 
wenn der Beriihrungsreiz de s Kalkskelettc s in der SedgellaIve zur Ent
stehung der Annfortsatze des Pluteus fiihrt, so ist die unmittelbare 
Wirkung des Rdzes nur eine trophisehe; aber das Q(samtHgcbnis ist 
gleichwohl qualitativ zu bewertcn, dmn das Ganze erhalt in heiden 
Fallen nicht bloB andere AusmaBe und WaehstumsgroBen, sondnn 
neue Formqualitaten. Es ist also festzuhaltm, daB (in an sich trophischer 
Reiz formativ wirken kann. Neb€llbei bemerkt sei, daB diese trophischen 
Reize nicht verwechselt werden diirfm mit solchm, die mit Hille des 
~ervensystemsdadurch eine bevorzugte oder veImindnte Ernahrung 
eines Organes hervorrufen, daB sie die Muskulatur der BiutgeiaBe be
einflussen und so die Ernahrungszufuhr regulieren. 

Wenn man daher mit Herbst, der den Begriff des formativen 
Reizes in erster Linie entwickeit hat, unter formativen Reizen solche 
versteht, welche in qualitativer Hinsieht bestimmte FOJmbildungs
vorgange verursachen, so muB man nkht nur die unmittelbare, sonderh 
auch die mittelbare Wirkung in Betracht zithen, wie Herbst es selbst 
tut, wenn er die Bildung der Armfortsatze des Plukus zu den Fallen 
formativer Reizwirkung rechnet. Man wird der ganzm Sachlage nur 
gerecht, wenn man die unmittelbare Reizwirkung in Betrac.ht zieht, 
ohne die'mittelbaren Folgen zu vernachlassigen. 
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Verweilen wir noch eillen Augenblick bei der ullmittelbaren Reiz
wirkung. Wir hab:m ges3hen, daB man an ihr verschiedene S3iten unter
scheiden kann, so daB man im speziallen Falle von einem AuslOsungs
reiz, einem Ausfiihrungsreiz oder einem Differenzierungsreiz reden kann, 
ohne daB diese varschiedenen S~iten des R3izes immer zu trennen sind. 
aber auch ohne daB sie stets gem:insam vorhanden sind. Es ist ohn~ 
weiteres kIar, daB sowohl der trophische als auch der formative Reiz 
als AuslOsungsreiz auftreten kann und daB Differenzierungsreiz und un
mittelbarer formativer R3iz ein und dasselbe sind. Nicht so von vorn
herein einfach ist die Stellung, welche dem Ausfiihrungsreiz anzuweisen 
ist, wenn er gesondert zur B30bachtung kommt oder wenn er - was 
a.llerdings noch des naheren zu untersuchen ware - stets als besondere 
Phase des Differenzierungsreizes anzusehen ware. Fur den Fall, daB 
der trophische R 3iz eine b3sondere als Ausfiihrungsreiz zu kennzeichnende 
Phase besitzt, ist die Beantwortung der Frage ja ohne weiteres gegeben. 
Nun kennen wir noch nicht viel Falle, in denen uns ein besonderer 
Ausffihrungsreiz entgegentritt. G3nannt wurde schon der Ersatz des 
Auges durch eine B~inknospe bei jungen Froschlarven, wobei unter 
Umstanden letztere als Quelle des Ausffihrungsreizes fur die Dif~eren
zierung der Cornea in B3tracht kommt. Aber auch andere Dinge durftell 
hbrher gehoren. Es wurde seinerzeit erwahnt, daB bei Bomhinat01' 
P:ZChYPU8 die Bildung der Linse nicht unbedingt abhangig yom Augen
b3cher ist, daB sie sich aber auch nicht ohne den R3iz desselben aus
differenziaren kann. Rbr scheint also die AuslOsung der Bildung gP
trennt zu S3in von der Ausffihrung der Differenzierung, und wenn das 
zutrifft, ubt der Augenb3cher den ausfiihrenden R3iz aus. In solchen 
Fallen kommt offen bar dem Reiz eine fordernde Wirkung zu und in 
dies3m Sinne konnte man von einem trophischen Reiz sprechen. Abel' 
dies3Forderung liefert nicht bloB quantitative Fortschritte, sondern 
qualitative Zellveranderungen, zu denen der R3iz unumganglich not
wendig ist. Der Reiz ist also unzweifelhaft an einem formativen Prozef3 
beteiligt, und von dies am G.3sichtspunkt aus muB man von einem forma
tiven Reiz sprechen. Mit anderen Worten: Die Ausfiihrungswirkung 
ist nie ganz zu trennen von der Differenzierungswirkung. Man wird 
daher der Mittelstellung diesar Art R3izwirkung am besten Rechnung 
tragen, wenn man dreierlei Arten von Reizen oder besser von Reiz
wirkungen annimmt: 

1. Eine augmentativ-trophische; in diesem Falle kommt durch die 
Wirkung des Riezes unmittelbar nur eine quantitative Veranderung 
zustande, WOb3i der Reiz zugleich auslOsend und fordernd sein kann: 
Wachstumsreiz . 

2. Eine formativ-trophische; die AuslOsungswirkung tritt zurUck, 
der Reiz ist abel" beteiligt an dem Zustandekommen qualitativer Ver
anderungen: Ausfiihrungsreiz. 

3. Eine forma.tive; hier tritt die differenzierende Wirkung des 
Reizes in den Vordergrund. 

Es ist schon darauf hingewiesen worden, daB mehrere Seiten del' 
R:Jizwirkung unlOsbar miteinander verbunden erscheinen konnen, und 
auch, daB in einem komplexen Bildungsgebiet trophische und formative 
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Reize nebeneinander und vielleicht auch nacheinander vorkommen 
konnen. 

Bei del' Beantwortung del' Frage, ob wir es in einem Entwicklungs
prozeB bloB mit trophischer oder mit formativer Reizwirkung zu tun 
hab:m, muB man aber, wie gesagt, auBer der unmittelbaren Wirkung 
des Reizes auch die mittelbare Wirkung seiner Beteiligung ins Auge 
fass:m. Dann ist der Einteilung das endgiiltige Ergebnis mit Rucksicht 
auf die B.~schaffenheit des Ganzen, auch soweit es nicht von dem Reiz 
betroffen wird, zugrunde gelegt. Damit gelangt man mit Herbs"t zu 
folgender Einteilung der formativen Reize: 

1. Dar Reiz bestimmt den Ort der Organanlage; als Beispiele sind 
zu nennen, um bei den wiederholt genannten Fallen zu bleiben, die Ent
wicklung der Armfortsatze des Pluteus unter der Wirkung der Kalk
stabe; die Ausbildung der Dilcidua im Uterus des Meerschweinchens 
durch Beriihrung mit dem Ei oder mit Fremdkorpern. 

2. Dill' R3iz bestimmt die Qualitat del' Organanlage; das haben wir 
z. B. VOl' uns in der Regeneration des Stielauges von Palinurus, in 
welchem Falle die eigentliche Beschaffenheit des Reizes nicht naher 
bekannt ist; oder bei der Beeinflussung del' Milchdriisen durch die von 
den Ovarien gelieferten Hormone. 

3. Der Reiz bestimmt Ort und Qualitat der Organanlage; diese 
Wirkung des Reizes tritt klar zutage z. B. bei der Linsenentwicklung 
von Rana fusca und H yla arborea und in der Aufhellung des Cornea
epithels von Rana, Amhlystoma und Triton. 

Aus del' Fulle del' Experimentalfalle, welche wir in den verschiedenen 
Abschnitten dieses Buches kennen gelernt haben, lassen sich weitere 
Beispiele, die hierhin oder dorthin gehoren, leicht zusammenstellen. 

Der Bildungsreiz allein kann keine Differenzierungen schaffen; er 
kann es nur im Zusammenspiel mit irgendwelchen Anlagen, wobei unter 
letzteren nicht immer eine geformte zellige Organanlage verstanden zu 
werden braucht. Aber je nachdem der Reiz oder die Anlage bei dem 
Geschehen in den Vordergrund tritt, haben wir Veranlassung, den Reiz 
der einen oder der anderen Kategorie zuzuteilen. 

Oben ist davon die Rede gewes:m, daB unter Umstanden die Quelle 
des Bildungsreizes vertauscht werden kann. Nachdem nun die ver
schiedenen 'Seiten der Wirksamkeit des Bildungsreizes klargelegt sind, 
ist die Aufmerksamkeit darauf zu richten, welche Seite der Tatigkeit 
des Bildungsreizes von einer anderen als der normalen Quelle ausgehen 
kann. Der eine der hier in Frage kommenden FaIle betrifft die Hervor
bringung der Decidua des Meerschweinchens durch einen Fremdkorper 
an Stelle des Ebs. Dilr Reiz - hier ein Beriihrungsreiz - braucht 
also nicht vom Ei auszugehen, er kann eine andere Quelle haben. Seine 
Wirks3.mbit erstreckt sich auf die Aus16sung und Ausfiihrung des 
Bildun~sprozess3s. Da.s Ergebnis dieses letzteren ist aber nicht bloB 
etwas Q'lantitatives, sondern etwas Qualitatives, zu dessen Entstehung 
der Reiz unerlaBlich ist. Es handelt sich also, wie schon betont wurde, 
urn eine formative Reizwirkung. Nun hangt aber die Qualitat der 
Bildung nicht allein ab von dem Reiz und den von diesem betroffenen 
ZeHen, sondern anch noch von der Wirkung gewisser Stoffe odor Hormone, 
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welehe vom Oor'[YU8Zuteum geliefert werden. Was also vertauscht wird, 
ist die QueUe des Aus~osungs- und Ausfiihrungsreizes. 

Der zweite Fall ist der Ersatz des Arges dunh die Beinlmospe 
im EntwicklungsprozeB der Corma tei Rana fU8ca. Fs wurde scton 
ausgefuhrt, daB in diesem FaIle die QueUe des Ausfiihrungsreizes ersetzt 
wird, den wir als formativ-trorhisch angesproclen haben. Man konnte 
ja nun saf'"en, die Richtung der Differenzierung ist lxreits dUJch die 
vorherige Wirkung ces Auges festgeJegt worcen; cer w£iterhin wirkende 
Reiz ist nul' an trophischm Vorglingm be teiligt. Aler, wie auch Fchon 
gesagt wurde, kommt cer BildungsprozeB r.ach Enifernung des Auges 
vollig zum Stillstand und wird erst dUIch die Wirkung des Transplantats 
wieder in Gang gesetzt. Dann abu werden nicht 110B Wtchstums
vorgange ausgelOst, sondern qualitative Verancerungen dUIchgeflihrt, 
die ohne den Reiz des Transplantates nicht erfoI~en. 1m ersten wie 
im zweiten FaIle handelt es sich also um den Ersatz der QueUe ces forma
tiven Reizes, wenn wir diese.n Reiz au(h zum Unterschied vom Diffe
renzierungsreiz im engeren Siune ala fOImativ-trophis(h bezeichmt 
haben. 

Endlich wurde festgestellt, daB zwar zur Entwicklung und Diffe
renzierung der Extremitaten bei Rana fU8ca du ·EiniluB ces Nerv(n
systems notwendig ist, daB cer darin sich liuBernde Bildurgsreiz aber 
nicht von den normalen Beinzentren auszugel:en braucht, soncern an 
deren Stelle beliebige nervose Zentren tr~ten konnm. Das Nerven
system libt in diesem FaIle sic her einen differenzierenden, also echt 
formativen Reiz aus, was beziigli(h der Zellqualitat vor aUem in der 
Muskulatur zum Al1sdruck kommt. Wmn nun hi€r au(h die Vertretbar
kEit der Reizquelle keine beliebige ist, wie das lxi ~u Deciduabildung 
der Fall ist, so ist in gewiss:n Grenzen die Vertaus<hbarkeit doch vor
hand en, und zwar mit die ser Beschrankung beziiglich des Diff erenzierungs
reizes. 

Es steht dahin, W'ie. we it diese Anschauungen veraIIg(mcinert werden 
diirfen; vorerst Hegen noeh zu wenig geeignete FaIle vor. Es diirfte 
aber sieher sein, durch weitere Versuche in der angedeuteten Richturg 
wertvolle Aufschlusse liber die Wirkungsweise der Bildungsreize zu 
erhalten. 

3. Bildungsreiz und Funktionsreiz. 

AnschlieBend an das Vorhergehende ist wohl noch eine kurze Be
merkung liber den Funktionsreiz, soweit €I als Bildungsreiz auftritt 
am PlatzI'. 

Formative Reizwirkung liegt auch vor bei der funktionellen An
passung. Flir diese ist von Roux eine besondere Theorie aufgestellt 
worden, die hier kurz zu erwahnen ist. Damwh kommt dem funktionellen 
Reiz, der hier als formatives Mom(nt auftritt, eine trophische Wirkung 
zu, aber nicht etwa derart, daB durch die Steigerqng der Inanspruch
nahme lediglich eine Hyperarnie und darnit bessere Emahrung ver
anlaBt wird. Dadurch wiirde sich hoohstens eine allgemeine GroBen
zunahme des Organs erklaren lassen, nicht aber der Ausbau einer feineren 
Struktur in bestimmten Richtungen. Durch starkere Emii.hrung wiirde 
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wohl eine GroBenzunahme des Knochens verstandlich, nicht aber, daB 
ganz bestimmte Knochenba.lkchen in der Spongiosa bevorzugit, andere 
vernachla.ssigt und unterdriickt werden. Vielmehr wird durch fort
wahreriden funktionellen Reiz der Nahrungsbedarf des betroffenen Ge
websteiles gesteigert und dementsprechend sind in ihm die Vorgange 
der Dissimilaijon und Assimilation lebhafter als in den weniger von 
der Inanspruchnahme betroffenen Teilen. Es findet unter solchen Um
standen "eine Vberkompansation des Verbrauchten" statt (Levy). In 
diesem Sinne wirkt die Funktion als trophischer Reiz (Ernahrungsreiz). 
Die nicht von demselben in der Ausbildung geforderten Teile verfallen 
der Atrophie. 

Roux teilt die Lebenszeit des Individuums in vier Perioden ein, 
deren letzte, das Stadium des Alters oder Ganium, fiir uns hier nicht 
in Betracht kommt. In der erst:m, der embryonalen Periode, wirken 
die funktionellen Reize noch nicht. In ihr ist die Differenzierung durch 
ererbte, nichtfunktionelle Faktoren b~stimmt; in der zweiten sind letztere 
Mechanismen auch noch wirksam, aber es tritt bareits der gestaltende 
EinfluB der Funktion hinzu, der dann in erster Linie die dritte Lebens
periode beherrscht. Vor allem fiir diesen Abschnitt gilt die Lehre von 
der funktionellen Anpassung. 

Vielleicht kommen fiir dic Ausbildung funktioneller Strukturen 
noch andere Moment~ in Frage als formativ wirkende Funktionsreize, 
so fiir die funktionelle Anordnung von Bindegewebsfasern einfaches 
mechanisches Ordnen durch den Zug; doch ist diese Entstehung von 
Levy in einer Untersuchung iibar die Sehnen abgelehnt worden. Herbst 
hat darauf hingewiesen, daB durch Annahme von Richtungsreizen der 
Umweg fiber die Atrophie nichtfunktionierender Teile und starkerer 
Ausbildung der funktionierenden vermieden werden kann. Wenn der 
Funktionsreiz von vornherein die Zellen zur Einstellung in eine bestimmte 
Richtung veranlaBt, so wiirde ohne weiteres die Grundlage der funk
tionellen Struktur gegeb;m sein. Fiir die erste Anlage eines Organs ist 
eine solche Annahme in der zweit:m und dritten der genannt:m Perioden 
moglich. Sie kann aber nicht zutreffen bei dem sekunda.ren Umbau 
eines Organes, wie er nach schief verheilt:m Knochenbriichen z. B. 
eintritt. Hier diirfte die Rouxsche Auffassung zutreff<mder sein. 

Vbrigens ist stets zu beachten, daB die erste ontogenetische Anlage 
von Organen, die spater eine funktionelle Anpassung der Struktur 
zeigen, nicht ungcordL.et ist, sondern von vornherein in den Grundziigen 
die Ordnung dcr funktionellen Struktur zu zeigen pflegt. Insoweit 
ist diese Struktur also unabhii.ngig von del' Funktion und ~rerbt. Viel
leicht handelt cs sich dabai um cine sekundare Erscheinung, daB ur
spriinglich in jedem individuellen Leben durch funktionellc Anpassung 
erworbenc Differenzierungen erblich geworden sind. Der exakte Beweis 
dafiir steht noch aus. . 

f) Die erbgleiche Kernteilung. 

Bei den verschiedenartigsten Versuchen haben wir regulatorische 
Vorgange beobachtet. Dadurch kann unter Umstanden sowohl aus 
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den ersten Furchungszellen aJs auch aus alteren Embryonalzellen 
und sogar aus differenzierten Gewebszellen etwas ganz anderes 
entstehen als im normalen Entwicklungsablauf, wenn die Bedingungen 
des Geschehens geandert sind oder, was dasselbe ist, wenn andere 
Faktoren mit im Spiele sind als im ungestOrten Entwicklungsgange. 
Solche regulatorische Reaktionen konnen erfolgen bei Veranderung 
der gegenseitigen Beziehungen der Blastomere und alteren Organ
anlagen; durch den EinfluB auBerer Faktoren auf den .verschiedensten 
Stadien der Entwicklung; sie treten auf bei der Regeneration und 
bei Versuchen iiber Transplantation, wo es sich um die Beziehungen 
abnorm kombinierter Teile handelt. Daraus folgt zur Evidenz, 
daB auch in den durch eine vielfache Anzah! von Zellgenerationen von 
der befruchteten Eizelle sich herleitenden Embryonal- und Gewebs
zellen die Anlagenmasse ode;r die Summe der Gene, um einen modemen 
Ausdruck zu gebrauchen, welche jede Zelle von ihrer Mutterzelle er
halt, durch die Zellteilungen nicht derart beschnitten sein kann, daB 
sie nur ausreichen zur Verwirklichung eines einseitig determinierten 
Schicksals. Vielmehr hangt dieses in der Embryonalentwicklung reali
sie$ Schicksal nicht ab von einer einseitig spezialisiert beschaffenen 
Teilsumme der Gene, sondern von deren Gesamtsumme und den durch 
innere und iiuBere Einfliisse hinzutretenden Faktoren, die noch nicht 
in der Eizelle gegeben waren. Die Annahme der qualitativ ungleichen 
Zellteilung ist nicht ausreichend. zur Erklarung der angedeuteten Er
scheinungen; sie steht auBerdem in direktem Widerspruch mit den 
Tatsachen. Der Versuch, die qualitative Zellteilung' oder die erbungleiche . 
Kemteilung durch Annahme von Zusatzdeterminanten, die neben den 
eigentlich vorhandenen das Schicksal der Zelle bestimmenden Determi
nanten oder Genen vorhanden sein sollen und die nur unter besonderen 
Umstanden aktiviert werden, zu retten, ist gekiinstelt und im Grundl' 
genommen nichts anderes als das Zugestandnis, daB die erbungleiche 
Teilung angesichts zahlreicher Versuchsergebnisse versagt. Ungezwungen 
und im Einklang mit letzteren ist die Annahme der erbgleichen Teilung, 
durch welche jede Zelle die volle und gleiche Summe der Gene erhalt, 
aus welcher je nach den im Laufe der Entwicklung durch die entstehende 
Mannigfaltigkeit der Beziehungen hinzutretenden Faktoren und auBeren 
Bedingungen ein Teil fur das realisierte Schicksal der Zelle maBgebend 
ist. 1m Grunde genommen kommt also allen Zellen die gleiche Potenz 
zu, wobei allerdings zu bemerken ist, daB nicht mehr jede Zelle in der 
Lage ist, diese Vollpotenz unter geanderten Bedingungen zur Geltung 
zu bringen. Doch braucht das nicht zuruckgefiihrt zu werden auf das 
Fehlen bestimmter Determinanten, sondern nur auf besondere Be
dingungen, die von Fall zu Fall zu priifen sind. 

Auf Grund dieser Auffassung von der Po~nz der Embryonalzellen 
hat Driesch den Begriff des harmonisch-aquipotentiellen Systems auf
gestellt. Darunter ist ein System zu verstehen, dessen einzelne Elemente 
in der Lage sind, nicht nur einen Teil der Potenz des Eies zu realisieren, 
wie es im ungestorten Entwicklungsablauf geschieht, sondem alles zu 
leisten, was in den Gesamtpotenzbereich des Systems iiberhaupt gebOrt, 
wobei dann zugleich ein harmonisches Ineinandergreifen des Geschehens 
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zutage tritt, das augenfallig wird in den Regulationen bei "gestorter" 
Entwicklung. DaB auch bei einem solchen aquipotentiellen System 
einzelne Teile eine gewisse Potenzbeschrankung aufweisen, so daB sie 
im Experiment nicht geradezu alles zu liefern vermogen, ist auf be
stimmte Faktoren im Einzelfalle zuruckzufuhren und widerlegt nicht 
die Berechtigung des Begriffs. Wir habel! in den obigen Ausfiihrungen 
eine ganze Anzahl solcher Systeme kennen gelernt. 

Besteht die Auffassung von der qualitativ gleichen (erbgleichen) 
Kernteilung also zuRecht, so folgt schon daraus, daB der Entwicklungs
prozeB unter gegenseitiger Beeinflussung der Teile ablaufen muB, denn 
dadurch allein kann dann die Realisierung nur eines Teiles der Potenz 
erreicht werden. Es ist allerdings ausdrucklich hervorzuheben, daB 
eine solche gegenseitige Beeinflussung nicht immer vorliegt, daB es 
auch unabhangige Entwicklung gibt; wir haben uns unten nooh mit. 
dem Verhaltnis von abhangigel' Entwicklung und Selbstdifferenzierung 
auseinanderzusetzen. Aber daB die Entwicklung llicht einfach all
gemein eine mosaikartige Elltfaltung der in der Eizelle gegebenen "An
lagen" ist, geht aus positivell Befulldell hervor. Denn einmal mussen 
stets gewisse auBere Faktoren notwendig hillzutreten, das andere Mal 
sind durch die entstehende Mannigfaltigkeit des Keimes selbst neu
auftretende Faktoren zur Entwicklung notwendig. Es wurden ja 
genugend FaIle tatsachlicher gegenseitiger Beeinflussung der Teile 
durch einander oder auch einseitigc Abhii.ngigkeiten nachgewiesen. 

g) Verhaltnis von Selbstdifferenzierung und abhangiger Entwieklung. 

Nun haben wir abel' auch FaIle kennen gelernt, in denen sicherlich 
unabhii.ngige Entwicklung, also Selbstdifferenzierung vorliegt. Es er
hebt sich daher die Frage, ist dieser selbstandige Entwicklungsmodus 
eine neben dem abhii.ngigen Modus bestehende Erscheinung, sind also 
abhangige und unabhangige Differenzierung unuberbruckbare Gegen
satze ~ Oder lassen sich beide miteinander in Einklang bringen? 

Fur die Gewinnung des richtigen Standpunktes ist es wichtig sich 
klar daruber zu sein, daB die Feststellung von Selbstdifferenzierung 
immer etwas Negatives enthalt, nii.mlich. die Nichtnachweisbarkeit der 
Abhangigkeit, wahrend umgekehrt die Ermittlung abhangiger Diffe
renzierung auf positiven Befunden beruht. Das fiihrt zu der Frage nach 
dem Geltungsbereich des Selbstdifferenzierungsbegriffes; gilt er absolut 
oder nur relativ 1 . 

Mit den Worten von Roux bedeutet "Selbstdifferenzierung eines 
Systems von Teilen, daB entweder die Veranderung in ihrer Totalitat 
oder dooh die spezifische Natur der vorsichgehenden Veranderung durch 
die Energie des Systems seIber bestimmt wird". 

In dieser Definition liegt schon die Relativitat des Begriffs, denn 
es ist zu beachten, daB man bei Bestimmung der Selbstdifferenzierung 
stets ein bestimmtes"System in seiner Unabhii.ngigkeit von bestimmten, 
nicht in dem System selbst liegenden Faktoren im Auge hat. Es ist also 
yon vornherein nicht ausgeschlossen, daB in bestimmter Richtung und 
an bestimmten Teilen Selbstdifferenzierung beobachtet wird, w1i.hrend 
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in anderer Richtung und an anderen Teilen abhangige Entwicklung 
vorliegt. Ferner gilt die gemachte Beobachtung stets nur fiir die ge
prufte zeitliche Entwicklungsperiode. Um zu entscheiden, ob der Ent
wicklungsprozeB schlechthin ala unabhangige oder als abhangige Diffe
renzierung anzusprechen ist, ist aber der ganze Organismus wahrend 
seiner ganzen Entwicklungsperiode zu beriicksichtigen. 

Daher best3hen zwei Moglichkeiten, die einander widersprechenden 
Experimentalbefunde miteinander in Einklang zu bringen, indem wie 
oben die Selbstdiffarenzierung nur als relativ angesehen wird. Auf der 
einen Saite ist die Annahme moglich, daB zwar ein Bezirk als ganzer 
Selbstdifferenzierung zeigen kann, in seinem inneren Bereich aber ab
hangige Entwicklung herrscht; ferner ist durch die beobachtete S::llhst
differenzierung Dicht erwiesen, daB nicht vorher oder nachher abhangige 
Entwicklung vorliegt, daB also vor allem der Selbstdifferell7.ierungs
prozeB die Folge vorhergegangener Abhangigkeiten sein kann. Auf 
der anderen Seite ergibt sich der Standpunkt, der z. B. von Spemann 
und neuerdings auch von Hexbst eingenommen wird, daB die erste 
Anlage der Organe stets Selbstdifferenzierung ist. W ohlgemerkt ist 
dabei unter Anlage ein aus Zellen bestehendes m orphologisch definier
bares G::lbilde verstanden. Erst im weiteren Verlauf der Entwicklung 
tritt Abhangigkeit zwischen den Embryonalteilen ein. Je nach dem 
Zeitpunkt nun, wo dies geschieht, erscheint der ganze ProzeB als Selbst
differenzierung oder als abhangige Differenzierung. Wird die Abhangig
keit sehr friih wirksam, so wird sie in den Versuchen nachweisbar, wir 
haben dann abhangige Entwicklung; wird sie sehr spat hergestellt, so 
ist der Nachweis schwieriger oder unmoglich, und die Entwicklung er
scheint als Selbstdiffarenzierung. Der genannte Zeitpunkt unterliegt 
den mannigfachsten Schwankungen. Auch ganz abgi:lsehen davon, daB 
die ersten Entwicklungsvorgange von bestimmten auBeren Faktoren 
abhangig sind, wird danach im Grunde genommen der GesamtprozeB 
der Entwicklung nach dem abhangigen Modus gedacht. Jedenfalls 
aber sieht man, daB Selbstdiffarenzierung und abhangige Entwicklung 
keine unvereinbaren Gagensatze sind. 

Die zuletzt gegebene Auffassung kann insoweit nur eine vorlaufige 
sein, als ein wichtiger Teil der Entwicklungsperiode einfach in seinem 
Endzustand als gegeben betrachtet wird, so daB die ganze Zeit der 
Diff:lrenzierung des Eies (wenn wir keine .Riicksicht nehmen auf die 
mannliche Zelle) und der ersten Teilungs- und GruppicrunJsvorgange 
unbeachtet bleibt. Es kann doch Selbstdiffi:lrenzierung in einem spateren 
Abschnitt auch deshalb sich manifestieren, weil vorher Abhangigkeiten 
wirksam gewesen sind, welche die Richtung der Entwicklung schon 
bestimmt haben, ohne daB spater wieder Abhangigkelt:m einzutret.m 
brauchen. Tatsachlich geht aus ob:m geschilderten Versuchen hervor, 
daB schon die ersten beiden Blastomere Beziehungen zueinander habi:ln 
konnen, welche fiir das spatere Schicksal der Eihalft3n ausschlaggebi:lnd 
sind, also lange bevor irgendwelehe realisierte Organanlagen vorhanden 
sind. Ferner zeigt das Verhalt,m der Mosaikeier, daB vor der Eiteilung 
vor sieh gegangene Differenzierungen den Entwicklungsmodus in hohem 
Grade bestimmen. Man hat hierbai geradezu von organbildenden 
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Substanzen gesprochen, die bereits im ungefurchten Ei eine bestimmte 
Verteilung aufweisen; fehlt ein Eiteil (vgl. Ctenophoren-Ei I), so ergibt 
sich spater ein Defekt, weil gewisse zur Bildung bestimmter Organe 
notwendige Stoffe mit dem entfernten Eiteil beseitigt sind. Wenn es 
auch besser ist, hier statt von organbildenden Substanzen von bereits 
im ungefurchten Ei lokalisierten Entwicklungsbedingungen zu reden, 
so geht doch daraus hervor, daB die Selbstdifferenzierungserscheinungen 
und die diesen zugrunde liegende Regulationsunfahigkeit der Mosaikeier 
auf Prozessen beruhen, die bereits vor der Realisierung von Organ
anlagen eingetreten sind. Damit kommt man zu der Frage, ob die nicht 
realisierten "Anlagen" oder die Gene unabhangig voneinander ihre 
Wirksamkeit betatigen oder ob auch zwischen ihnen schon Abhangig
keiten im Spiele sind. Auf Grund der besprochenen Versuche laBt sich 
dariiber kaum etwas aussagen; es bleibt aber die Moglichkeit bestehen, 
daB die als Selbstdifferenzierung anrnutende erste Bildung von Organ
anlagen die Folge vorher wirksam gewesener Abhangigkeiten sein kann, 
wobei diese soweit an den Anfang der Entwicklung verlegt sein mogen, 
daB sie bis jetzt der Beobachtung entgehen. 

Der Widerspruch zwischen abhangiger und unabhangiger Diffe
renzierung lost sich also nach dem Gesagten auf, und wir sind berechtigt, 
nur eine relative Selbstdifferenzierung anzuerkennen, wobei zu be
achten ist, daB der U nterschied zwischen beiden Differenzierungsarten 
in erster Linie durch den ungleichen Zeitpunkt gekennzeichnet ist, in 
welchem Abhangigkeiten eine Rolle spielen. Vielfach mag auch Selbst
differenzierung vorgetauscht sein, weil die Beobachtung zu friih ab
gebrochen wurde. 

Wenn beide Differenzierungsarten sich nicht schroff gegeniiber
stehen, so miissen bei Untersuchung zahlreicher verschiedener Einzel
falle sich tJbergange von der einen zur anderen aufstellen lassen. 
Das ist ja nun, wie wir schon gesehen haben, tatsachlich der Fall. 
Zwischen Reguiationseiern, die den abhangigen Entwicklungsmodus 
reprasentieren, und den Mosaikeiern, deren Blastomere vorwiegend, 
wenn auch nicht ganz ausschlieBlich, Selbstdifferenzierung aufweisen, 
gibt es eine ganze Kette von tJbergangen; das gleiche gilt fiir die Ab
hangigkeit von Organanlagen, wofiir nur auf das Beispiel der Ab
stufung der Abhangigkeit der Linsenbildung yom Augenbecher bei nahe 
verwandten Formen hingewiesen sei. 

Dieses Beispiel zeigt aber auch, daB eine Organanlage in einem 
Falle abhangige, in einem anderen unabhangige Differenzierung besitzt. 
Wenn man auch annimmt, daB in letzterem Falle die Abhangigkeit so 
spat eintritt, daB sie sich nicht mehr manifestiert, so muB die Bildung 
des fraglichen Organs statt durch friihzeitige Abhangigkeit doch bis zu 
den weit nach der ersten Diff0renzierung eintretenden Entwicklungs
beziehungen durch anderweitige Momente gewahrleistet sein. 

Wenn abhangige Entwicklung vorliegt, so ist die in den Genen 
gegeb3ne Anlage des betrcffenden Organs eine unvollstandige. Bis zu 
einem gewiss)n Grade vermag di3s3r "unvollstandige" Genenkomplex 
das Organ zu realisieren, dann abelr miiss:m die so geschaffenen Mannig
faltigbiten und Beziehungsmoglichkeiten neue Faktoren liefern, welche 
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jene unvollkommene Erbanlage erganzen und die Realisation zu Ende 
fiihren. 1m Falle der Selbstdifferenzierung ist dagegen offmbar del' 
betreffende G:menkomplex ein vollstandiger; er bedarf nicht der nach
traglichen Erganzung durch die nur mittelbar vorbedingtcn neu auf
tretenden Faktoren; die Gene enthalten unmittelbar die Vorbedingungen 
fUr die Realisation des Organs. Man sicht, daB fS sich hier um eine 
Frage der Vererbungsmechanik handelt, darum namlich, auf welch€ID 
Wege die Vererbung eines Organs bewerkstelligt wird. DaB mit den 
angedeuteten GJdanken del' oben gekennzeichnete Stalldpunkt von 
Spemann und Herbst leicht zu vereinigen ist, lifgt auf del' Hand. 
(Wenn hier von mittelbaren und unmittelbaren Entwicklungsbedingungell 
die Rede ist, so braucht wohl kaum eigens betont zu werden, daB dies" 
Ausdrucke anders gemeint sind, als oben, wo von unmittelbarer und 
mittel barer Wirksamkeit del' Entwicklungsfaktorm die Rede war 
(S. 238). Die Frage ist nun, welcher Entwickhmgsmodus ist der priman·, 
del' abhangige oder der unabhangige ~ 

Die Antwort darau£ ergibt sich schon aus dem V orhergehenden. 
Aus den verschiedenartigsten Versuchen folgt mit Sicherheit, daB erb
gleiche Kel'llteilung die Entwicklung beherrscht. Es kann nicht an
genommen werden, daB in dieser Hinsicht irgendwelche Ausnahmen 
vorkommen; dazu fehit jeder Grund. Bei del' dabei erfolgenden quali
tativ identischen Verteilung del' Gene auf die Nachkommen del' Eizelle 
vermag, wie schon gesagt, nur del' abhangige Entwicklungsmodus die 
verschiedenartigsten Differenzierungen zu bewerkstelligen. Finden wir 
abel' tatsachlich in einem konkreten Falle Selbstdifferenzierung, so ist 
die richtige Erklarung dafur nicht, daB nunmehr hier erbungleiche 
Teilung vorliegt, sondel'll daB sekundar die den ProzeB dirigierenden 
Abhangigkeiten durch andere Faktoren ersetzt sind, daB also die Selbst
differenzierung del' sekundare Modus ist. 

Die groBe Umbildungsfahigkeit des primitiven Organismus, welche 
wir aus guten Griinden annehmen, laBt sich nur auf diese Weise tnit 
den beobachteten Tatsachen in Einklang bringen. Der abhangige Modus 
crscheint als del' wandlungsfahigere Zustand, und darum auch als del' 
primare, wahrend offenbar dann, wenn alle Organe \Vie im Falle del' 
S::llbstdifferenzierung durch "vollstandige" Genenkomplexe praformiert 
sind, ein mehr starrer, spezialisiertel'cr Zustand vOl'liegt. Diese An
nahme des Dbergangs del' abhangigen zur unabhangigen Entwicklung 
findet VOl' allem eine Stutze in del' Tatsache, daB bei nahe verwandten 
Formen hier del' eine, dort del' andere Modus vorliegt. Wir mussen 
es ablehnen, daB zwischen diesen Formen, deren Genese jedenfalls zu
sammenhangt, von vol'llherein eine solche Differenz bestanden hat; 
del' eine Modus muB vielmehr aus clem anderen hervorgegangen sein. 

Nun zeigen die Fane del' Selbstdifferenzierung zugleich eine Un
fahigkeit zur Regulation bei gestorter Entwicklung. Wenn abel' aIle 
Zellen das ganze Idioplasma be sitzen , wie ist dann damit diese Un
fahigkeit in Einklang zu bringen 1 Fur das Fehlen der Regulations
fahigkeit von friihembryonalen Zellen konnten wir mit gutem Recht 
die ausgepragte ,Eiarchitektonik verantwortlich machen; ahnliches mag 
auch fUr Gewebszellen, die ja auch durchweg eine ganz bestimmte 
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Architektonik aufweisen, gelten. Fur diese liegt abel' noch eine andC}:e 
Erklarung nahe, die, wenn auch hypothetisch, uns doch erlaubt, den 
Widerspruch aufzulOsen, wobei von vornherein b€merkt sei, daB beide 
Erklarungsmaglichkeiten sehr wohl nebeneinander bestehen kannen. 

Wenn namlich auch durchweg ,del' Standpunkt vertreten wurde, 
daB aIle ZeIlen samtliche Komplexe des Idioplasmas erhalten und be
sondere im FaIle del' Selbstdifferenzierung noch nicht naher bekannte 
Momente die Realisation del' speziellen Differenzierung bedingen, so 
ist mit del' qualitativ gleichen Kernteilung abel' auch eine andere Ansicht 
vereinbar. Man braucht namlich auch bei diESel' Voraussetzung gar 
nicht anzunehmen, daB in solchen Fallen unter allen Umstanden die 
Gewebszelle noch das volle Idioplasma besitzt. Es ist mit den Tat
sachen sehr wohl vereinbar, daB im Laufe del' Spezialisierung einzelne 
Teile des Idioplasmas sozusagen verkummern. Dann enthalten die 
spezialisierten Zellen entweder noch die volle Genensumme, aber einen 
Teil davon nur noch gewissermaBen in rudimentarem Zustande, so daB 
sie keinen EinfIuB auf die Formbildung mehr ausuben kannm, odeI' os 
magen sogar bestimmte Genenkomplexe ganz verloren gegangen sein; 
dies abel' nicht dadurch, daB eine qualitativ ungleiche AuftEilung des 
Idioplasmas stattgefunden hat, sondern dadurch, daB nach der erb
gleichen Teilung einzelne Komplexe des Idioplasmas "verkummern"; 
die aus del' folgenden Teilung hervorgehenden Tochterzellen haben 
dann nur noch einen unter sich gleichen beschrankten Komplex aktions
fahiger Gene. Ein solcher Vorgang ist nicht eine erbungleiche Kern
teilung; die Teilung halbiert stets genau die vorhandene Genensumme, 
und zwar so, daB beide Teilhalften qualitativ gleich sind. Die TEilung 
sucht also nicht fur die eine Tochterzelle diese, fur die andere jene 
Komplexe des Idioplasmas aus, sondern wenn nachher eine idioplasma
tische Ungleichheit zwischen den Zellen b€stEht, ist sie auf eine solche 
"Verkummerung einzelner Komplexe" oder wie man es nennen will 
zuriickzufiihren, daB beide Tochterzellen gleichmaBig den Verlust erben. 

Wenn wir also beim Dbergallg zur Selbstdifferenzitrung einerseits 
allgemein eine Vermehrung der unmittelbar praformiennden Gene an
nehmen, so nehmen wir andererseits unter Umstanden in der Zcllfolge 
der individuellen Entwicklung eine Verringerung oder wenigstEns "Ver
kiiInmerung" an. Wodurch allerdillgs dieses VerkiiInmern bestimmter 
Komplexe des Idioplasmas in bestilnmten Zellen herbeigefiihrt wird, 
das zu entscheiden reichen unsere bisherigen Kenntnisse nicht aus. 
Es mage dahingestellt bleiben, ob hier nicht auch AbhangigkEiten am 
Werk sind, welche sehr friihzeitig und im InnengeschEhtn der Zellen 
eine Rolle spielcn, ohne auBerlich faBbare Symptome zu zeigen. (Es 
ist vielleicht gestattet, in diesem Zusammenhang an das uber Chromatin
Dilninution Gesagte zu erinnern.) 

Zugleich mit der erbungleichen Teilung fallt abel' jedenfalls die 
Selbstdifferenzierung in ihrcr allgemeingi.Htigen Bedeutung als del' 
prinzipieUe Entwicklungsmodus. 

Die Annahme einer solchen Bedeutung ist unbewuBt oder bewuBt 
zum Teil sicherlich begriindet in dem V orurteil, daB die Gene, odeI' 
wie sie von den Anhangern jener Ansicht genannt worden sind, die 
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Determinanten, samtlichkorpuskularc Trager jeder einzelnen Eigen. 
schaft des ferligen Organismus seien. Dieser Gedanke liegt schon del 
veralteten Pangenesistheorie Darwins zugrunde und ist in modernerem 
Gewande auch in den Spekulationen von Wei sm ann enthalten. 1st 
das der Fall, ist also jede Einzeleigenschaft des ausgebildeten Lebe. 
wesens in der befruchteten Eizelle durch einen korpuskularen Tragel 
verlreten, dann ergibt sich als notwendige Konsequenz die qualitativ 
verschiedene Verteilung derselben auf die einzelnen Tochterzellen; die 
Entwicklung wird zur Entfaltung samtlich vorhandener "Anlagen", ZUl 

Selbstdifferenzierung. Aber schon aus der Tatsa.che, daB nicht aIle 
Faktoren der Entwicklung bereits in der befruchteten Eizelle unmittel
bar vorhanden sind, erhellt das Unzulassige dieser Anschauung. Es soIl 
damit nicht gesagt sein, daB in der Eizelle nachweisbare morphologische 
Differenzierungen gleichgiiltig fiir die Beurleilung der Gene seien, viel
mehr nur, daB deren Begriffsbestimmung nicht lediglich einseitig von 
morphologischer Betra.chtungsweise geleitet werden darf. 

h) Die elastische Bindung der Korrelation. 
Wie schon betont wurde, kann Selbstdifferenzierung beoba.chtet 

werden, weil der abhangige Entwicklungsmodus verdeckt ist. Dazu 
kann beitragen ein eigentiimliches Verhalten der Korrelationskompo
nenten, das von Diirken im Anschlusse an seine oben erwahnten Ver
s'Q-che fiber Beinexstirpation baim Frosch als Elastizitat der Korrelationen 
bezeichnet worden ist. Es diirfte hier der Orl sein, die diesem Begriff 
zugrunde liegenden Gedankengange folgen zu lassen. 

Zwischen Beinanlage und Nervensystem bestehen bei Rana fusca 
enge Entwicklungskorrelationen. Wird nun durch friihzeitige Exstir
pation der Beinknospe diese Korrelation gestort, so tritt im anderen 
Korrelationskomponenten (dem Nervensystem) eine charakteriatische 
Entwicklungshemmung auf. Damit diese Hemmung zutage tritt, sind 
aber bestimmte Umstande zu beach ten , sonst kann es dazu kommen, 
daB die Formraaktion des alleinstehenden Komponenten nicht zur 
Wahrnehmung gelangt. Dadurch kann S3lbstdifferenzierung des letzteren 
vorgetauscht werden. Das Ausbleiben der Formreaktion kann ungleich 
begriindet sein. Wir komm:m damit zu Gedanken, die teilweis3 schon 
im vorstehenden, zum Teil in anderer Form, ausgefiilnt worden sind 

Zunachst tritt eine Entwicklungshemmung infolge Korrelations
storung natiirlich nur wahrend der Dauer der eigentlichen Entwicklung 
ein. Deshalb ist - wir bleiben bei dem Beispiel der erwahnten Ver
suche - die Zeit der Exstirpation von groBer Bedeutung; am Tier, 
dessen Ausbildung schon weit vorgeschritten ist, kann vielleicht noch 
eine Entwicklungshemmung erzielt werden, aber sie '\vird jedenfalls 
so gering sein, daB sie nicht na.chweisbar ist. Daraus folgt, daB ein Aus
bleiben des erstrebten Erfolges in der schon ungeeigneten Zeit der Exstlr
pation b~griindet sein kann. 

Ferner sind die Korrelationen manchmal nicht so einfach, daU 
nur zwei Komponenten in sie eingehen. Das Gehirn - as ist immer von 
R. fusca die Rede - steht zu den Extremitaten I),ur in mittelbarer 
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Beziehung, und auBerdem hangen die Beinzentren des Gehirns ins
besondere als Assoziationszentren noch zugleich zusammen mit ganz 
anderen peripheren Gebieten, wie z. B. den Augen. Wenn nun das 
Ausbleiben der Beinentwicklung Hemmungen im Gehirn zur Folge hat, 
so wissen wir, daB auch andere periphere Gebiete in solchen Korrelationen 
zu denselben Stellen des Gehirns stehen, und wir dUrlen" vielleicht an
nehmen, daB durch ungestOrtes Bestehenbleiben dieser der Ausfall der 
Korrelationen zu der entfernten Beinanlage gewissermaBen wett gemacht 
wird, so "daB eine StOrung in der normalen Formbildung des Hirns 
nicht auffallig in" die Erscheinung tritt. Das dUrlte bei Beurteilung 
aller entsprechendenVersuche beachtenswert sein. 

Wie ferner das Verhalten der Objekte in den zur Rede stehenden 
Versuchen gezeigt hat, wird die durch die Korrelationsstorung aus
geloote Entwicklungshemmung wenigstens in der Hinsicht nicht sofort 
wirksam, daB eine plotzliche, augenblickliche Hemmung auf dem Ope
rationsstadium erfolgt, sondern das Wachstum und eventuell auch die 
Dillerenzierung des von der Hemmung betroffenen Teiles - hier des 
Hirns - schreitet zunachst noch ein kleines Stuck weiter vorwarts. Ganz 
damit ubereinstimmende Beobachtungen sind von anderen Autoren an 
anderen Objekten gemacht worden. Le Cron gibt an, daB bei Am
blystoma nach Ausschaltung des Augenbechers die Entwicklung der 
Linse zunachst noch etwas weiter geht, dann erst kommt sie ins Stocken. 
Allgemein ist bekannt, daB aus den normalen Beziehungen losgel&te 
und in neue Verhaltnisse eingeheilte Transplantate zunachst wenigstens 
ihre alte Beschaffenheit und Differenzierungsrichtung bei'Qehalten. Ganz 
ebenso verhaltcn sich Explantate. In diesem Zusammenhange moge 
auch an die oben (S. 175) erwahnte Beobachtung Herbsts bei der 
Regeneration I;ler Uropodien von Palaemon erinnert werden. Obwohl 
diese Regeneration im allgemeinen von den zugehorigen GangHen ab
hangig ist, scheint in AusnahmeHmen eine Nachwirkung der exstirpierten 
Ganglien dafiir zu geniigen. " 

Handelt es sich um Korrelationen, so geht aus einem solchen Ver
halten hervor, daB eine gewisse Mindestzeit zur Beobachtung notwendig 
ist, um die Abhangigkeit feststeUm zu konnen. Der zu pliifende Kor
relationskomponmt folgt dem Abschwmkm des andHm - im Experi
ment dargestellt durch die Ausschaltung desselben - nicht sofort, 
sondern er halt eine, wenn auch nur sEhr kurze Zeit an der einmal ein
geschlagenen Entwicklungslichtung fest. Er zEigt also eine gewisse, 
wenn auch sehr beschrankte Selbstandigkeit gegmubH der Bindung 
an den anderen Komponenten. Diese Bindung bEsitzt daher in solchen 
Fallen eine, wie man es nennen kann, gewisse Elastizitiit, die aber nicht 
eine unbeschrankte ist - denn dann wiirde uberhaupt keine Korrelation 
mehr vorliegen -, sondern sie erreicht bald eine GrfDze, die gegeben ist 
durch den meist sehr friihzeitig skh einstellmdm ZEitpunkt, der dem 
selbstandigen Ingangbleiben des" vorher durch dm von dEm einen 
Komponenten ausgeiibten Bildungsreiz ausgelOstfn PrOZESS€S ein Ziel 
setzt. 

Je nachdem nun dieser Zeitpunkt eintritt, erscheint die Bindung 
der Korrelation starr oder elastisch; starr dann, wenn iiberhaupt kein In-
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gangbleiben des abhangigen Prozesses stattfindet; elastisch dann, wenn 
dies eine gewisse kurze Zeit moglich ist. Der Festigkeitsgrad der Bindung 
ist ein ungleicher, und es lassen ;;ich Dbergange aufzeigen von Kor
relationen mit fester zu solchen mit Iockerer Bindung. 

Dieser Gedanke ist sphon in anderer Form in fruheren Darlegungen 
enthalten. Liegt namlich nur die Wirksamkeit eines Auslosungsreizes 
vor, so haben wir die hochst mogliche Elastizitat der Bindung; sind 
AuslOsungs-, Ausfuhrungs- und Differenzierungswirkung des Bildungs
reizes unlOsbar miteinander verkettet, so liegt starre Bindung der Ab
hangigkeit vor. Dazwischen gibt os Dbergange, die sich kundtun in 
den v-arschiedenen Abstufungen der Wirksamkeit der v-orkommenden 
Bildungsreize. Die Dbergange zwischen beiden Extremen del' Kor
relationsbindung sind nichts anderes als Dbergange von abhangiger 
Differenzierung zu Selbstdifferenzierung, wie sie bei nahe v-erwandten 
Formen angetroffen werden konnen. 

Erinnert sei nur an den ungleichen Grad del' Beziehung del' Linsen
entwicklung zum Augenbecher, wie er bei Anuren vorliegt. Von diesem 
Standpunkt aus wird das Verhaltnis von abhangiger Entwicklung und 
Selbstdifferenzierung derart, daB letztere durch fortschreitende Lockerung 
del' korrelativen Bindung sekundar aus ersterer hervorgegangen ist, 
wobei - das vor aHem ist zu beachten! - der urspriinglich notwendige 
formative Reiz durch ein anderes Moment in dem nunmehr Selbstdiffe
renzierung zeigenden Komplex ersetzt worden ist. Bei Rana /usca besitzt 
z. B. die Linse eine starre Bindung, bei Bornhinator hat sie schon einen 
geringen Grad von Selbstdifferenzierung, bei R. esculenta volle Entwick
lungsfreiheit erreicht. N ur diese Auffassung !3cheint den Tatsachengerecht 
zu werden. Aus den hier in Rede stehenden Befunden geht abel' auch zu
gleich hervor, daB man mit Verallgemeinerungen des bei einer Form fest
gestellten entwicklungsmechanischen Verhaltens vorsichtig sein muB. 
Wahrend z. B. an Rana /usca aus der Umgebung von Gottingen 
durch Durken die wiederholt erwahnten Korrelationen des Nerven
systems ermittelt wurden, konnte Luther solche an der gleichen 
Spezies aus del' Umgebung von Rostock nicht nachweisen. Trotz 
friihzeitiger Augenexstirpation z. B. entwickelten sich in letzterem 
FaIle alle Tiere ohne irgendwelche korrelativen Hemmungen; die Con
junctiva bzw. Cornea wurde durchsicht,ig trotz Fehlen des Auges usw. 
An del' Richtigkeit der Tatsachen hier wie dort kann nicht gezweifelt 
werden; die Versohnung des Widerspruches gelingt nul' durch die Folge
rung, daB zwei verschiedene Lokalrassen als Versuchsobjekte vorgelegen 
haben, die sich entwicklungsmechanisch verschieden verhalten. Eine 
solche Rassenverschiedenheit bei Rana kann nicht allzusehr uberraschen, 
da R. Hertwig untsr den Froschen (R. esculenta) del' Umgebung 
Miinchens bereits mehrere Lokalrassen nachweis en konnte, deren 
jede bezti.glieh del' Differenzierung des Gesehleehts ein anderes eharakte
ristisehes Verhalten aufweist (vgl. unten). 

Mit zunehmender Loekerung der korrelativen Bindung und Steige
rung der Selbstdifferenzierung nimmt die Bedeutung des formativen 
Reizes mehr und mehr ab, die Bedeutung del' unmittelbar praformierenden 
Anlage ZU. 
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Um es zum SchluB noch einmal zu sagen, Elastizitat der Kor
relation heiBt nicht, daB die Komponenten derselben sich mit oder 
ohne Abhangigkeit voneinander entwickeln konnen, sondem nur - wenn 
iib3rhaupt Elastizitat vorliegt, denn das braucht nicht immer der Fall 
zu sein -, daB in beschranktem MaBe vOriibergehend jeder Komponent 
den in G.1ng gesetzten BildungsprozeB aufrecht erhalten kann. Die 
Notwendigkeit der den Korrelationen zugrunde liegenden Wirksam
keit von Bildungsreizen wird dadurch keineswegs aufgehoben. 

Es wurde vorhin betont, daB der Erfolg der durch die Korrelations
stOrung erzielten EntwickJungshemmung nicht unmittelbar nach der 
Operation zutage tritt, sondem daB das von der Hemmung betroffene 
Organ zuniichst noch etwas in der Entwicklung forlschreiten kann. 
Nun muB wohJ mit Sicherheit angenommen werden, daB in den Fallen 
vollkommener Abhangigkeit die EntwickJungskorrelationen von dem 
Augenblick an wirksam sind, wenn die betreffenden Organe oder Anlagen 
direkt oder indirekt irgendwie miteinander in Verbindung treten. In 
den zuletzt angezogenen Versuchen am Frosch war die Verbindung 
zwischen den fraglichen Teilen bei de:r: Operation stets schon vorhanden, 
bei den Versuchen Le CroDs an Amhlystoma war eventuell die Wirk
samkeit der Korrelation bei der Storung des Augenbechers sogar 
schon nachweisbar gewesen, da sie die erste Stufe der Linsenbildung 
schon hervorgerufen hatte. 

Wenn so die EntwickJungskorrelationen vom ersten Augenblick 
der Organbeziehungen an - stets in Fallen nicht sekundarverminderter 
Abhangigkeit - als wirksam angenommen werden mussen, so wird auch 
die Storung der Korrelation von ihrem Beginn an wirksam sein. Etwas 
anderes ist es aber, ob diese SWrung im selben Augenblick schon in 
einer abnormen Formgestaltung sich kundgibt oder ob nicht vielmehr 
noch die Formbildung zuniichst, wenn auch nur kurze Zeit, in normaler, 
anscheinend ungestorter Weise verlauft. Das letztere ist offenbar tat
sachlich der Fall. Wie aber ist das zu erklaren, daB trotz Ausfalls be
stimmter Komponenten erst nachtraglich sich einAbschwenken der Form
bildung bemerkbar macht ~ Wir mussen den elementaren zellulliren 
Prozessen, die denFormbildungsvorgangen und allenLebenserscheinungen 
zugrunde liegen und deren wirkliche Natur una noch ganzlich unbekannt 
ist, eine gewisse Wucht oder vielleicht besser gesagt eine bestimmte 
Tra.gheit oder ein Beharrungsvermogen zuschreiben, das diese Prozesse 
noch einegewisse Zeit in der einmal eingeschlagenen Richtung fest
halt und im allgemeinen kein plotzliches Abbiegen gestattet. AuBer den 
oben angefiihrten Fallen lehrt dieses Festhalten der begonnenen Diffe· 
renzierung z. B. auch das von Uhlenhuth mitgeteilte Verhalten trans
plantierter Salamanderaugen (oben S. 209). ObwohJ die Metamorphose 
desselben durch die Unterlage beeinfluBbar ist, schreitet sie doch stets 
unabhangig weiter, wenn sie einmal in Gang gesetzt ist. 

FUr die ganze besprochene Erscheinung. hat Durken einstweilen 
die Bezeichnung "biologische Tragheit" gepragt. Ihre Wirkung kann 
ebenfalls, allein oder Hand in Hand mit der Elastizitat der Korrelationen, 
Selbstdifferenzierung der Teile zur Beobachtung gelangen lassen, be
sonders dann, wenn die Beobachtung zu friih abgebrochen wird. Vor 
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aJlem aber wird dadurch eine gewisse Freiheit der Korrelationskompo
nenten herbeigefiihrt, ohne daB die korrelative Bindung beseitigt und 
filr den DifferenzierungsprozeB iiberfliissig wird. 

i) Der primare Entwicklungsmodus. 
Wir konnen nunmehr aIle Betrachtungen dahin zusammenfassen, 

daB der primare grundlegende Entwicklungsmodus der abha.ngige ist, 
daB derselbe aber verandert oder verschleiert sein kann, so daB er 
filr UIisere Beobachtung nicht oder nicht mehr zutage tritt und man 
dann scheinbar oder bei sekundarer Anderung wirklich "Selbstdifferen
zierung" erhalt, wobei der relative Charakter der letzteren stets im Auge 
zu behalten ist. Dann ist die "mittelbare" Anlage iibergegangen in 
eine "unmittel bare" . 

Der EntwicklungsprozeB ist keine einfache Entfaltung; das wart' 
er nur, wenn besondere korpuskulare Determinanten fur jede Einzel
eigenschaft in der befruchteten EizelIe vorhanden waren und qualitativ 
ungleiche Teilung vorlage. Das . Unrichtige des letzteren wurde ein
gehend nachgewiesen, auf das Unzutreffende der ersteren Anschauung 
wurde schon aufmerksam gemacht; eine weitere Begriindung ihrer Ab
lehnung wird uns noch beschaftigen (unten S. 321 u. 353). Die Ent
wicklung ist die Manifestation einer bestimmten "Anlagen"-Summe, 
unter Reaktion der diese bildenden Gene auf manrugfacht', nicht samt
lich von vornherein in den Genen gelegene Faktoren. 



B. Zweiter Hauptteil. 

Das Idioplasma im Zusammenhange der Genel'atiollen. 
Die Vererbung. 

I. Die lfendelsche Vererbungstbeorie. 

N euntes Kapitel. 

1m vorhergehenden haben wir uns mit Untersuchungen und Pro
blemen beschaftigt, welche sich auf das Leben des Individuums be
ziehen ohne Riicksichtnahme auf den Zusammenhang del' verschiedenen 
einander folgenden Generationen von Individuen. Wir haben das 
Individuum isoliert fiir sich betrachtet und die von seinen Vorfahren 
stammende "Anlagenmasse" als gegeben hingenommen. Dber diese 
"Anlagenmasse" selbst haben uns die mitgeteilten Versuche nur in
soweit Aufschlu13 gegeben, als ihr Verhalten in dem fiir sich genommenen 
Einzelindividuum in Frage kommt. Ihre eigentliche Beschaffenheit 
wurde zwar gelegentlich schon gestreift, abel' VOl' allem welden wir sie 
kennen lemen d ureh Besehaftigung mit denjenigen Problemen, welehe sieh 
aus del' Frage nach dem Zusammenhange del' einzelnen Generationen 
ergeben, welche sich mit anderen Worten befassen mit del' Dber
tragung diesel' Grundlage des Individuums auf seine Nachkommen. 
Wir kommen damit zu den Problemen del' Vererbung, die sowohl den 
Zusammenhang del' Individuenfolgen beleuchten als auch geeignet sind, 
Licht in das Dunkel del' Beschaffenheit del' erblichen Anlagen zu bringen. 

Die ersten wirklich brauchbaren Ergebnisse auf diesem Gebiete 
kniipfensich an den Namen GregorMendel, und die vonihmbegrundete 
Forschungsrichtung, die einen ungeahnten Aufschwung genommen hat, 
wird gemeiniglich kurz als Mendelismus bezeichnet. 

Johann Mendel - den Namen Gregor nahm er bei seinem 
Eintritt in den Augustinerorden an - wurde am 22. Juli 1822 zu Hein
zendorf in Osterreichisch-Schlesien geboren. Nach dem mit groBen 
Opfem fUr seine Angehorigen verbundenen Besuche des Gymnasiums 
in Troppau und nachher in Olmutz wurde er in das Augustinerkloster 
St. Thomas in Brunn: das sogenannte Konigskloster, aufgenommen. 
Auf Kosten des Klosters studierte er 1851-53 an del' Universitat Wien 
Mathematik und Naturwissenschaften und wirkte dann zunachst als 
Lehrer an del' ReaIschule zu Brunn. 1m Jahre 1868 wurde er Pralat 
des Konigsklosters, leider, denn seine neue Stellung nahm ihn derart in 
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Anspruch, daB er dadurch der Wissenschaft verloren ging. Er starb 
am 6. Januar 1884. 

Die beiden Schri£ten, welche den Namen Mendels unsterblich 
gema.cht haben, tragen den Titel: "Versuche tiber Pflanzenhybriden" 
und "tJber einige aus ktinstlicher Befruchtung gewonnene Hiera.ciurn
bastarde". Die ersteren Vel'suche wurden an Erbsen angestellt. Lange 
Zeit blieben die beiden Abhandlungen, welche eine vollstandige Um
walzung in der Vererbungslehre bedeuteten und die ganze moderne 
Betra.chtungsweise auf diesem Gebiete begrundet haben, unbea.chtet, 
bis sie fast gleichzeitig (1900) von de Vries, Correns und Tschermak 
selbstandig und im Anschlusse an eigene Ergebnisse wieder ans Licht 
gezogen wurden. Wenn die ersten Entdeckungen auch an Pflanzen 
gemacht wurden, so haben sie sich auch an Tieren auf das glanzendste 
bestatigt. tl"ber die Bedeutung des Mendelismus noeh weiter etwas 
zu sagen, erftbrigt sich; erst durch ibn wurde die Vererbungsforschung 
zu einer exakten Wissenschaft. 

Wenn bier der Versuch gemacht wird, die auf Mendels Ergebnissen 
fuBende Forschung darzustellen, so kann es sich nur urn eine gedrangte 
Vbersicht der Hauptpunkte handeIn. Zum naheren Studium sei auf 
die besonderen Lehrbiicher verwiesen (vgl. Baur, Bateson, Haecker, 
Johannsen, Goldschmidt, Lang, Plate n. a), in denen sich auch 
reichliche Literaturangaben finden. 

Bevor wir an die eigentlichen mendelistischen Versuche herantreten, 
haben wir einige Vorfragen zu erledigen und einige Begriffe klarzustellen, 
wenn damit auch vielleicht etwas vorgegriffen wird. Es wird aber zum 
leichteren Verstandnis des folgenden beitragen. 

a) Die Lokalisation (les Idioplasmas. Dcr Gametenkern als 
Vererbungstrager. 

Es ist ohne weiteres klar, daB auf die N achkommen eines Organismut:; 
etwas ubertragen werden muB, was die artgleiche Entwicklung des neuen 
Lebewesens bedingt. Wir haben bis jetzt dafUr ohne besondere kritische 
Unterscheidung die verschiedensten Bezeichnungen gebraucht, welche 
sich allgemein eingeburgert haben und auch den bisher gestellten An
forderungen genugten. Wir spra.chen von Keim- oder Idioplasma, von 
Determinanten, von Anlagen- oder Erbmasse, von Genen. Manche 
dieser Ausdrucke sind aber mehr oder minder fest mit bestimmten 
Theorien und Hypothesen im Zusammenhang, und deshalb verbindet 
man leicht damit bestimmte Vorstellungen l'tber die Beschaffenheit 
des tJbertragenen, V orstellungen, die sich zum Teil als vollig unhaltbar 
erwiesen haben. Solange wir uns um diese Beschaffenheit nicht weiter 
zu kfunmern brauchten, weil sie fUr die erorterten Fragen nicht zu sehr 
ins Gewicht fiel, konnte die Bezeichnung mehr oder weniger gleich
gultig sein. Jetzt aber, wo wir uns mit dem tJbertragungsvorgang 
selbst beschiiftigen wollen, tut es not, eine Benennung zu haben, die 
zunachst keine irgendwie qualitativ einseitige Bestimmtheit ausdrftckt. 
Das, was tibertragen wird, bewirkt eine 'bestimmte Entwicklungsrichtung; 
es sind also Faktoren, naher gesagt Erbfaktoren, durch deren Wirkung 
etwas entsteht. Statt Erbfaktoren benutzt man in der Erblichkeits-
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lehre meist den Ausdruck Gene (Johannsen), die in ihrer Gesamtheit 
die Erbmasse darstellen, wahrend una das einzelne Gen, wie wir aus den 
Versuchen ersehen werden, ala die Erbeinheit entgegentritt. Wir konnten 
auch von Anlagen sprechen, um einen ganz indifferenten Ausdruck zu 
haben, dooh folgen wir hier der ublichen Bezeichnungsweise. 

Andeutungsweise wurde schon davon gesprochen, daB wir den 
Sitz der Gene im Kern der Fortpflanzungszellen zu suchen haben (S. 82). 
Rei der geschlechtlichen Fortpflanzung hangt der neue, filiale Organis
mus, mit seinem Erzeuger, dem parentalen Organismus, nur dureh die 
Generationszellen oder Gameten zusammen, und in den Gameten er
scheint der Kern, wie schon gesagt, ala Vererbungstrager. 

Dafiir sprechen zlmii.chst zytologische Befunde. Die mannliche und 
weibliche Gamete machen genau die gleichen Reifungserscheinungen 
durch, bei denen vor allem am Kern die gleichen Veranderungen auf
treten. Die reifen Zellen unterscheiden sich in den beiden Geschlechtern 
im allgemeinen wesentlich durch ihre GroBe; nur sind die bei der Be
fruchtung zum Furchungskern zusammentretenden Vorkerne von genau 
gleicher GroBe; jeder bringt im allgemeinen die gleiche Zahl von Chromo
Bomen in den Furehungskern hinein. Die Differenz zwischen weiblicher 
und mannlicher Zelle beruht auf dem reichlicheren Cytoplasma der 
ersteren. Wie nun die Beobachtung lehrt, halten sich haufig die 
vaterlichen und miitterlichen Eigenschaften im neuen Organismus die 
Wage, und da nur die Kerne der Gameten einander gleichwertig sind, 
mussen wir in ihnen die gleichwertigen Vererbungstrager erblicken, 
zumal bei der Befruchtung nur sehr wenig Cytoplasma mit dem Sperma
tozoon in die Eizelle eindringt. Hier ist nicht der Ort, diese Andeutungen 
weiter auszuspinnen; wir haben hier vielmehr an Hand von Experi
menten das Vererbungsmonopol des Kernes zu priifen. 

Auch Ergebnisse experimenteller Untersuchungen weisen dem 
Gametenkern die Rolle als Vererbungstrager zu. 

Bei den oben geschilderten Versuchen von Born iiber den EinfluB 
der Schwerkraft auf das Froschei wurde ausgefiihrt, daB bei den in 
Zwangslage umgekehrten Eiern infolge der ungleichen spezifischen 
Schwere des Eiinhaltes in diesem Stromungen auftreten, welche die 
Dottermassen und damit auch das Cytoplasma vollstandig durcheinander
wirbeln, so daB wohl kein Teilchen desselben seine normale Lage behalt. 
Gleichwohl konnen sich aus solchen Eiern normale Larven entwickeln. 
"Es ist unmoglich zu denkeD, daB bei einer solchen Umwalzung 1m 
Eiprotoplasma die prasumierte· feine Vererbungsstruktur, wenn sie 
an dasselbe gebunden ware, nicht Schaden leiden muBte" (Born). Es 
bleibt also nichts anderes ubrig, als die Vererbungstrager in den Kern 
zu verlegen, der durch die Schwere keine sichtbare Umanderung erfahrt. 
Wenn hier auch die Gene einseitig ala morphologische Struktur gedacht 
sind, was wir nicht ohne weiteres unterschreiben konnen, so geht doch 
daraus hervor, daB die ungestorte Architektonik des Eiplasmas keine 
unbedingte Voraussetzung fiir die elterngleiche Entwicklung, d. h. fiir 
die Vererbung ist .. So hat diese altere Beobachtnng auch jetzt noch 
einen gewissen Wert. 
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G. Hertwig hat durch Versuche am Seeigelei (vgi. oben S. 51) 
gezeigt, daB durch Radiumbestrahlung, vorab der Kern des Sperma
tozoons geschiidigt wird und daB sich diese Sch8.digung bei der Be
fruchtung durch den Kern auf das unbestrahlte Ei iibertragt. Auch 
daraus folgt, daB das Wesentliche, dasals ausschlaggebend von dem 
Sperma in das Ei hineingebracht wird, seinen Sitz im Kern hat, daB 
also der Kern der Trager der Gene ist. 

In gleichem Sinne muBte man bisher auch das Ergebnis der "Be
fruchtung" kernloser Eistiicke von Sphaerechinus grantitari8 mit Sperms. 
von Parechinus microtuherculatus (= Echinus nach der ii.lteren Nomen
klatur), wie Boveri sie ausfiihrte, verwerten. Die nach Boveris 
Auffassung daraus entstandenen Zwerglarven trugen ausschlieBlich 
vaterliche Eigenschaften, und da der Kern, neben dem das Zytoplasma 
des Samenfadens nicht ins Gewicht fant, allein aus dem Spermatozoon 
stammte, muBte dieser die Vererbungstrager enthalten (siehe oben 
S. 29). Die Verwertung der genannten Versuche in dieser Richtung 
ist nun aber nicht zulassig, wie aus einer aus dem NachlaB Boveris 
veroffentlichten Abhandlung hel'vorgeht. Ein kurzes Eingehen auf 
letztere mag zugleich Gelegenheit bieten, an der oben (S. 29) gegebenen 
Darstellung einiger Merogonie-Versuche eine notwendige Korrektur an
zubringen I}. 

Boveri hatte die kernlosen Eistiicke durch Schiitteln der Eier 
gewonnen. Es hat sich nun aber nachtriiglich herausgestelIt, daB diese 
Methode nicht ohne weiteres einwandfrei ist, denn durch das Schutteln 
kann unter Umstiinden der Kern so verandert werden, daB er nicht 
mehr wahrgenommen werden kann. Wenn man ein solches Ei oder 
Eifragment isoliert und befruchtet, so tauscht das m~rogonische Ent
wicklung vor.' In Wirklichkeit ist aber der Eikern noch vorhanden; 
er war bloB zu einer unscheinbaren Masse zusammengefallen, die nur 
nach Farbung sichtbar wird; es gehen aber nach Befruchtung normale 
Chromosomen aus ihm hervor, so daB die daraus entst.ehende Larve 
in Wirklichkeit diploide Kerne hat. 

Eine zweite Fehlerquelle ist darin gegeben, daB bei den Echiniden
eiern Partialkerne vorkommen. Wenn nach Abschniirung der Richtungs
korper der ~ Vorkern sich bildet, so entsteht zunachst um jedes einzelne 
Chromosom eine Kernvakuole; erst dann verschmelZen die einzelnen 
Vakuolen zum einheitlichen Kern. Diese Verschmelzung kann unter 
Umstiinden unterbleiben. Dann hat das Ei mehrere Partialkerne. 
Auf die normale Entwicklung hat das keinen EinfluB, da die Furchungs
spindel aIle Partialkerne in ihren Bereich zieht und die Chromosomen
bildung normal verlauft. Will man aber Merogonie erzielen und frag
mentiert ein solches Ei, so kann es sein, daB ein Eibruchstiick fiir kern
los gehalten wird, weil der in ihm enthaltene Partialkern seiner Klein
heit wegen iibersehen worden ist. 

1) Als die nachgelassene Abhandlung Boveris erschien, waren die ersten 
Bogen dieses Buches bereits gedruckt, so daB die auf den friiheren Veroffent
lichungen Boveris fuJ3ende Darstellung der Merogonie-Versuche (S. 29) nicht 
mehr geandert werden konnte. 
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Man ist also nie von vornherein sicher, daB eine aus einem scheinbar 
kernlosen Eistiick hervorgegangene Larve wirklich nur haploide, lediglich 
\-om Samenkern abstammende Kerne enthiilt. Aber der Nachweis 
von Merogonie oder Ephebogenesis ist dadurch nicht unmoglich ge
macht. Denn vielfache Beobachtungen haben als sicher ergeben, daB 
die OberfIachen eines haploiden und eines diploiden Kernes sich zu
einander wie 1 : 2 verhalten. Eine nachtragliche Kontrolle der Kern
groBe der Larven gibt so eine sichere Grundlage dafiir, ob eine normale 
diploide oder eine merogonische haploide Larve vorliegt. 

Auch bei Anwendung dieser nachtraglichen Kontrolle haben sich 
die oben (S. 29) erwahnten Merogonie-Versuche innerhalb der gleichen 
Spezies bestatigt: kernlose Eibruchstiicke von Parechinus (= Echinus 
nach alter Bezeichnung) liefern nach Besamung mit Parechinus-Samen 
halbkernige, aber im iibrigen normale Plutei. Fiir die Frage nach dem 
Sitz der Vererbungstrager kommen aber naturgemaB nur Kreuzungen 
in Betracht, da man nur bei Verschiedenheiten der vaterlichen und 
miitterlichen Eigenschaften nachweisen kann, welche von letzteren vom 
Spermium iibertragen sind. 

Nun gelangen Merogonieversuche auch in der Kombination Par
"echinus microtu!1erculatu!l ~ X Paracentrotus lividus r:J; kernlose Ei
stiicke der erstgenannten Form lieferten lediglich mit dem aus dem 
Samenfaden der zweiten stammenden r:J Vorkern Zwergplutei, deren 
merogonische Herkunft durch die KerngroBe bewiesen wurde. Leider 
sind aber die Larven der hier zur Kreuzung benutzten Arten einander 
so ahnlieh, daB fiir den hier in Rede stehenden Zweck das Material 
nicht geeignet ist. 

Bei den merogonischen Kombinationen Sphaerechinus granularis ~ X 
Paracentrotus lividus r:J und Sphaerechinus gran. ~ X Parechinus micro
tuberculatus r:J wurde zwar - nach Maf3gabe der KerngroBe - zunachst 
die Entwicklung ebensogut in Gang gesetzt als bei einer normalen 
Kreuzung, aber sie kam sehr friihzeitig wahrend der Gastrulation zum 
Stillstand, so daB diese Larven fiir Verwertung in Vererbungsfragen 
noch ungeeignet sind. Wenn in den friiheren Versuchen (S. 29) neben 
den sehr zahlreichen Larven der letztgenannten Beschaffenheit, die 
damals nicht beachtet wurden, auch rein vaterlich gestaltete Zwerg
plutei auftra ten, so scheiden diese letzteren fiir Vererbungsfragen aus; 
denn, wie die neueren Versuche beweisen, vermag einerseits der fremd
artige Spermakern die Entwicklung nicht iiber die Gastrula hinaus
zufiihren, und es konnen andererseits auch echte Bastarde rein vaterlich 
aussehen. Wenn in jenen Zwerglarven die Kerne kleiner waren als in 
normaleu Bastarden, so diirfte das daran liegen, daf3 sie nur einen Teil 
des Eikerns mitbekommen hatten (Partialkerne; vgl. oben I). Den alteren 
Versuchen kann daher eine Beweiskraft uber die Lokalisation der Erb
faktoren nicht mehr zuerkannt werden. DaB die vaterlichen Eigen
schaften dabei allein zum Durchbruch kamen, geht wohl darauf zuriick, 
daB dem vollen vaterlichen Chromatin nur ein Teil des miitterlichen 
gegenuber,.;tand. 

Ein kernloses Eistiick von Sphaerechinus mit Parechinus- oder 
Paracentrotus-Samen vermag also die Entwicklung nicht iiber die Gastru-
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lation hinauszufiihren; wohl aber ist das der Fall, wenn der Eikern 
(oder ein Teil desselben) dabei ist. Daraus folgert Boveri, daB die 
ersten Entwicklungsvorgange yom Eiplasma bestimmt werden. Dann 
aber muB die Wirksamkeit des Chromatins hinzutreten, und zwar etwa 
yom Stadium der Gastrulation an. "Aber von jenem Stadium an 
beansprucht auch das Chromatin ein zu seinen besonderen Eigenschaften 
richtig abgestimmtes Protoplasma." Sind kernloses Eistiick und Samen
kern nahe verwandt, d. h. noch verhaltnismaBig gut aufeinander ab
gestimmt, so konnen merogonische Plutei entstehen (vgl. oben). Wenn 
bei Kreuzung einander ferner stehender Formen der anwesende Eikern 
die Entwicklung an sich ermoglicht, so vermag allerdings der Sperma
kern die Prozesse formativ derartig zu beeinflussen, daB unter Um
standen rein vaterliche Eigenschaften zur Auswirkung kommen. 

DaB nun die Kernsubstanzen tatsachlich als Vererbungstrager an
zusehen sind, geht aus anderen Versuchen an Seeigeleiern hervor, die 
von Boveri und Herbst herriihren. 

Bei Sphaerechinus granularis kommen gelegentlich Rieseneier vor, 
welche doppelt so groB sind wie normale Eier und auch einen vergroBerten 
Kern besitzen. Nach Boveri bilden sie sich durch Unterdriickung 
der letzten Oogonienteilung. Solche Rieseneier befruchtete nun Boveri" 
mit Sperma von Strongylocentrotus. Die entstehenden Larven waren 
unzweifelhaft Bastarde, so daB der EinfluB der vaterlichen Gene wohl 
zur Geltung gekommen war, aber sie waren doch sphaerechinusahnlicher 
als es typische Bastardlarven sind. Am auffallendsten ist das im Skelett 
der Plutei, das ganz nach der mutterlichen Scite hin beeinfluBt ist. 
Daraus folgt also, daB die starkere Auspragung der mutterlichen Merk
male durch das quantitativ groBere mutterliche Vererbungssubstrat, 
bewirkt ist. Ob dieses Substrat im Eikern oder im Eiprotoplasma Zll 

suchen ist, daruber geben diese Versuche unmittelbar keine Auskunft. 
Doch mittelbar ist auch das del' Fall. Sollte namlich das Eiprotoplasma, 
als Vererbungstrager in Frage kommen, so muBte sich durch eine Ver
schiebung des Mengenverhaltnisses Eiprotoplasma : Spermaprotoplasma 
eine Verschiebung der Vererbungsrichtung bewerkstelligen lassen. Dip 
absolute Menge der genannten Protoplasmen ist ja stets ungleich, abel' 
ihr Stiirkeverhaltnis ist normal wie 1 : l, da beide Zellen in der Ver
erbung gleichen EinfluB haben. Verringert man also das Eiplasma ohne 
Storung des Kerns auf die Halfte, so wiirde jenes Verhaltnis wie 1/2 : 1. 
1st das Protoplasma der Vererbungstrager, dann muB nunmehr eine 
Verschiebung nach der vaterlichen Scite eintreten. Boveri befruchtete 
deshalb kernhaltige Eibruchstucke von Sphaerechinus (verringerte Proto
plasmamenge!) mit Sperma von Strongylocentrotus, und es zeigte sich 
nun, daB die entstehenden Zwergplutei nicht im geringsten mehr nach 
der vaterlichen Scite neigten als Zwergbastarde aus den 1/2 Blastomeren 
eines ganzen Sphaerechinuseies. Diese Kontrolltiere wurden so e1'
halten, daB nach der ersten Teilung des bastardierten Eies die beiden 
1/2 Blastomere getrennt wurden. In ihnen kann das im ungefurchten 
Ei vorhandene Verhiiltnis Eiprotoplasma : Spermaprotoplasma = 1 : 1 
nicht gestort sein, denn aus einem 1/2 Blastomer entwickeln sich ja steta 
normale Zwerglarven (vgl. oben S. 99). Wenn' also in dem einen Falle 
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d88 Protopl88maverhii.ltnis 1/2 : 1 'war (Eifragment!), in dem anderen 
wie 1 : 1 und trotzdem der vaterliche Einflu13 in beiden Fallen derselbe 
war, konnen nur die hier wie dort gleichwertigen Keme die Vererbungs
trager sein. Und so folgt auch, aaB im Riesenbastard nieht d88 ver
doppelte Protoplasma des Eies, sondern der vergroBerte Eikern die Ver
schiebung der Vererbung nach der mutterlichen Seite bewerkstelligt. 

Auch Herbst hat sich mit den Rieseneiern der Seeigel beschaftigt 
und ist zu ganz ahnliehen Ergebnissen gelangt wie Boveri. Aus den 
Rieseneiern entstehen mutterahnliehere Larven als aus normalen Eiern 
(Fig. 183 und 184). Der normale Pluteus von Strongylocentrotus hat 
einfache glatte Analarmstutzen; der 
Pluteus von Sphaerechinu8 hat 
solehe in der Form dreikantiger 
Gitterbalken. Der einfache Bastard 
zwischen SpMerechinus ~ X Stron
gylocentrotus 0- zeigt den mutter
lichen Einflu13 dureh Vermehrung 
der Analarmstutzen (Fig. 183) und 
zuweilen durch Andeutung einer 
Gitterung; die groBere Mutter
ahnliehkeit des Riesenbastards gibt 
sieh vor allem kund durch die 
dreikantige gegitterte Form del' 
Analarmstutzen (Fig. 184). DaB 
es der vergroBerte Kern ist, der 
dieses Ergebnis bedingt, konnte 
Herbst durch folgendes Experi. 
ment erweisen. Durch Behandeln 
der unbefruehteten normalen Eiel' 
mit Kohlensaure (C02) oder mit 
Ammoniak (NHg ) wurde ihnen ein 
AnstoB zur Parthenogenese erteilt; 
dann wurden die Eier in normales 
Seewasser gebracht und die Folge 
ist nun, daB die durch Bildung unci 
Spaltung der Chromosomen ein· 

Fig. 183. Eine Bastardlarve Sphaer. 
echinU8 9 x Strongylocentrotus if aus 
einem Ei normaler GroBe. asoh anale 
Scheitelbalken; ast Analarmstiitze; 
ost Oralarmstiitzen. (Naoh Herbst.) 

geleitete Furehung sistiert wird; del' Kern wird in einen ruhenden 
zuruekverwandelt, der sieh von einem normalen dadureh unterseheidet. 
daB er dureh die in dem vorubergehenden Ansatz zur Parthenogenes~ 
erfolgte Vermehrung seines Chromatins vergroBert worden ist. Nach· 
tragliehe B88tardierung mit Strongylocentrot1J.8-Sperma ergibt eine 
Verschiebung der Vererbung nach del' mutterlichen Seite. Also 
Rieseneier und Eier mit vergroBertem Kern haben die gleichen 
mutterahnlieheren Bastarde; das Gemeinsame bei ihnen ist nul' der 
vergroBerte Kern. Also enthiilt dies\lr in beiden Fallen die vermehrte 
Genensumme; er ist der Vererbungstrager. 

Herbst beobachtete nun aber auch, daB bei Bastardierungnormaler 
Eier, deren Kerne keine GroBenunterschiede erkennen lieBen, die Larven 
einen ungleiehen Grad von Mutterahnliehkeit zeigen konnen, wenn auch 
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keiner dieser Bastardplutei eine so starke Verschiebung nach der mUtter
lichen Seite aufweist, wie Bastarde aus Rieseneiern oder aus Eiern mit 
vergroBertem Kern. Wie ist nun dieses Schwanken der Mutterii.hnlich
keit zu erklii.ren? Herbst macht dafUr das Vorkommen von kern
bildenden Substanzen im Eiprotoplasma verantwortlich. "Diejenigen 
Eier, welche mehr davon besitzen, sind offenbar beim Aufbau ihrer 
Kerne den anderen mit einem geringeren Vorrat gegenUber im Vorteil 
und werden bei Bastardbefruchtung infolgedessen mutterii.hnlichere 
Larven liefern als letztere." Danach wiirde also das Eiprotoplasma. 
fUr die Vererbung nicht ganz irrelevant sein, wenn es auch nur einen 

Fig. 184. Eine Bastardlarve Sphaerechinu8 <? x Strongylocentrotus 0' aus einem 
Riesenei. asch anale Scheitelbalken; ast Analarmstiitze; aqu anale Querstii.be: 
g Gabelungsstelle der analen Scheitelbalken; ost Oralarmstiitzen. (Nach Her bst.) 

ganz geringen EinfluB haben wUrde. Handelt es sich hierbei vorlii.ufig 
auch urn eine Hypothese, so ist der Gedanke in Zukunft doch stets zu 
beachten, urn so mehr, als von anderer Seite dem Protoplasma eine 
ganz bedeutende Rolle beim Vorerbungsvorgang zugeschrieben wirel. 
(Vgl. auchoben S. 38., 

Die rein cytologischen Arbeiten, welche in diesem Sinne Gebilden, 
welche aul3erhalb des Kernes im Protoplasma auftreten, Bedeutung 
zuweisen, konnen llierbai dem Charakter dieses Buches nur gestrejft 
werden. Jene Gebilde sind mit verschiedenen Namen wie Mitochondrien, 
Chondriosomen, Plastochondrien usw. belegt worden und zeigen nach 
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Aleye;,; und anderen ein ganz gesetzllliWiges Verhalten bei der He
fruchtung. Naeh Meves sind die Chondriosomen geradezu Triiger erb
licher Anlagen. Diese Hypothese hat sehm·fen Widersprueh erfahren; 
('s stehen ih1' noeh zuvicl tatsiiehliche Bedenken gegeniiber, als daB 
man sie anerkennen konnte, abcr die an dieselbe gekniipfte Auseinandcr
setzung wird daR Gute an sieh haben, daB man erneut der Frage naeh 
der Bedeutung des Protoplasm as ftir Vererbungsvorgiinge Aufmerksam
keit schenken wird, nachdcm man sic doeh wohl a,llzusehr Yernachla<;sigt, 
wenn nicht gar ah; giinzlieh abgetan tibergangen hat. 

Loc b hat Echinodenncneier mit Molluskensperma besamt und 
normalc Plutci erhalten. Er schlieBt damus, daB es nicht zuliissig ist, 
dio Chromosomen direkt ftir die Ubertragung der vatcrlichen Eigen
schaftcn vcmntwortlich zu machen, denn sonst mUBten doeh dio Larven 
den EinfluB des frcmden Spermatozoon zeigen. Wir wissen naeh oben 
(S. 20) geschilderten Versuchen, daB dieser SchluB unzulasl:iig ist, 
denn es handelt sich dabci um nichts anderes ais Ulll kUnstliche 
Pm·thenogenese. 

Gcwiehtiger ilSt der Einwand Godlewskis jun. gcgen daH "Kern
monapol". Er bastardiorte Echinideneier mit Crinoidensperma (An
tedon); die Laryen zeigten rein den miitterliehen Typus. Ocr Ent
wieklung liegt der oehte Refruchtungsproze!3 zugrunde, niimlieh die 
Vprsehmelzung der Gcsehleehtskerne; das Chromatin des Anted{)n
Spermas geht im Ei nicht zugrunde, sondern beteiligt sich an der Bildung 
der embryonalen Kerne, wie namentlieh aus der Zahl der Chromosomen 
bei den Teilungen hcrvorgeht. Der vaterliehe Kern hat aber keinen 
EinfluB auf die Ausgestaltung des Bastards. Damit solI nieht gcsagt 
sein, daB an sieh der Kern bei den Vererblmgserschcimmgen Imine 
Holle spiclt, sondern daB ihm nicht ohne weiteres die allein au,~~chlag
gei)('llde Bedeutung zukommt, da er in diesem FaIle i.'tberhaupt keine 
l<.:inwirkung erkennen UiBt. "Venn sich gegen diCt;e Folgerung auch 
Hedenken erheben lassen ahnlieh, wenn auch nieht gleieh denen gegen 
die Loc bsehen Versuehe, so gibt das Ergebnit; doch in der ol)('n an
gcueutetcn Hiehtung zu clenken. 

DaB an l:5ich das Protoplasma £HI" das, waR aus ciner Embryonal
zelle wird, nicht gleichgi.iltig i::;t und daB der Kern nieht allein den 
EntwicklungsprozeB bestill1mt, geht aus folgendcll1 Versueh S pem anns 
heryor. Hei Triton taeniatu8 gelingt es nach der Hesamung das 
ungefurchte Ei so mit ciner Haarsehlinge zu durehschni.'tren, daB die 
eine Eihiilfte den ganzen Furehungskern enthiilt, wahrend die anders, 
wdehe mit jener dureh einen "Stie!" noeh zusammenhiingt, kernlos 
ist. Die kernlutltige Halfte fureht sieh (Fig. 185), wiihrencl die 
kernlose 7:lmiichst ungefurcht bleibt, bis schlieBlieh ein Abkommling 
des Ii'urchungskernes (d. h. 1/4' lis, 1/16 :Furehungskern je naehdem) 
in diese Halfte hini.'tberwandert und dann hier die Furehung ebcnfallR 
einsetzt. \Vird ein norll1ales Ei von r1'1·iton taeniatu8 nach der crsten 
Furehung durehschni.lrt, so liefern beide Eihiilften entweder je einen 
Embryo oder aus dem einen 1/2 Blastoll1er wird ein Embryo, aus 
deIll' anderen nur ein Bruehsti.lck ohne Aehsenorgane, weil die erstc 
FnrchungHcb(>ne nieht immer clieselbe Lage hat, indell1 sic nur zuweilen 

D ii r ken, Eillfiihl'ung in die ExpcrilllcntulzQologie. 18 
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der NIedianebene des normalen Embryos entspricht. Die gleiche Be
obachtung macht man nun an den vor der Furchung durchschniirten 
Eiern. Trifft die ki.instliche Durchschni.irungsebene zufallig die pdi
sumptive NIedianebene des spiiteren (normalen) Ganzembryos, so ent
wickeln sich Zwillinge, auch aus einer Eihalfte, welche etwa nur 1/ 16 
des Furchungskernes erhalten hat. 1m anderen Falle entsteht aus der 
einen Eihalfte ein ganzer Embryo, aus der anderen nur ein Bruchstiick, 
und zwar ganz ohne Riicksicht darauf, ob letztere z. B. den ganzen 
Furchungskern oder 15/ 16 desselben besitzt oder - bei verzogerter Kern
yersorgung - etwa nur 1/16 des Furchungskernes erhalten hat. Es 
kommt nur darauf an, ob es sich um die ventrale oder dorsale Eihalfte 
handelt; aus ersterer wird nur ein Bauchstiick, aus letzterer aueh noch 

Fig. 185. Fnrchungsstadium von Tn:ton taeniatu.s; 10 Stunden 36 l\1inuten nach 
der kiin~tlichen Befruchtung; 16 l\1inuten nach del' Befl'uehtung stark eingeschniirt; 
die kernhaltige (reehte) HiHfte hat sieh in wahrseheinlieh 30 Zellen zcrlegt; die 
linke Hiilfte hat sieh von der l'eehten dul'ch eine tiefe Ful'ehe abgeschniirt, naehdcm 
cin Kern (wohl 1/ 16 Furehungskern) heriibcrgewandert war. (Xaeh Spcmann.) 

mit 1/4 Furchungskern ein Embryo. "Es liegt also am Eiplasma, 
nicht an den Kernen, zu welchem Teil des Embryos sich die Teile des 
Keimes entwickeln." 

Wenn wir es hier auch nicht mit eigentlichen Vererbungsyorgangen 
zu tun haben, so geht doch daraus hervor, daB dem Zellenplasma in 
seiner Bedeutung filr Differenzierungsvorgange Aufmerksamkeit zu 
schenken ist und da.13 es deshalb anch filr Vererbungsvorgange vielleicht 
nicht ganz gleiehgUltig ist, ",elehe Beschaffenheit dem Protoplasm a 
der Fortpflanzungszellen zukommt. 

Immerhin bleibt bestehen, daB naeh den bisherigen Versuchsergeb
nissen der Kern als der eigentliche Vererbungstriiger anzusehen ist, 
wenn also auch die ~Iogliehkeit nieht ausgeschlossen ist, daB auch das 
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CytOplUSllHt der Gumeten an Vererbungserscheinungen beteiligt sein 
kann. Es ist zu bedenken, daB jedenfalls nicht allein dem Kern, sondern 
unch dem Protoplasma spezifische Arteigenschaften zukommen, so daB 
das Protoplasma beispielsweise einer Htihnereizelle etwas anderE'S ist 
als dasjenige einer Taubeneizelle. (~Ian vergleiche hier das oben S. 270 
bei den Boverischen Merogonieversuchen tiber das Abgestimmtsein 
von Chromatin und Protoplasma Gesagte!) Es besteht von vornherein 
kein Grund fUr die Unmoglichkeit, daB sich diese Arteigenschaften des 
Protoplasmas auswirken konnen. Fur das Spermatozoon gilt dasselbe. 
Wenn auch bei der geringen Plasmamenge, die dieses in das Ei hinein
bringt, im allgemeinen weniger Aussicht besteht, daB ihre Wirkung zur 
Geltung kommt, nachdem wir die Bedeutung der Substanzmenge fur die 
Vererbungsrichtung kennen gelernt haben (Rieseneier !), so ist immerhin 
die Moglichkeit filr besondere Falle offen zu lassen. Zwei in ihrer, sagen 
,,-ir einmal, ganzen biochemischen Beschaffenheit tibereinstimmenden 
Zellen werden vermutlich anders aufeinander wirken, als zwei, zwischen 
denen biochemische Differenzen bestehen. Dabei kann auch eine geringe 
}Ienge biochemisch verschiedener Substanz zur Geltung kommen. 
Sollte die Zukunft uns mit Fallen bekannt machen, in denen das Proto
plasma als Vererbungstrager nicht auszuschlieBen ist, so wird das also 
Imine vollige Dberraschung sein. Vorliiufig betrachten wir aber mit 
gutem Recht in erster Linie den Kern als den eigentlichen Vererbungs
triiger. (Zur Frage nach der Lokalisation der Erbanlagen vergleichc 
man auch die Ausfuhrungen von Demoll). 

b) Einfiihrllng einiger wichtiger Begl'iffe. Phiinotypus und Genotypus. 

In den vorigen Kapiteln besprochene Versuche haben gelehrt, 
daB auch spezifisch ausgestaltete Gewebszellen die volle Genensumme 
enthalten. Die ~iuBere Erscheinung diesel' Zellen, insbesondere ihre 
histologische Differenzierung, kennzeichnet also nur rein auBerlich die 
ganze Wertigkeit del' betreffenden Zelle. Es ist in ihncn noch etwas 
enthalten, was sich nicht durch augenfallige Bildungen manifestiert. 
Nur ein bestimmter Teil ihrer Gene ist durch realisierte auBere Eigen
schaften gekennzeichnet. Esistdeshalb von vornherein nicht verwunderlich, 
daB bei del' Fortpflanzungszelle uns analoge Verhaltnisse bcgegnen. 

Nennen wir mit einem indifferenten Ausdruck sowohl die mann
lichen als auch die weiblichen Geschlechtszellen Gallleten, dann konnen 
,,,ir ihr Vereinigungsprodukt in del' Befruchtung ebenfalls mit einer 
indiffercnten Bezeichnung als Zygote ansprechen. Die Zygote - das 
befruchtete Ei - enthalt alle von beiden Eltern liberkolllmenen Gene 
im Furchungskern. Ihre Realisation ist del' ganze aus del' Zygote 
heryorgehende Organismus. Wenn nun in den Gewebszellen nul' ein 
Teil ihrer Gene zu auBeren Eigenschaften realisiert wird, so Iiegt von 
vornherein die Vermutung nahe, daB bei del' Zygote das gleiche del' 
Fall sein kann, daB also keineswegs illlmer del' Organismus in seiner 
durch Beobachtung und Beschreibung gegebenen auBeren Beschaffen
heit den ganzen Gehalt del' Zygote an Genen zu manifestieren braucht. 
Diese Vermutung trifft nun tatsachlich das Richtige. 

18* 
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'Venn man einen Restand oder, wie man aueh ;mgt, eine Population 
yon artgleiehen Organismen ins Auge faBt, so sieht man, daI3 infolgp dpr 
Variabilitat der Eigensehaften die Besehaffenheit der einzelnen Individm'n 
um einen gewissen Mittelwert sehwankt. Eine groBere Zahl von Indi
viduen zeigt mehr oder weniger diese mi-ttlere Beschaffenheit, wiihrend 
die iibrigen, sci es naeh der einen, sei es nach der anderen Seite wenig 
oder mehr davon abweiehen. Man kann die mittlere Beschaffenheit 
als den Typus des Organismus bezeichnen. Zu diesem Typus rechnen 
aIle Formpn, welche einc gewisse Dbereinstimmung in ihren realisierten 
I<~igenschaften besitzen. Es ist zweckmaBig, den dadurch gcwonnencn 
Hegriff des Typus mit einem besonderen Ausdruck zu bezeichnen. 
Johannsen hat dafiir die allgemein angenommene Bencnnung Phiino
typus (von g;aivoftaL scheinen) eingefUhrt. Wird beim Phanotypm; 
die Beschaffcnheit durch den Augenschein ermittelt, so kann sie abel' 
auch noch auf andere Weise gepriift weroen. 

Die phanotypische Beschaffenheit de" Organism us gibt nur dann 
ein vollstiindiges Rild von dem Wesen desselben, wenn aIle Gene del' 
Zygote in ihm zur Realisation gekommen sind. In ihrem Phiinotypus 
iibereinstimmende Lebewesen haben dann auch bcziiglich ihrer Gene 
pine typiseh gleiehe Beschaffenheit und phiinotypiseh verschiedene 
Organismen sind dann aueh, wie wir es nennen konnen, genotypisch 
nngleich, indem wir unter Genotypus den Inbegriff aIler Gene wr
stehen (.J ohannsen). Trifft abel' jene Voraussetzung nieht zu - und 
wir werden Beispiele dafiir kennen lemen -, so kann der Fall eintreten, 
daB phanotypisehe und genotypisehe Beschaffenheit auseinanderweichen. 
Es konnen dann phanotypisch iibereinstimmende Org!tnil:Hllen geno
typisch yerschieden sein oder auch umgekelut: gcnotypisch gleiche 
Besehaffcnheit kann verbunden sein mit phii.notypiseher Versehieden
IlCit. Fiir die Erforsehung yon Vererbungsfragen kann abcr nur die 
genotypisehe Resehaffenheit des Organismm; 'Vert haben, denn die 
(':xenc sind ja gerade die Erbmas.'le; sie werden von den Erzeugem auf 
die Naehkommen iibertragen. Fassen wir nun die dureh Beobaehtung 
und Besehreibung als iibereinstil11l11end festgestellten Individuen zum 
Phiinotypus zusal11men, so konnen aIle genotypisch gleichen Individucn 
zu einem Biotypus vereinigt werden, um die von Johannsen ein
gefiihrte Bezeiehnungzu gebrauchen. Ein und dersclbe Biotypus kann 
sieh bei versehiedenen Phanotypen finden; gleiche Phanotypen konnen 
abel' aueh verschiedenen Biotypen angehoren, und endlieh konnen 
Phanotypus und Biotypus sieh in ihrem Bereich voIlstandig decken. 

Die Ermittlung del' genotypisehen Besehaffenheit ist nun, wie da:> 
Experiment bewiesen hat, moglieh und nur moglieh durch Beurteilung 
del' N aehkol11l11en des betreffenden Organismus. Denn da die geno
typisehe Besehaffenheit des letzteren auf die Naehkommen iibertragcn 
wird - das eben bezeiehnen wir als Vererbung -, so llluB sic sich bci 
einer geniigend groBen Zahl yon Naehkommen und eventaell bei Nach
kommcn mehrerer Generationen offenbaren. Da,s kann allerdings nur 
del' Fall sein, ,venn die Naehkommen eines Individuu1l1s und, wo das 
hei getrennt geschleehtigen Organismen nieht moglieh ist, wenigstens 
die Nachkoll1l11en cines Paal'cl> £iir sieh gehalten und nicht, wie os in 
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Populationen der Fall ist, mit Formen anderer Herkunft vermischt 
werden. Gerade die konsequente Anwendung dieses Prinzips der indi
viduellen Nachkommenbeurteilung hat die glanzenden Erfolge Mendels 
und seiner Nachfolger verbiirgt. 

Die Untersuchung der genotypischen Beschaffenheit oder die 
Priifung des durch letztere gegebenen Biotypus besitzt nun ein wichtiges 
Hilfsmittel, daa auch bereits von Mendel zielbewuBt angewandt wurde. 
Die einzelnen Gene oder Erbeinheiten finden sich bei den einzelnen 
Organismen in bestimmter typischer Kombination vor. Gelingt es nun, 
im Experiment andere als die typischen Kombinationen herbeizufiihren, 
also eine bestimmte genotypische Beschaffenheit mit einer anderen zu 
verbinden, so muB es moglich sein, aus den Wirkungen dieser experi
mentellen Kombination Schliissa zu ziehen auf die Be13chaffenheit der 
zur Kombination benutzten Einheiten (Erbeinheiten oder Gene). Die 
Kombination ist moglich durch Bastardierung, d. h. durch Erzeugung 
von Nachkommen aus zwei genotypisch verschiedenen Individuen. Die 
Bastardierung gerade war es, von der Mendel bei seinen Versuchen 
ausging. Voraussetzung filr den wissenschaftlichen Wert der Bastar
dierung ist dabei, daB die genotypische Beschaffenheit der elterlichen 
oder parentalen Organismen vorher durch mehrere Generationen ge
priift ist, so daB man sicher sein kann, daB den zur Bastardierung be
nutzten phanotypisch verschiedenen Individuen wegen ihrer stets in 
gleicher Weise verschiedenen Nachkommen auch eine parallele geno
typisch verschiedene Beschaffenheit zukommt. Mit anderen Worten, 
es muG zunachst nachgewiesen sein, daB die betreffenden Individuen 
beiVermehrung durch Inzucht rein' ziichten, d. h. stets gleichbeschaffene 
Nachkommen ergeben, daB sie also Biotypen sind. 

1st das der Fall, so haben wir in der Bastardierung das Mittel vor 
uns, gewissermaBen mit dem Keimplasma selbst zu experimentieren, 
wie wir es friiher andeutungsweise genannt haben, obwohl wir das 
KeimplMma nicht von dem iibrigen Organismus isolierenkonnen. 

FUr das leichtere Verstandnis des folgenden wird es femer von 
Wert sain sich vor Augen zu halten, daB eine Zygote aus der Vereinigung 
zweier Gameten entsteht. Die Zygote hat also gewissermaBen eine 
Doppelnatur. Haben die beiden konjugierenden Gameten genotypisch 
gleiche Beschaffenheit, so nennt man das aus der Zygote entstehende 
Wesen homozygotisch; ist die genotypische Beschaffenheit der Gameten 
ungleich, so ist das Produkt heterozygotisch (Bateson). Naheres wird 
gelegentlich 'zur Sprache kommen. 

c) Krel1Z1mgsversl1che. 

1. Die Monohybriden. 

Gehen wir nun iiber zu den eigentlichen Erscheinungen der Mendel' 
schen Vererbung. Dabei kann es uns hier nicht darauf ankommen, 
eine Darstellung der gesamten Mendelforschung zu geben, sondem nur 
darauf, das Bild, das wir in den frUheren Abschnitten von den Ent
wicklungsfaktoren gewonnen haben, zu vervollstandigen. Denn man 
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muB sich immer vor Augen halten, daB die Erbfaktoren oder Gene 
nichts anderes sind als innere Faktoren der Embryonalentwicklung. 
Daher kann die folgende Darlegung auf die Hauptgrundziige beschrii.nkt 
bleiben, und es geniigt, dieselbe an bekannteren Experimentalf8.llen 
zu ermutern. Die Schilderung der Mendeltheorie soIl uns vor allem 
dazu dienen, das richtige Verstandnis vorzubereiten fiir spater zu be
sprechende Versuche, auf die erblichen Entwicklungsfaktoren einen he
stimmten EinfluB zu gewinnen. 

Die Experimente Mendels selbst konnen entsprechend dem Cha
rakter dieses Buches nicht naher besprochen werden, da sie an Pflanzen 
angestellt wurden. Wir wahlen daher Beispiele aus geeigneten Versuchen 
an Tieren und hegniigen uns mit wenigen typischen Fallen, die zur 
Ableitung der Hauptpunkte des Mendelismus hinreichen. 1m iibrigen 
muB auf die genannten Lehrbiicher verwiesen werden. 

Bei der grundsatzlichen Gleichwertigkeit der mi.i.nnlichen und weib
lichen Gamete, auf die schon friiher hingewiesen wurde, sollte man 
erwarten, daB bei Krenzung zweier Varietaten die Nachkommen eine 
Mittelstellung einnebmen zwischen den heiden Eltern, daB also die ab
weichenden Merkmale der letzteren sich hei den ersteren in einer gleich
mii.Bigen Mischung vorfinden. Solche Falle gibt es auch tatsachlich in 
groBer Zahl; sie werden uns noch heschaftigen. Aber man kann auch 
ein anderes Verhalten der Nachkommen beobachten. Dann sind die 
besonderen Eigenschaften des einen Elters am Krenzungsprodukt gar 
nicht wahrzunehmen; der Bastard gleicht vollig dem anderen EItel'. 
In spateren Generationen konnen aber soheinbar unvermittelt die unter
drii.ckten Eigenschaften wieder zum Vorschein kommen. Zur Analyse 
der dabei vorliegenden Verhii,ltnissc eignen sich naturgemaB zunachst 
am beaten solche Formen, die sich nur in einem Punkte voneinander 
unterscheiden, wahrend alle iibrigen Eigenschaften iihereinstimmen. 
Solche Falle sind gar nicht selten. Wir konnen die Streitfrage, ob es 
sich dabei bloB urn Varietaten einer systematiachen Art oder urn Unter
luten oder urn verschiedene Arten handelt, als fUr unsere Zwecke be
langlos beiseite lassen. Wichtig ist nur, daB die beiden Formen sich 
konstant in allen Generationen durch eben dieses eine Merkmalspaar 
unterscheiden. 

Mendel wahlte daher zu seinen Versuchen Erbsenva.rietaten, deren 
einzige unterscheidende Merkma.lspaare z. B. jeweils waren: Samen 
entweder lund oder ka.ntig; die unreifen Hiilsen entweder griin oder 
gelb; Bluten entweder achsenstandig oder endstandig; die Stammachse 
entweder sehr lang oder kurz, wahrend aIle iibrigen Merkmale der zur 
Kreuzung benutzten Pflanzen iibereinstimmten. 

An Tieren ist ein instruktiver Fall von Lang untersucht worden, 
der zwei Varietaten von Helix hortensis miteinander krenzte. Diesel' 
Versuch moge hier zur Erlauterung del' bereits von Mendel an seinen 
Objekten a.ufgedeckten Erscheinungen dienen. 

a) Kreuzung mit Dominanz. Die heiden genannten Varietii.ten 
von Helix hortensis unterscheiden sich lediglich dadurch, daB die eine 
ein gelbes ungebii.ndertes Gehause besitzt, wii.hrend das Gehause der 
anderen durch runf schwarze Langsbander allsgezeichnet ist (Fig. 186). 
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Man bezeichnet allgemein die zur Kreuzung benutzten elterlichen Fonnen 
als Parentalgeneration oder kurz mit P-Generation und deutet die 
Bastardierung durch ein X an. Der aus der Kreuzung hervorgehende 
Bastard oder die Hybride ist in dem vorliegenden Fall eine Monohybride, 
eine Benennung, die darauf Bezug nimmt, daB die P-Individuen sieh 
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nur in einem Merkmal unterscheiden. Der Bastard stRUt die erstc 
Filialgeneration dar, die man kurz als F1-Generation zu bezeichnen 
pflegt; dementspreehend nennt man die Nachkommen der F1-Generation 
abgekurzt F2, die Nachkommen der l('tzteren F3 und so fort. Bei der 
Kreuzung der beiden Hortensis-Varietaten waren mancherlei Schwierig-
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keiten zu iiberwinden; sie gelang abel' einwandfrei und die so erhaltene 
F1-Generation zeigt gleich eine Besonderheit, fiir welche Mendel eine 
eigene allgemein iibliche Benennung eingefiihrt hat. Fl steht namlich 
nach del' Farbe ihres Gehauses nicht in del' Mitte zwischen den beiden 
P-Formen, sondern del' Bastard hat ein gelbes ungebandertes Gehause 
(Fig. 186 F1); er stimmt also in seiner auBeren Erseheinung vollstandig 
mit dem ungebanderten EItel' iiberein; wahrend das besondere Merkmal 
des anderen EItel's vollstandig unterdriiekt ist. Das Merkmal "un
gebandert" ist allein zur Geltung gekommen, es "dominiert" iiber "ge
bandert". Diese Erscheinung bezeichnet man als Dominanz eines 
Merkmals, und nennt das bei Fl in die Erscheinung tretende Merkmal 
das dominante, das unterdriiekte das rezessive (Mendel). Die Do
minanz ist eine haufige Erseheinung bei Kreuzungen. N amentlieh in 
der ersten Zeit der Mendelschen Versuche hat man sie als etwas Wesent
liches angesehen und geradezu von einem Dominanzgesetz gesproehen; 
es hat sieh aber herausgestellt, daB der Dominanz diese Bedeutung 
nieht zukommt; wir werden noeh davon zu reden haben. Immerhin 
ist sie abel' oft charakteristiseh und wenigstens als Hilfsmittel zur weiteren 
Analyse von groBem Wert. 

Wie verhalten sieh nun die Naehkommen del' Bastarde (F1), die 
dureh Inzueht fortgepflanzt werden? 

Wahrend alle Individuen von Fl auBerlieh gleiehbesehaffen sind 
(ungebandert gelb), ist das bei den Individuen von F2 nicht der Fall. 
Die Mehrzahl besitzt zwar aueh ein einfaeh gelbes Gehause, abel' eine 
Minderheit hat ein gebandertes (Fig. 181 F2); das rezessive Merkmal 
ist also wieder aufgetreten. 

Daraus geht zunaehst folgendes hervor. Wiirde man die einfach
gel ben Formen von P und Fl dureheinander misehen, so waren sie auBer
lieh nicht voneinander zu unterseheiden. Wir miiBten sie insgesamt 
ein und demselben Typus zuordnen. Diesel' Typus ware abel' nur ein 
Phanotypus, denn die einzelnen Individuen haben wohl phanotypiseh 
gleiehe Besehaffenheit, nieht aber genotypiseh, wie aus den ungleiehen 
Naehkommenformen hervorgeht. Wahrend die gelben P-Individuen 
nul' konstant gelbe N aehkommen ge ben, erzeugen die gel ben Fe Indi viduen 
einfachgelbe und gebanderte Naehkommen. Es handelt sieh also ruu 
zwei versehiedene Biotypen, die in dem genannten Gemenge unerkennbar 
dureheinander gebraeht waren zu einem Phanotypus. 

Sehen wir zunaehst ganz ab von den Zahlenverhaltnissen del' gelben 
und del' gebanderten Formen in F2 und betraehten wir Fa, die au,> F2 
dureh Inzueht erhalten wird. 

Dann zeigt sieh zunaehst einmal, daB die Fa-Naehkommen, die 
dureh Inzueht der gebanderten F2-Individuen unter aieh entstehen, 
samtlich gebandert sind. Diesel' Teil von F2 ziiehtet also rein. Die 
ungebanderten F2-Individuen geben unter sieh aber nur zu einem Teil 
wieder ungebanderte Fa-Naehkommen. Diesel' Teil ziiehtet also aueh 
rein. Abel' ein anderer Teil verhalt sieh genau so wie die ungebanderte 
FeGeneration: ein Teil der Naehkommen ist einfaeh gelb, ein Teil ist 
gebandert. Zur Analyse geniigt es, mit diesel' Generationenfolge ab
zusehlieBen. 
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(l) Das Spaltungsgesetz. Aus dem geschilderten Verhalten er
gibt sich das wichtigste Gesetz des Mendelismus. Das Merkmal "ge
bandert" muB in Fl irgendwie enthalten sein; ebenso in einem Teil 
der ungebanderten F2-Individuen. Das zeigt sein Auftreten bei den 
Nachkommen. In Fl sind die beiden antagonistisehen Merkmale, fur 
die Bateson den nieht gerade gluekliehen Ausdruck Allelomorphe ge
pragt hat, irgendwie "gemischt", wenn phanotypisch auch nur da'l 
eine zutage tritt. In den gebanderten F2-Individuen und denjenigen 
ungebanderten F2-Individuen, welche konstant einfaehgelbe Naeh
kommen geben, liegt aber offenbar eine solehe "Vereinigung" der beiden 
antagonistisehen Merkmale in ihrer genotypisehen Besehaffenheit nicht 
mehr vor; nur noeh in dem Teil von F 2' der gemisehte N achkommen 
liefert. Bei der Bildung von F2 ist also sowohl das Merkmal "gebandert" 
als aueh das "ungebandert oder einfaehgelb" bei einem Teil der F2-
Individuen aus jener "Misehung" in F l , wie wir es einmal mit Vorbehalt 
nennen wollen, rein abgespalten und diese Abspaltung wiederholt sieh 
bei der Bildung von F3 aus den unreinen F2-Individuen. Bei der Bildung 
von F, wiirden wir das gleiche Sehauspiel sehen und so bei allen folgenden 
Generationen. Die in F2 als rein abgespaltenen Individuen (= die ge
banderten und ein Teil der einfaehgelben) zuchten konstant in allen 
Generationen weiter; in Ihnen treten die beiden P-Formen wieder un
verandert auf; bei den ubrigen tritt in allen folgenden Generationen 
wieder die gleiche Abspaltung von reinen gelben und reinen gebanderten 
Formen auf; der Rest bleibt "unrein" und gibt gemischte Nachkommen
schaft, die eben wieder dem Spaltungsgesetz folgt. 

Dieses Spaltungsgesetz ist urn so wichtiger, als ihm, wie wir gleich 
sehen werden, ganz bestimmte Zahlenverhaltnisse zugrunde liegen und 
es nieht bloB fur ein Paar antagonistischer Merkmale gilt, sondern fUr 
beliebig viele Merkmalspaare, wenn die Verhaltnisse dadurch aueh 
kompliziert werden. 

Es ist uns jetzt ohne weiteres ver&tandlich, daB die einfachgelben 
F2-Individuen insgesamt nur einen Phanotypus bilden, der aus zwei 
Biotypen gemischt ist, deren ungleiche genotypische Besehaffenheit 
aus den ungleichen Nachkommen erhellt. Die gebanderten F2-Individuen 
gehOren dagegen dem gleichen Biotyp an wie das gebanderte P-Indivi
duum, und ebenso die rein zuchtenden gelben F2-Individuen dem gleichen 
Biotyp wie das einfachgelbe P-Individuurn. Die ursprfmglichen beiden 
Biotypen gehen also dureh die Abspaltung wieder aus Fl hervor und 
mutatis mutandis aus allen folgenden Generationen. 

Seine Bedeutung gewinnt das Spaltungsgesetz, wie schon gesagt, 
durch die dabei zutage tretenden Zahlenverhaltnisse, die aueh schon 
von Mendel ermittelt und theoretiseh gedeutet sind. Bleiben \Vir bei 
unserem Beispiel. Lang erhielt in einem bestimmten Versuch aus der 
Kreuzung einer einfach gelben mit einer gebanderten Helix 107 Nach
kommen (Fl ), die samtlich ein einfachgelbes Gehause besaBen. Diese 
lieferten bei Inzucht insgesamt 41 Nachkommen (F2), von denen 31 
einfach gelb, 10 gebandert waren. In F2 stehen also die dominant
merkmaligen Individuen zu den rezessivmerkmaligen im Verhaltnis von 
31 : 10, was gut dem Verhaltnis von 3 : 1 entspricht. Dieses Verhaltnis 
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von 3 : 1, das in anderen Versuchen und an anderen Objekten noch 
genauer verwirklicht worden ist, ist nun konstant charakteristisch fUr 
F2, wenn die P-Individuen ein antagonistisches Merkmalspaar besitzen. 

Wie wir gesehen haben, bilden die 10 rezessivmerkmaligen Fa
Individuen einen Biotypus; sie zuchten dementspreehend rein weiter. 
Die 31 dominantmerkmaligen stellen aber einen Phanotypus dar, der 
aus 2 Biotypen gemischt ist. Wie die weitere Priifung dieser 31 do
minantmerkmaligen F2 gelehrt hat, liefert l/S von ihnen konstant nur 
dominantmerkmalige (einfach gelbe) Nachkommen (Fs); 2Js von ihnen 
geben aber Nachkommen (Fs), welche zum Teil einfach gelb, zum Teil 
gebandert sind, und zwar stehen jene zu diesen wiederum in dem Ver
haltnis 3 : 1. Es wiederholt sich also hier in F s die gleiche Spaltung 
wie bei der Bildung von F2• Und das gleiche findet sich in F, usw. 
Das Verhaltnis der dominanten : rezessiven Formen in F2 = 3 : 1 lost 
sich also, wenn wir die Gesamtzahl der Nachkommen = 1 setzen (also 
obiges Verhaltnis = s/, : 1/,), auf in 1/, rein dominantmerkmalig : 2/, 
dominantrezessivrnerkmalig : 1/, rein rezessivrnerkmalig, wobei an 
den dominantrezessivrnerkmaligen Individuen nur das dominante Merk
mal auBerlich in die Erscheinung tritt, das rezessive sich aber in einem 
Teil der N achkommen offenbart. Demnach konnen wir den ganzen 
Spaltungsvorgang folgendermaBen darstellen: 

p 
dominant 

,f, 

x p 
rezessiv 

-t, 
ziichtet fUr sich rein Fl ziichtet fiir sich rein 

1/ ., 
rein dominant 

.J, 
ziichtet rein 

1/4 
rein dominant 

.J, 
ziichtet rein 

au/3erlich dominant (dominantrezessiv) 
I 

F2 
2/, . 

dominantrezesslv 
I 

Fs 
2/4 

dominantrezessiv 
.J, 

F, 
(hier wiederholt sich der Spaltungsvorgang). 

1/, 
rein rezessiv 

.J, 
ziichtet rein 

1;; 
rein tezessiv 

.J, 
ziichtet rein 

Man vergleiche mit diesem Schema die Fig. 186, in der die An
gehorigen der einzelnen Generationen entsprechend dem Spaltungs
gesetz angeordnet sind. 

Wenn nun die geschilderten Zahlenverhaltnisse konstant bei allen 
derartigen Kreuzungen auftreten, so kommt ihnen offenbar tiefere 
Bedeutung zu und es mussen auch stets dieselben Umstande sein, durch 
welche sie herbeigefuhrt werden. 

Wie schon angedeutet, ist jede Zygote und damit jedes aUS ihr 
hervorgehende Individuum in genotypischer Hinsicht gewissermaBen 
ein Dopp3lwesen. Davon ausgehend lassen sich jene Zahlenverhaltnisse 
ableiten und begreifen. 
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In den besprochenen Versuchen ist es scheinbar das Merkmal "ge
bandert" selbst, welches als rezessiv verschwindet und in Fa wieder 
auftaucht. Die Gameten, welche den Bastard liefem, haben aber wedel' 
das "Merkmal" gebandert noch einfa.ch gelb. In ihnen sind diese reali
sierten Eigenschaften vielmehr durch Gene vertreten. Es liegen hier abel' 
nun insoweit besonders einfa.che Verhaltnisse vor, als man die Sache 
so darstellen kann, als ob jene Merkmale je durch ein bestimmtes einzelnes 
Gen vertreten waren. Wir werden sehen, daB das keineswegs immer 
der Fall ist. Machen wir abel' hier diese Annahme, wozu wir durchaus 
berechtigt sind, so kommen wir zu folgender Vberlegung. 

y) Die genotypische Formel. Nehmen wir Gameten, welche 
von zwei Individuen herriihren, welche demselben Biotypus angehoren 
und auch auBerlich ganz gleiche Merkmale aufweisen, so werden jene 
Gameten die gleiche genotypische Beschaffenheit aufweisen. Wir 
konnen diese Beschaffenheit sO ausdriicken, daB wir fiir die einzelnen 
Gene Buchstaben einsetzen und die genotypische "FormeI" der Gamete 
schreiben: 

(A + B + C + D + ... X) + (AI + Bl ... Xl) ... + (An + Bn + ... Xn), 

wobei die groBe, uns. im einzelnen unbekannte Zahl der Gene durch 
Wiederholung del' Buchstaben A-X mit den Indices 1 bis n angedeutet 
wird.· Bei der grundsatzlichen Gleichwertigkeit del' a und ~ Gamete 
haben beide zur Zygote zusammentretenden Gameten dieselbe Formel. 
Das geht auch daraus hervor, da/3 es gleichgiiltig is!:', in welcher Richtung 
die Befruchtung vollzogen wird, d. h. von welchem Individuum das Ei, 
von welchem die Samenzelle stammt. (Spezielle Falle, in denen das 
llichtder Fall zu sein scheint, widersprechen del' Gleichwertigkeit del' 
Gameten nicht.) Die genotypische Beschaffenheit del' durch die Befruch
tung gebildeten Zygote ist demnach: 

(A + B + ... X) + (AI + B1 •.. + Xl) ... + (An + Bn + ... Xn) 
+ (A + B ... + X) + (AI + Bl ... + Xl) ... + (An + Bn ... + Xn) 
= (AA + BB ... + XX) + (AlAI + BIBI ... + XIXl ) •.• + (AnAn 

+ BnBn ... + XnXn)· 

. .I!'assen wir nur zwei Merkmale iU'3 Auge, die je durch ein be sonde res Gen 
hervorgerufen werden, so konnen wir die Formel abgekiirzt auch so 
schreiben: AA + BB + XX, wobei dann XX den ganzen Rest del' 
Gene bedeutet, der fiir die Betrachtung nicht weiter in Frage kommt. 
Dieselbe Formel wie die Zygote kennzeichnet naturgema/3 auch das ganze 
Individuum. Jedes Gen ist so gewissermaBen in zwei Portionen ver
treten. Bilden nun diese Individuen bei del' Fortpflanzung neue Gameten, 
so erhalten diese wieder die gleichen Gene wie in del' vorigen Generation, 
denn wir haben es mit konstant rein ziichtenden Formen zu tun. Jede 
Gamete kann abel' nur die einfa.che Genenportion erhalten. Denn ware 
das nicht del' Fall, SO miiBte, da immer wieder zwei Gameten zu einer 
neuen Zygote zusammentreten, sehr bald in wenigen Generationen eine 
Anhaufung der Erbmasse eintreten. Wir haben keinen Grund, das 
anzunehmen. Denn da die Gene letzten Endes, wenigstens wenn, wie 
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bier a.ngenommen, fUr jede Eigensehaft ein besonderes Gen vorhanden 
ist, doeh an ein substantielles Etwas gebunden sein miissen, ware damit 
die in allen Generationen beobachtete gleiehe KemgroBe nioht vereinbar. 
Wir lassen dabei die eytologisehe Reduktion der Chromosomenzahl 
ganz aus dem Spiel (vgl. aber unten S. 318); Demnach mussen die 
e wie S? Gameten also wieder heiBen: 

A+B+X lmd 
A+B+X. 

Ihre Kopulation in del' Befruehtung gibt dann wieder das Individuum 
AA + BB + XX. Da durehaus gleiehartige Gameten in Frage kommen, 
handelt es sieh um ein homozygotes Lebewesen. 

Nehmen wir nun aber zur Kreuzung zwei Varietaten, die sieh nur 
durch e i n antagonistisches Merkmalspaar unterscheiden - immer 
vorausgesetzt, daB diese beiden Merkmale je durch ein besonderes Gen 
veranlaBt sind -, so wird bei der Buchstabenformel der beiden Ga.meten 
alles gleich sein bis auf zwei Symbole. Die eine Ga.mete konnte also 
heiBen: 

A + B + X, die andere 
A+b +X, 

wobei der Untersebied Cnach dem Vorgang von Mendel) durch die 
ungleiche Sehreibweise je eines Buchstabens ausgedriickt ist. Die 
Zygote oder der Bastard (Fl) wird dann heiBen: 

AA+Bb+XX. 

Wie ohne weiteres einleuchtet, liegt ein heterozygotisehes Individuum 
vor. Bildet nun dieses wieder Gameten, so miissen sie notgedrungeh 
genotypiseh verschieden ausfallen. Nehmen wir zunii.chst an, jedes 
Fl-Individuum liefere nur 2 Gameten. Dann kann jede A und X er-, 
halten, abel' nur die eine B, die andere dafUr b. Werden, wie es tat
siiehlich der Fall ist, sehr zahlreiehe Geschleehtszellen gebildet, so bieibt 
die. gleiehe Erscheinung zu Reeht bestehen. AIle bekommen A undX, 
aber nur die Halfte B, die andere Halfte b, so daB die Gameten wieder 
die gleiche Formel haben wie in der P-Generation. Wir Mnnen die 
Sehreibweise dieser Formeln noch weiter abkiirzen, indem wir das 
Symbol X fUr aHe gleiehartigen Gene weglassen, uns diesel' Weglassung 
aber immer stillschweigend bewuBt sind. Wir, bekonimen dann also 
Gameten B und b, je zur Halfte; sowohl die Halfte der e Gameten 
hat·B bzw. b als auch die Halfte der S? Gameten, da in Hinsicht der 
genotypischen Beschaffenheit beide Arten von Fortpflanzungszellen 
gleichwertig sind. Wir haben also 

Eier: B und b, 
Spermatozoon: B lmd b, je zur HaIfte. 

Bei der Kopulation kann jede Eiart mit jeder Spermaart zusammen
treffen. Es ergeben sieh dann bei der Fortpflanzung der Fl-Individuen 
unter sieh folgende Zygoten: 



Die Mendelsche Vererbungstheorie. 

b + b = bb 
S? a 
b + B = bH 
S? a 
B + h = Bb 
S? a 
B + 13 = BB 
S? a 
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Von dicsen yier Individuenarten (F2) sind zwei. homozygot (BB und bb), 
zwei heterozygot (Hb und bB). Nach dem Gesagten wird es schon jetzt 
einleuehten, daB jene rein weiterziiehten, diese abel' ein kompliziertcrcs 
Verhalten zeigen werden. 

Wenden wir nun die gleiehe Betrachtungsweise auf das obige Bei
spiel del' Sehneekenkreuzung an. Dabei ist VOl' allem noeh die Dominanz 
del' einen Eigensehaft zu berueksiehtigen. Bezeiehnet man das dominante 
l'Ierkmal (einfaeh gelb) mit A, das rezessive (gebandert) mit a, dann sind 
die (abgekii.rzten!) Formeln fii.r die P-Individuen AA und aa (vgl. 
Fig. 187). Riehtiger ist es, diese Bezeichnungen auf die das betreffende 
Merkmal bedingenden Gene zu beziehen. Da die P-Fonnen flir sich 
rein zuchten, sind sie homozygot und liefern die Gameten A, A und a, a. 
Diese treten zur Bildung del' 1!\-Zygotc odeI' del:! Bastards zusammen. 
Es sind nul' die gleiehwertigen Kombinationen Aa und aA moglich. 
Da A dominant ist, erscheint Fl auBerlich cinfach gelb. Jeder Bastard 
bildet abel' Gameten A und a. Bei Inzucht von Fl ergcbcn sich aL"o die 
Kombinationcn: AA, Aa, aA, aa (F2), d. h. auf 1 gebandcrte Form 
kommen 3 cinfach gelbe. In 1!,:! tritt also die tatsiichlich beobachtete 
Spaltung im Verhaltnis von 3 : 1 odeI' andel'S geschrieben von 
(1/4 + 2/.J : 1/4 ein. AA (1/4) und aa (1/4) sind homozygot; sie zuchten 
rein. Die gleichwertigen Kombinationen Aa und aA sind heterozygot; 
sie sind phano- und genotypisch genau so beschaffen wie Fl und spalten 
auch weiter, wie die Beobachtung gelehrt hat. 

Es ist sehr zweckmaBig, die Kombination del' Gametenformeln, 
die hier ja sehr einfach ist, mit Hilfe eines von Punnett eingefiihrten 
Schemas durchzufiihren. Man schreibt dabei die Formeln fiir die 
Gameten in zwei zueinander senkrechten Reihen und kombiniert sic 
in senkrecht von den einzelnen Formeln ausgehenden Rubriken. Fur 
die 2/4 Heterozygoten in F2 sei diese Kombination hier durchgefuhrt 
(Fig. 188). Diese Heterozygoten, wegen del' Dominanz von A auBerlich 
wie die Homozygoten AA einfach gelb, bilden wieder die Gameten 
A, a, a, A. In F3 ergeben sich also wieder die Kombinationen AA, Aa, 
aA, aa, d. h. die Spaltung im Verhaltnis 3 : 1 odeI' 1/4 : 2/4: 1/4 odeI' 
einfacher 1: 2 : 1 wiederholt sich. Die tatsachliche Beobachtung 
stimmt mit del' theoretischen Ableitung uberein. 

1!~ii.r die Giiltigkeit des Spaltungsgesetzes ist im allgemeinen die 
H,ichtung del' Kreuzung, also welche P-Form das Ei oder welche das 
Spermatozoon liefert, gleichgiiltig. Zu beachten ist naturlich abel', 
daB in F 3 leicht andere Zahlenverhaltnisse auftreten konnen als die 
angegebenen theoretisch abgeleiteten und durch zahlreiche Versuche 
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Fig. 187. Schematische Darstellung der Kreuzung cinfach gclber und gcbanderter 
Helix hortensis. Die auBeren groBen Kreise versinnlichen die phanotypische Be
schaffenheit; del' innere kleine Kreis bzw. das Quaclrat umsehlieBen die Symbole 
fiir die Gene A und a; ihr Inhalt deutet die genotypische Beschaffenheit des Incli-

viduums an, die nicht immer mit del' phanotypisehen hbereinstimmt. 
@ Homozygot. Individuum; ziichtet rein; 
g Heterozygot. Individuum = Bastard; 

spaltet. 
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immcr wieder best~itigten, wenn es nicht gelingt, die einzelnen geno
typisch verschiedenen Gruppen von F2 fur die Weiterzucht zu isolieren. 
Die Isolierung del' homozygoten Rezessiven (aa) gelingt leicht, da sie 
auBerlich erkennbar sind, bei del' Trennung del' reinen Dominant-en AA 
von den ganz gleich aussehenden Bastarden (Aa) ist man jedoch in 
Fallen vollstandiger Dominanz auf den Zufall angewiesen. Dabei er
geben sich dann folgende Moglichkeiten: Paart man zufallig zwei reine 
Dominanten (A.A.) , dann er
htilt man reine Nachkommen; 
bringt man, was wegen ihrer 
groBeren Zahlleicht geschehen 
kann, zwei Heterozygoten 
(Aa) zur Fortpflanzung, dann 
tritt die geschilderte typische 
Spaltung ein. Wenn man aber 
zufiillig eine reine Dominante 
AA mit einer Heterozygote 
Aa zusammen bringt, so ist 
das Ergebnis ein andcres. Es 
werden dann Gameten ge
bildet: A, A und A, a. Ihre 
Kom bination ergi bt : AA; Aa; 
AA ; Aa. Sie sind also stimtlich 

iiuBerlich dominantmerk
malig, aber die Halfte ist 
homozygot, die andere Halfte 
heterozygot; letztere muB flir 
sich in :1<'4 spalten. 

uameten AG aG) von 
fi 

A 

0 Q G 
AA Aa 

a co 0 G 
Aa aa 

Fig. 188. Sehematisehe Darstellung der Spal. 
tung del' Heterozygoten F2 in F3. Symbole 

wie in Fig. 187. 

In den gegebenen Ausfiihrungen steckt eine Annahme, die als die 
Reinheit der Gameten bezeichnet wird. Diese besagt, daB die Gameten 
die einzelnen Gene ungepaart enthalten, daB sie also bei Entstehung 
aus einem hetcrozygoten Individuum entweder das eine oder das andere 
Gen besitzen. Das besagt also , daB die Gametcn niemals Bastardnatur 
aufweisen, sondern eben stets rein sind. Denn unter Bastard haben wir 
zu verstehen das Zusammensein antagonistischer Gene in der Zygote. 
Der Bastard ist in den Fallen volliger Dominanz des einen Gen tiuBerlich 
nicht von der dominanten P-Form zu unterscheiden. 'Vir werden 
auch noch ein anderes Vcrhalten kennen lernen. Jene Annahme von 
der l{cinheit der Gameten ist durchaus berechtigt, da sie allein die 
H~iufung der Erbmassc verhiitet und allein imstande ist, die bei Kreu
zungen <tuftretenden Zahlenverhaltnisse zu erkliiren und yorauszusagen, 
wie viele Versuche besttitigt haben. 

Auch der Begriff der Reinheit einer Rasse ge,,·innt durch die Me nde 1-
sche Betrachtung del' Kreuzung einen sicheren Inhalt. Nur diejenigc 
Varietat oder Rasse kann rein ziichten, die aus homozygoten Individuen 
besteht. Hier offnet sich also schon del' Ausblick auf die Bedeutung 
des Mendelismus fill' die praktisehe Tier- und Pflanzenziichtung. 

AuBer den gesehilderten Zahlem"erhti.ltnissen ist noeh ein anderes 
hir sp~iter hervorzuheben, ntimlieh die Zahl der in F2 auftretenden 
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Phiinotypcn. Sie betragt, wie wir sahen, bei l11onohybrider Kreuzung 
zwei, in unserel11 Beispiel einfaeh gelb und gebandert. 

Das Verhalten del' einfaeh gelben Heterozygoten lehrt, daB ein 
Merkmal in einel11 Organismus enthalten I:lein kann, ohne daB es iiuBer
lieh zur Wahrnehmung koml11t; erst in den Naehkoml11en tritt es wieder 
auf. Nach alterer Ausdrucksweise liegt hier Latenz dieses Merkmals 
VOl'; besser ist es, von der Latenz eines Gen zu sprechen, das infolge der 
AnweEenheit eines dominierenden Gen nicht realisiert wird. Der J!'all 
zeigt also Abhangigkeit der Auswirkung eines Gen yon einem anderen. 

Kreuzungen mit Dominanzerseheinungen I:lind za,hlreich untersucht 
worden. So dominiert beim H,ind dal:l l!'ehlen yon Hornern bei horn
losen Rasl:len uber das Vorhandensein der Horner (Batel:lon und 
Saunders); bei Miiul:len dominiert der normale ZUl:ltand i.i.ber das 
merkwurdige Verhalten der japanil:lchen Tanzmaus (Darbishire, von 
Guaita); bei Tauben ist der normale J!'uB dominant iiber eine zuweilen 
alsAbnormitiit vorkommende Bildung, bei der I:lich eine Art von Schwinlln
haut an den Zehen findet (Staples-Browne). Die typische Zeichnung 
des Stachelbeerspanners (Abraxas grossulariata) dominiert i.i.ber die helle 
Varietiit lacticolor (Doncaster, vgl. unten S. 324). Weitere Beispiele 
finden I:lich in del' Zusammenstellung yon Bateson (1914) und in anderen 
Lehrbflehern (Goldl:lchmidt, Morgan, Lang usw.). 

2. Die Dihybriden. 

a} Die Zahlellverhaltnisse bei Kreuzung mit Dominanz. 
Wir wollen jetzt etwas naher einen Fall besprechen, in dem sich die 
blliden P-Illdividuen durch zwei differierende Merkmalspaare unter
scheiden. Anch dafi.i.r sind bereits von Mendel die Zahlellve1'hiiltnisse 
und andere wichtige Erscheinungen sufgedeckt worden. Der Bastard 
wird in diesem FaIle als Dihybride bezeichnet. Ein geeignetes Beispiel 
!iefern die Kreuzullgcn des Seidellspinners (Bombyx mOl·i), iiber welche 
von Toyama, Coutaglle, Kellog Versnche angestellt sind. 

Ersterer benutzte zu den Krenzungen zwei 1'e1ne l~assen, deren 
eine ungezeichnete Raupen besitzt, welche gelbe Kokons lieferll, derell 
andere quergestreifte Raupell aufweist, welche weWe Kokons anfertigen. 
Die Farbe der Kokons als Eigenschaft der Raupen anzusprechen, mag 
auf den ersten Blick befremdell; es ist aber be1'echtigt dadurch, daB 
die verschiedene Farbe der Seide ein Ausdruck filr eine ungleiche Be
schaffenheit der Spinndrflsen ist. Die beiden Merkmalspaare wollen 
wir kurz nennen: ullgezeichnet oder gestreift; weiB oder gelb. AlIt, 
Nachkommen in Fl (Bastardgeneration) waren gestreift lind lieferten 
gelbe Seide. Diese beiden Eigenschaften oder richtiger die Ihnen Zll

grunde liegenden Erbfaktoren sind also dominant; ungezeichnet und 
weiB sind rezessiv. Jede P-Form besitzt also je ein dominantes lind 
ein rezessives Merkmal. 

In F2 trat nun eille Spaltung ein, wie wir das nach dem Vorhergehen
den schon erwarten mi.i.ssen, und zwar in einem typischen Zahlenverhalt
nis, das mit dem entsprechenden von Mendel und anderen Autoren 
an an deren Di h y hri den gewonnenC'"u ausgezeichne t ii berei nstimmt. N a tur-
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gemaB iet es ein anderes als bei Monohybriden, da hier zwei antagonistische 
Merkmalspaare vorliegen, aber ganz gesetzm~Big und ganz entsprechend 
den besprochenen theoretischen Anschauungen. 

Toyama erhielt in cinem bestimmtcn Versuch fur 1<'2: 
1. Gestreift-gelb 6385 Individucn - 56,38%, 
2. Gestreift-weiB 2147 18,96%, 
3. Ungezeichnet-gelb 2099 18,53%, 
4. Ungezeichnet-weiB . 691" 6,10%, 

11322 Individuen - 99,97%. 

(DaB die Summe der °/o-Zahlen nicht genau = 100 ist, liegt an der 
Berechnung auf 2 Dazimaistellen.) 

Hieraus konnen wir zunachst feststellen, daB in F2 im ganzen 
4 Phanotypen auftreten (1-4). Die Zahlen ihrer Individuen stehen 
ferner in einem, wie wir hier gleich sagen konnen, fur Dihybriden kon
stanten charakteristischen Verhaltnis. 

Denn6385: 2147: 2099: 691oderauchdieentsprechendenProzent
zahlen: 56,38: 18,96 : 18,53 : 6,10 verwirklichen sehr gut das Ver
Mltnis 9 : 3 : 3 : 1, das fur die Mendelsche Spaltung der Dihybriden 
gesetzmaBig ist. 

Die theoretische Erklarung ist nach dem bereits uber Monohybridell 
Gesagten nicht schwierig. Die genotypische Beschaffenheit der beiden 
Rassen stimmt bis auf je 2 Gene uberein, vorausgesetzt, daB jede der 
genannten Eigenschaften durch ein besonderes Gen reprasentiert wird. 
Das tatsachllche Verhalten bei der Kreuzung berechtigt zu dieser An
nahme. Bezeichnet man, wie Goldschmidt es bei der Interpretation 
dieses Falles durchgeruhrt hat, den dominanten Faktor rur gestreift 
(striatus) mit S, den rezessiven fur ungezeichnet dementsprechend 
mit s, ferner den Faktor fur gelb (flavus, dominant) mit Fund den 
fur weiB mit f, so lassen sich die genotypischen Formeln fur P schreiben: 

1<'F + . ss + .... XX, 
ff + SS+ .... XX, 

oder, da der hier nicht zu berncksichtigende Rest der Gene - XX ill 
beiden Fallen gleich ist, kurz: 

FFss und ffSS. 
Diese beiden P-Formen, die homozygotisch sind, wie damns hervor
geht, daB sie fur sich rein zuchten, bilden die Gameten: 

Fs und fS. 
Deren Vereinigung liefert die Zygote FfSs, also ein heterozygotisches 
Individuum (F1), das wegen der Dominanzverhaltnisse auBerlich kurz 
als gestreift und gelb zu bezeichnen ist (vgl. Fig. 189). 

Der Bastard birgt aIle vier Arten von Genen in sich, also F, f, S, s. 
Er besitzt durch die Verdoppelung der Zahl der Gene bei der Befruchtung 
diploide Kerne, um einen Ausdnwk der Cytologie zu gebrauchen. Die 
Gameten haben aber nur die Halfte der Zahl der Gene; ihre Kerne sind 
haploid. Wir konnen hier ruhig annehmen, daB die Zahl der Gene 
im Bastard 4 betragt (+ 2 X!). Bei der Bildung der Gameten von 

D il rlee n, EinfUhrung in die E1t1lerimentnlzoologie. 19 
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F~ kann jede derselben abel' nicht 4, sondern wegen del' haploiden Natur 
der Kerne nur 2 erhalten. Da kein Grund zu der Annahme vorliegt, daB 
bei der dadurch notwelldig werdendell Verteilung der Gene qualitative 
VerhiHtnisse eine Rolle spielen - und die darauf fuBende Vherein
stimmung der theoretischen Ableitung mit der Wirklichkeit hestatigt 
die Berechtigung dieser Anschannng -, so wird diese Verteilung del' 
Gene zu je zweien auf die Gameten den einfachen Regeln der '\Vahr
scheinlichkeitsrechnung folgen. In den paarweisen aut jeQe Gamete 
entfallenden Genkombinationen sind aber Ff und Ss ansgeschlossell, 
da dann in Fa nnter anderem Individuen vorkommen muI3ten, welche 
als FFff und als SSss in die Erscheinung traten; es muBten sich also 
Individuen finden, denen einerseits sowohl das Merkmal gestreift als 
auch ungestreift fehlte, andererseits solche, welche wedel' gelbe noch 
weiI3e Kokons lieferten. Das ist aber tatsachlich nicht der Fall (vgl. 
oben). Das Vorkommen einer solchen Kombination wird auch widerlegt. 
durch die Analyse von F2 mittelst der Zuchtung ihrer Nachkommen 
(Fa). Es bleihen also als moglich noch ubrig die paarweisen Kombina
tionell: FS; fS; Fs; fs. Die dadurch gekennzeichneten vier Gameten
arten werden von FI gebildet. 

Da bei der Befruchtung keine selektive Bevorzugung der Gameten 
stattfindet, kann jede Gamete mit den drei anderen und mit einer gleich
artigen je eine Zygote bilden; im ganzen entstehen so 4 X 4 = 16 ZygoteIl, 
deren Beschaffenheit mit Hilfe des schon oben angegehenep Kom
binationsschemas leicht .festgestellt werden kall11 (Fig. 184, FlI). Zu 
dem Zwecke schreiben wir die Gameten, deren Gene in der Figur auch 
zeichnerisch symbolisiert sind, in folgender Reihenfolge: erst die Gamete 
mit heiden Dominanten (FS); dann diejenige mit der einen Dominante 
und der einen Rezessiven (fS); darauf diejenige mit der anderen Domi
nante und der anderen Rezessiven (Fs) und endlich die Kombination 
mit beiden Rezessiven (fs). Durch Zusammenziehen dieser Formeln 
in dem gemeinsam der betreffenden senkrechten und wagerechten 
Rubrik angehorigen Fach erhalten wir zunachst die genotypischc Be
schaf£enheit von 16 Individuen (Fa), aus der sich die phal).otypische 
unter Beriicksichtigung der ans Fl bekannten Dominanzverhaltnisse 
leicht ableiten laBt. 

(I) Das Auftreten neuer Phiinotypen. Es ergibt sich daraus 
ohne weiteres, daB 4 verschiedene Phanotypen in FlI au£treten: ge
streift-gelb; gestreift-weiI3; ungezeichnet-gelb; ungezeichnet-weiI3, und 
zwar in dem Verhaltnis 9 : 3 : 3 : 1, dessen einzelne Glieder die Anzah! 
der betreffenden Individtien unter einer Gesamtsumme von 16 angehen. 
Wie SChOll mitgeteilt, wurden in Wirklichkeit 11322 F2-Individuen er
zielt, die tatsachlich die vier theoretisch abgeleiteten Phanotypen ent
halten, und zwar in dem Verhaltnis: 6385 : 2147 : 2099 : 691, was sehr 
gut dem idealen theoretischen Verhaltnis 9 : 3 : 3 : 1 entspricht. Es 
erhellt damus eine glii.nzende Ubereinstimmung von Theorie und Wirk
lichkeit, ein Beweis fur die Richtigkeit der erst€ren. 

Bei der urspriinglichen Kreuzung in P waren zwei verschiedene 
TypeD vorhanden; in Fa treten nun aber vier Phii.notypen auf; bei del' 
benutzten Anordnung des Kombinationsschemas (&nch fur mehr "h, 
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@ hOlllozygotische, © heterozygotische Inclivicluen; erstere ziichtell rein, letztere 

spalten. 
19* 
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zwei Merkmalspaare) gibt die Zahl del' Facher in del' Diagonale VOll 

links oben nach rechts unten stets die Zahl diesel' in F2 auftretenden 
Phanotypen und enthalt zugleich diejenigen Vertreter diesel' Ty-pen, 
welche homozygot sind, welche also rein weiter zuchten. Aus dem 
Schema folgt das natilrlich nur theoretisch; die Richtigkeit del' Theorie 
ist dnrch Betrachtung von F3 zu prti.fen. 

Als neue Phanotypen treten auf gestreift-gelb llnd ungezeichnet
weiB. 'Venn darnnter homozygote Individuen sind, die also keine 
Bastardnaturhaben, da keine antagonistischen Gene in ihnen enthalten 
sind, so zuchten sie rein weiter, und es ist durch die Bastardierung ein 
Mittel gegeben, neue konstante Rassen zu z1i.chten, ja man kann die 
Beschaffenheit derselben sogar voraussagen. 

1. Flir F~ ergaben sich nun folgende Zahlen flir die Nachkommen 
des gestreift-gelb-Typus aus im ganzen 21 Paarungen: 
a) 8 Paarungen: nUl' gestreift-gelbe. 
b) 3 Paarungen: gestreift-gelbe (677 Individuen = 73,82%) und 

gestl'eift-weiBe (240 = 26,17%). Das gibt etwa ein Verhaltnis 
von gestl'eift-gelb : gestl'eift-weiB = 3 : 1. 

c) 8 Paal'nngen: gestreift-gelbe (147.:5 = 74,2%) und ungezeichnet
gelbe (;313 = 2.:5,8%). Auch hier stehen die beiden F3-Formen 
im Verhaltnis 3 : 1. 

d) 2 Paarungen: gestreift-gelbe (326); gestreift-weiBe (90); Ull

gezeichnet-gelbe (126); ungezeichnet-weiBe (43). Das VerhiUtnis 
diesel' 4 Typen ist: 
326 : 90 : 126 : 43 = 55,72% : L3,36% : 21,;33% : 7,34%. 

W ell~ man die geringe Zahl del' Paarungen in diesem FaIle in Be
tracht zieht, so ist dieses Vel'hilltnis eine genfrgend gllte Annaherung 
an 9 : 3 : 3 : 1. 

II. Die gestreift-wei Ben F 2 lieferten in F 3 folgende N achkoml11en : 
a) 7 Paarungen: nur gestreift-weiBe. 
b) 9 Paarungen: gestreift-weiBe (1698) und ungezeichnet-weiJ3e 

(;304); sie stehen im Verhaltnis 77,11 % : 22,88% = 3 : l. 

III. Von den ungezeichnet-gelben F2 wurden Nachkol11men erzielt: 
a,) in 8 Paal'ungen: nul' ungezeichnet-gelbe; 
b) in 7 P,1al'Ungen: ungezeichnet-geJbe und ungezeichnet-weiBe im 

Verhaltnis 1;307 : 457 = 76,73% : 23,26% = etwa 3 : l. 

H'. Die ungezeichnet-weiJ3en F 2 lieferten in F 3 ausschlieBlich ebensolche 
Xachkommen. 

Aus dem Vorhergehenden geht in del' Tat hervor, daB zwei neue 
konstante Rassell (gestreift-gelh lind ungezeichnet-weiB) in F2 entstanden 
sind, wie ihre Nachkonllnen in F3 heweisen. Die aus dem Komhinations
schema ahzulesende Erscheinnng, daB unter den vier Phiinotypen F2 
jedesmal auch homozygotische Individuen sind, stimmt also mit del' 
Wirklichkeit i\ herein. 
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Wie kommen nun die Zahlenverhliltnisse von Fa zustande 1 

1. Betrachten wir zuerst den Phanotypus gestreift-gelb, der in tiber
wiegender Zahl in F2 auftritt. Da man dabei die homozygotischen 
und heterozygotischen Individuen auBerlich nicht unterscheiden 
kann, bleiben die Paarungen dem Zufall tiberlassen. Es sind 
daher folgende Moglichkeiten ins Auge zu fassen: 

1. Es treffen Individuen zusammen, welche durch FFSS zu be
zeichnen sind. Sie sind bezuglich beider Eigenschaften homo
zygot. Ihre Gameten sind gekennzeichnet dJlrch FS und FS. 
Wie ohne weiteres klar ist konnen die daraus hervorgehenden 
Fa-Individuen nur FFSS sein, d. h. nur gestreift-gelb (ver
wirklicht in Nr. Ia oben). 

2. Es kopulieren lndividuen von der Formel FfSS X FfSS, die 
in einem Merkmal homozygot (SS), im anderen heterozygot 
sind. Die Gameten der beiden Individuen heiBen: FS; FS; 
fS; fS. Da.raus ergeben sich als Fa-Nachkommen FFSS; FfSS; 
FfSS; ffSS; also gestreift-gelb und gestreift-weiB im Verhaltnis 
von 3 : 1 (verwirklicht in Nr. Ib). 

3. Bei der Fortpflanzung zweier Individuen von der Formel FFSs 
(im Merkmal F homozygot, bezuglieh S heterozygot) kopulieren 
die Gameten: FS, FS, Fs und Fs. Das liefert Fa von der Zu
sammensetzung: FFSS; FFSs; FFSs und FFss, d. h. gestreift
gelb und ungezeiehnet-gelb im Verhaltnis 3 : 1 (vergleiche die 
wirklich erhaltenen Zahlen unter Nr. Ic). 

4. Zwei F2-lndividuen von der Besehaffenheit FfSs, die in beiden 
Merkmalen heterozygot sind, bilden die Gameten: FS; Fs; fS; 
fs; - FS; Fs; fS; fs. Es ist einleuchtend, daB wir hier die
selben Gameten haben, wie bei der Fortpflanzung von Fv und 
das Resultat ist genau dasselbe wie dart fUr F2 • In diesem 
FaIle entstehen demnaeh in Fa wieder aIle 4 Phanotypen, und 
zwar im Verhaltnis von 9 : 3 : 3 : 1, wie es Nr. Id wirklich 
geliefert hat. 

5. Von zwei F2-lndividuen FFSS X FfSS sind die Gameten ab
zuleiten mit den Formeln: FS; FS; FS; fS. Ihre Nachkommen 
sind samtlieh gestreift-gelb, namlich entweder FFSS oder FfSS ; 
das Erge bnis ist also das gleiche wie bei der Fortpflanzung 
FFSS X FFSS (vgl. la). 

6 .Es konnen fernerfolgende Kreuzungen vorkommen : FFSS X FFSs 
und FFSS X FfSs. Da die eine Form beide Dominanten enthalt, 
mussen auch in diesen beiden Fallen aIle Fa gestreift-gelb sein 
(wie in Ia). 

7. Ein F2-Individuum FfSS kann mit FFSs zusammentreffen; 
dann kombinieren sieh die Gameten: FS; fS; FS; Fs. Die 
Fa-Individuen sind demnach: FFSS; FfSS; FFSs; FfSs. AIle 
Fa sind demnach gestreift-gelb (Ia). 
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8. Es kommt die Kreuzung zustande: FfSS X FfSs. F2 bildet 
dabei die Gameten: FS; fS; FS; fs. Das Ergebnis ist fur F3: 
FFSS; FfSS; FfSs und ffSs; F 3 ist also zum Teil gestreift-gelb, 
zum Teil gestreift-weiB im Verhaltnis 3 : 1 (vgl. Ib). 

9. Endlich ist noch die Moglichkeit zu beriicksichtigen, daB. 
FFSs X FfSs zustande kommt. Dann sind die Gameten FS; 
Fs; FS; Fs; fS; fs zu kombinieren. Das ergibt fur F3: FFSS; 
FFSs; FFSs; FfSS; FfSs; FfSs und FFss; Ffss, als gestreift
gelb und ungezeichnet-gelb im Verhaltnis 6 : 2 = 3: 1 wie in Ic. 

II. Wenden wir uns nun zu den Nachkommen des Phanotypus ge
streift-weiB. 
1. Hier konnen zunachst homozygotische Individuen £ISS zu

sammentreffen; sie bilden nur Gameten fS und fS. Fa ist 
demnach wieder ffSS, d. h. nur gestreift-weiB (IIa). 

2. Es kopulieren zwei Individuen: ffSS X ffSs. Es geraten dann 
Gameten zusammen von der Beschaffenheit: fS, fS und fS, fs. 
Die F 3-Individuen sind also: ffSS; ffSS; ffSs; ffSs, also samtli.ch 
gestreift-weiB, die wir auch unter der Gruppe II a zu suchenhaben. 

3. Die beiden Individuen haben die Formeln: ffSs. Dann heiBen 
die Gameten: fS; fs; fS; fs. D3.s Erge bnis ihres Zusammen
treffens zu F 3 ist: ffSS; £ISs; ffSs und ffss, d. h. gestreift-weiB. 
und ungezeichnet-weiB im Verhaltnis 3 : 1 (vgl. Gruppe lIb). 

III. Der Phanotyp ungezeichnet-gelb gibt folgende Nachkommen: 
1. FFss X FFss. Da es sich um zwei Homozygoten handelt, sind 

aile Fa wieder FFss = ungezeichllet-gelb (lIla). 
2. FFss X Ffss. Dann sind die Gameten zu schreiben: Fs; Fs; 

Fs; fs. Die Fa-Individuen haben die Beschaffenheit: FFss; 
FFss; Ffss; Ffss. Sie sind samtlich ungezeichnet-gelb (IlIa). 

3. Ffss X Ffss. Die Gametell heiBen: ]'s; fs; Fs; fs. FUr Fit 
entstehen: FFss; Ffss; Ffss und ffs~', demnach ungezeichnet
gelb und ungezeichnet-weiB im Verhaltnis 3 : 1 (Gruppe IlIb). 

IV. Der Typ ungezeichnet-weiB besitzt nur homozygote Individuen 
von der Formel ffss. In ihm sind nur beide Rezessivell enthalten. 
Die Ableitung liefert in voller Dbereinstimmung mit der Wirklich
keit nur wieder fiss, d. h. nur ungezeichnet-weiB (Gruppe IV). 

Die Behandlung dieses ganzen Failes wurde hier so in die Breite 
ausgedehnt, um die treffliche Dbereinstimmung der Mendelschen 
Theorie mit dem wirklichen Zuchtungsergebnis darzutun. Fassen wir 
nun die bis jetzt an der Dihybridenkreuzung gewonnenen Ergebnisse 
kurz zusammen: 

1. Bei Dihybriden tritt in F2 eine Spaltung ein in 4 Phanotypen 
im Verhaltnis 9 : 3 : 3 : 1. 

2. Es entstehen in F2 zwei neue, durch geeignete Isolation konstant 
rein weiterzuzuchtende Rassen oder Varietaten, welche der 
selbstandigen Umkombination der Gene bei der Gameten
bildung ihre Entstehung verdanken. 
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3. Auf je 16 FI-Individuen entfallen 4 homozygote Individuen, 
von denen je eines je einem der 4 Phanotypen angehort; zwei 
derselben sind gleich den beiden urspriinglichen P-Formen, 
zwei bilden die eben genannten beiden neuen konstanten Formen. 

4. Von den beiden neuen Formen en~haIt eine beide Dominanten, 
eine beide Rezessiven. 

r) Das selbstandige Mendeln des einzelnen Merkmals. 
Aus der freien Umkombination der Gene zu einer neuen genotypischen 
Formel (vgl. Nr. 2) folgt, daB die einzelnen Gene eine gewisse Selh
standigkeit besitzen mussen, da sie sich aus ihrer urspriinglichen Ver
gesellschaftung loslOsen und zu neuen ganz anderen Gruppen zusammen
treten konnen. Statt der urspriinglichen Gruppen Fs und fS ergab sich 
ja die neue Zusammenstellung FS und fs. Daraus geht hervor, daB 
wir mit Recht die Gene als Einheiten oder, wie wir gesagt haben, als 
Erbeinheiten ansprechen. 

Noch einleuchtender wird das durch die Betrachtung anderer Tat
sachen. Vernachlassigen wir einmal bei den zu den besprochenen 
Kreuzungen benutzten Formen von BorrWYx das eine der Eigenschafts
paare, etwa gelb-weiB, - dann unterscheiden sich die P-Individuen 
nur in einem Merkmalspaar, namlich gestreift - ungezeichnet. Fl 
ist gestreift. In F2 treten aber wieder ungezeichnete Formen auf. 
Toyama fand unter seinen 11322 F2-Individuen (vgl. oben) 8532 ge
streifte und 2790 ungezeichnete. Beide Formen stehen im Verhaltnis 
8532 : 2790 = 75,53% : 24,64% = 3 : 1. Da.s gleiche Verhaltnis ergibt 
sich aus dem Kombinationsschema Fig. 184 F2, wo auf 16 Individuen 
12 gestreifte und 4 ungestreifte komm"n = 12 : 4 = 3 : 1. In diesem 
Verhaltnis spalten also die beiden Merkmale fur sich betrachtet in F 2; 

es ist das gleiche wie bei der Spaltung von Monohybriden. 
Machen wir dasselbe Verfahren mit dem Merkmalspaar gelb - weiB 

durch. Unter der Gesamtzahl 11322 in F2 sind 8484 gelb und 2:rn8 
weiB. Ihr Verhaltnis ist = 8484 : 2338 = 74,93% : 25,06% = 3 : 1. 
Aus der theoretischen Ableitung im Kombinationsschema geht dasselbe 
hervor. Unter 16 Individuen in F2 sind 12 gelb, 4 weiB, also auch 
12 : 4 = 3 ; 1. Wiederum dasselbe Spaltungsverhaltnis wie bei Mono
hybriden. 

Was besagt das 1 Das heiSt, daB jedes Merkmal oder richtiger jedes 
Gen selbstandig fur sich dem Spaltungsgesetz folgt; es "mendelt" ohne 
Rucksicht darauf, ob noch andere mendelnde Gene vorhanden sind 
oder nicht. Das kann aber nur der Fall sein, wenn die einzelnen Gene 
selbstandige Erbeinheiten sind. Die komplizierten VerhaItnisse bei 
Dihybriden und uberhanpt bei Vorkommen mehrerer antagonistischer 
Merkmalspaare bieten also nichts wesentlich Neues gegenuber der ein
fachen Spaltung der Monohybriden, sondern sie entstehen nur durch 
das gleichzeitige Mendeln mehrerer selbstandiger Gene. Die "Erbmasse" 
des Organismus setzt sich also aus selbstandigen Erbeinheiten zusammen, 
womit aber nicht gesagt sein solI, daB diese Einheiten stets einfache 
GroBen seien; vielmehr haben wir allen Grund zu der Anschauung, 
daB sie ha.ufig wenigstens durchaus komplexer Natur sind. Ferner 
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schIieBt jene Selbstandigkeit auch nicht aus, daB die Gene sich in ihrer 
Wirkung beeinflussen. In der Erscheinung der Dominanz haben wir 
ja daftir bereits ein Beispiel kennen gelernt. 

3. Ableitung allgemeingultiger Formeln. 

Wir konnen nunmehr daran gehen, die bei der Bastardierung und 
bei der Spaltung auftretenden ZahIenverhliJtnisse auf allgemeine Formeln 
zu bringen, die ihren wirklichen Wert dadurch besitzen, daB, wie die 
Analyse komplizierter Fiille gezeigt hat, dem Spaltungsgesetz auch bei 
Berucksichtigung von mehr als zwei Merkmalspaaren GUltigkeit zu
kommt (vergleiche folgende Tabelle). 

Zahl der beriicksichtigten 1 2 n 
Paare antagonistischer Merk- (monohybride (dihybride (polyhybride 
male bzw. Faktorenpaare Kreuzung) Kreuzung) Kreuzung) 

Zahl der verschiedenen von I 
Fl gebildeten Gameten 2 =21 4=2~ 2D 

Zahl ihrer .mogli?hen Kombi-14 = 22X 1 = 41 
natlOnen m F2 116=22X2=42/ 22 XD=4D 

Zahl der homozygotischen I 
Kombinationen in F2 2=21 I 4=22 

I 
2D 

Zahl der heterozygotischen I 2 = (4-2) 
I 

12 = (16--4) 

I 
4n _2D 

Kom binationen =4 1 -21 = 4~ _22 
I 

Zahl der in F2 auftretenden I I 

I 
2=21 

I 
4-22 2D 

Phanotypen 

Verteilungszahl der Phano-
t'1r+-h+f, +h (t + t)D typen in F2; Spaltungsver- t+ t 

haltnis = (t+t)2 

Handelt es sich urn monohybride Kreuzung, bei der die beiden 
P-Individuen sich nur in e i n e m Merkmal unterscheiden, so daB nur 
e i n antagonistisches Faktorenpaar zu berucksichtigen ist, so werden von 
Fl 2 verschiedenartige Gameten gebildet. Man kann diese Zahl auch 
schreiben 21. Bei der Fortpflanzung einer dihybriden F1-Generation 
werden, da 2 Faktorenpaare zu berucksichtigen sind, 4 verschiedene 
Arten von Gameten oder kurz 22 Gameten gebildet. Dbertragen wir 
diese Verhaltnisse auf eine beliebige Anzahl (= n) von Faktorenpaaren, 
so liefert ein solcher n-hybrider Bastard (F1) 2D verschiedene Gameten. 

Die 2 verschiedenen Gameten eines Monohybriden liefern (vgl. 
Kombinationsschema) an moglichen Kombinationen bei der Zygoten
bildung fur F2 : die AnzahI 4 = 22X1 oder, wie man die ZahI 4 auch 
darstellen kann, 41 • Diese 22X1 moglichen Kombinationen werden bei 
einer genugenden AnzahI von Nachkommen stets verwirklicht (vgl. den 
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naher besprochenen Versuch der Schneckenkreuzung). Fur Dihybriden 
betragt die Zahl der unter den 22 = 4 Gameten moglichen Kombinationen : 
'16 oder anders geschrieben 2~X2 oder 4 2• Daraus ergibt sich fUr n Fak
torenpaare die Anzahl: 22Xn = 4n Kombinationen. Ein Teil dieser 
in den F2-Individuen enthaltenen Kombinationen ist homozygotisch; 
diese zuchten rein weiter. Die Zahl derselben ist anzugeben fUr Mono
hybriden mit 2 = 21; fur Dihybriden mit 4 = 22 und dementsprechend 
fUr einen beliebigen F1-Bastard mit 2n , wenn n die Anzahl der in Frage 
kommenden Paare antagonistischer Faktoren oder Gene bezeichnet. 

Auch fUr die Anzahl der Heterozygoten unter den 22 Xn moglichen 
Kombinationen liWt sich ein einfacher allgemeiner Ausdruck gewinnen. 
Bei I Merkmalspaar ist sie anzugeben mit 2 = 4-2 = 41_21; bei 
2 Merkmalspaaren also mit 12 = 16 - 4 = 4 2 - 22. Danach lautet die 
allgemeine Formel: 4n - 2n. 

Die Zahl der in F2 auftretenden Phanotypen ist eine ganz gesetz
ma13ige. Sie ist bei monohybrider F1-Generation 2 = 21; bei dihybrider 
F1 : 4 = 22; allgemein also: 2n. Wie wir sahen, ist das auch die Anzahl 
der in F2 vorkommenden Homozygoten. 

Endlich zeigen diese Phanotypen von F2 eine ganz bestimmte Ver
teilung ihrer Anzahl unter der Gesamtzahl der F 2-Individuen, die in 
dem Spaltungsverhaltnis 3 : I fur Monohybriden und 9 : 3 : 3 : I fur 
Dihybriden zum Ausdruck kommt. Wir konnen das auch so ausdrucken, 
da13 wir sagen, unter der Gesamtzahl der F2-Individuen bei Mono
hybriden gehoren {- dem einen, t dem anderen Phanotyp an; bei 
Dihybriden verteilt sich die Gesamtzahl so auf die 4 Phanotypen, da13 
lii dem ersten, 1\ dem zweiten, 1\ dem dritten und T~ dem vierten 
Phanotypus angehort. Als Verteilungszahlen haben wir also (1 + t) 
bzw. (lo + 13ll" + h + lll-). Letzterer Ausdruck ist aber aus ersterem 
zu entwickeln mit (f + -1) . ({- + t) = ({ + t)2. Das fUhrt uns 
zu der allgemeinen Formel der Verteilungszahl der Phanotypen in F2 • 

Sie ist gegeben mit dem Ausdruck (i + {)n, wo n wieder die Zahl 
der fUr die Bastardierung in Betracht kommenden Paare antagonistischer 
Merkmale oder besser Faktoren der P-Individuen bedeutet. Auf die 
Ableitung weiterer allgemeiner Formeln wollen wir hier verzichten. 
Das hier Gegebene genugt, um die Klarheit des Mendelschen Spaltungs
gesetzes darzutun und das Verstandnis selbst komplizierter Falle an
zubahnen. 

4. Kreuzung mit intermediarem Verhalten der Bastard
generation. Mosaikbastarde. 

In den beiden bisher naher besprochenen Fallen handelte es aich 
um vollstandige Dominanz des einen Merkmals bzw. seines Faktors. 
Bei einem Paar antagonistischer Eigenschaften ist daher der Bastard 
(F1) von der einen P-Form nicht zu unterscheiden; bei mehreren Eigen
schaftspaaren kann das zwar der Fall sein, aber dann ist eine Trennung 
eines Teiles derHomozygoten und Heterozygotenin F2 nicht moglich. Nun 
ist aber die Dominanz keineswegs immer derart vollstandig, daB das ent
gegengesetzte Merkmal in den Heterozygoten vollkommen unterdrUckt ist. 



298 Das ldioplasma im Zusammenhange der Generationen. 

Hii.ufig ist die Dominanz abgeschwacht. Dann zeigen die heterozygoten 
Individuen den "dominanten" Charakter nur unvollkommen ausgebildet, 
und die Dominantrezessiven lassen sich schon ii.uBerlich von den reinen 
Dominanten unterscheiden. Auch kann die Dominanz einzelner Merk
male schwankend oder fluktuierend sein, so daB sie bald mehr, bald 
weniger die Oberhand gewinnen. Das kann bei anderen Eigenschaften 
ins Extrem gesteigert sein, so daB geradezu ein Dominanzwechsel vor
liegt, der regellos oder auch in gewissem Grade regelmaBig ist. So 
kann je nach der Richtung der Kreuzung das eine oder das entgegen
gesetzte Merkmal dominant sein; auch mit dem individuellen Lebens
alter kann ein Dominanzwechsel eintreten. Das alIes zeigt, daB die 
Erscheinung der Dominanz nicht etwas Wesentliches im Vererbungs
vorgang ist. Bei groBerer Erfahrung gelingt es auch oft, bei auBerlich 
zunii.chst vollkommen erscheinender Dominanz doch Unterschiede 
zwischen reinen Dominanten und Dominantrezessiven zu entdecken. 
Jedenfalls ist es klar, daB we phiinotypische Beschaffenheit der FI-
und Fa-Generation in weitgehendem MaBe durch den Grad und die 
Art der Dominanz bestimmt wird. 

Besonders auffallend ist das, wenn von einer Dominanz uberhaupt 
keine Rede sein kann, sondern FI die beiden P-Merkmale gleichzeitig 
aufweist. Es ist klar, daB dann Fl durchaus eine Mittelstellung zwischen 
den beiden P-Formen einnehmen muB, indem die beiden entgegen
gesetzten Merkmale an den Heterozygoten gemischt erscheinen. Die 
Folge davon ist, daB bei monohybrider Kreuzung in Fa schon auBerlich 
eine Spaltung in dem Verhaltnis 1 : 2 : 1 eintritt, da die reinen Domi
nanten und reinen Rezessiven ohne weiteres von den Dominantrezessiven 
zu unterscheiden sind, wahrend dieae bei vollkommener Dominanz von 
den reinen Dominanten nicht zu trennen sind (Spaltung 3 : 1). 

Ein gutes Beispielliefern dafur die sogenannten blauen Andalusier
hiihner, die nach der Erfahrung der Zuchter niemals rein zuchten. 
Unter ihren Nachkommen finden sich stets wei Be und schwarze Tiere. 
Danach sind also die blauen Hiihner heterozygotisch, weswegensie bei ihrer 
Fortpflanzung spalten. In der Tat gelang es Bateson und Punnett 
sowie auch Davenport den Nachweis zu fuhren, daB die blaue Farbe 
durch Kreuzung weiBer und.schwarzer P-Formen entsteht. Die blaue 
Federfarbe kommt dadurch zustande, daB weder der Faktor fur Schwarz 
noch derjenige fur WeiB in diesem FaIle dominant ist; beide gelangen 
zur Auswirkung, so daB durch auBerst feine Mischung von winzigen 
weiBen und schwarzen Fleckchen die als blau bezeichnete Farbung 
entsteht. Bezeichnet man den Faktor fur Schwarz mit N (niger), den 
fur WeiBmit A (a'lbus), so ergeben sich mit Hilfe des besprochenen Kom
binationsschemas die Erblichkeitsverhaltnisse ohne weiteres (vgl. Fig. 
190). Als Ausgangspunkt kann man die rein weiterzuchtenden schwarzen 
und weiBen Nachkommen der Andalusier wahlen. Bezuglich der hier 
in Frage kommenden Eigenschaften ist dann die Formel fur die schwarze 
P-Form: NN, fur die weiBe P-Form: AA. Wir wahlen eine solche 
Schreibweise (fur beide Eigenschaften groBe Buchstaben),um anzudeuten, 
daB keine eigentliche Dominanz eines Faktors vorliegt. Die Gameten 
von P heiBen dann: N, N und A, A. Der aus ihnen hervorgehende 
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Bastard (F1) wird als intermediar bezeichnet. Seine Formel ist NA 
d. h. intermediar blau. Er bildet die Gameten A und N und bei 
Inzucht ergibt sich fUr Fz: 

Gameten 
N A von Fl 

N NN NA ) 
~F2 

A AN AA 
J 

In Worten ausgedriickt: t von F! ist rein schwarz (NN); t ist rein 
weiB (AA); t sind intermediar blau (2 X NA). Es treten hier also 
3 Phanotypen auf, die im Verhaltnis: 1 : 2 : 1 stehen, was nichts anderes 
ist als die Spaltungsformel rur Monohybriden bei intermediarem Ver
halten, die bei Dominanz des einen Merkmals iibergeht in 3 : 1, da dann 
das t Reindominanten nicht von den t Dominantrezessiven phano
typisch zu unberscheiden ist. 

Bei isolierter Weiterzucht der 3 obigen Typen geben die i rein 
schwarzen Hiihner in Fl lauteJ; rein schwarze Nachkommen, ebenso 
die t rein wei.Ben lauter wei.Be; die t intermediaren blauen spalten in 
Fa im gleichen Verhaltnis 1 : 2 : 1 weiter, was durch abermalige An
wendung des Kombinationsschemas leicht zu priifen ist. 

Den intermediaren Bastardensehr nahe stehend sind die sogenannten 
Mosaik-Bastarde, bei denen nicht eine so feine Vermischung der beiden 
fraglichen Merkmale eintritt wie bei jenen, sondern wo beide Merkmale 
deutlich nebeneinander wie in einem Mosaik angeordnet sind, was bei 
Mosaikfarbung besonders deutlich ist. Auch dafiir kennt man u. a. 
FaIle bei Hiihnern, in denen die Kreuzung zwischen einem wei.Ben und 
schwarzen Peine schwarz und weiB gesprenkelte F1-Form ergibt. Diese 
Mosaikfarbung ist aber nicht zu verwechseln mit echter Scheckung, 
die auf besonderen Faktoren beruht. Die Mosaikfarbung ist hetero
zygotisch, echte Scheckung aber homozygotisch, so daB sich Schecken 
rein ziichten lassen. 

Ein Blick auf die Fig. 190 lehrt, daB bei intermediarem Verhalten 
von Fl das Mendelsche Spaltungsgesetz schon in Fz deutlich zutage 
tritt. Es ist aber daran festzuhalten, daB hier das gleiche Verhalten 
vorliegt wie in Fallen von vollkommener Dominanz, was ein Vergleich 
der genotypischen Beschaffenheit von Fz hier wie dort ohne weiteres 
ergibt. 

5. Epistase und Hypostase der Erbfaktoren. 

Wir haben nun schon verschiedenes Verhalten der Erbfaktoren zu
einander kennen gelernt. Bei vollkommener Dominanz eines Faktors 
iiber einen anderen geniigt sein Vorkommen in einfacher Portion, um 
den anderen vollsmndig zu unterdriicken (vgl. die genotypischen 
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Formeln in dem Beispiel del' Schneckenkreuzung). 1st a bel' seine Domi nanz 
nicht vollkommen, so genligt die einfache Portion in del' Heterozygote 
nicht, um die durch ihn bewirkte Eigenschaft ungeschwacht zur Geltung 
zu bringen. Es entstehen dann intermediare Formen, wie bei den blauen 
Andalusierhlihnern (Formel: NA), wobei wir allerdings hinzufUgell 
mussen, daB, da Vorkommen von Pigment (in dem Beispiel: schwarz) 
sonst zu dominieren pflegt libel' sein Fehlen (weiB), das AuBere des 
Bastards doch etwas mehr nach del' schwarzen Seite neigt. 

Es kann nun abeT noch ein anderes Verhaltnis del' Faktoren zu
einander vorkommen, wenn zwei an sich dominante Faktoren 
heterozygotisch zusammentreffen. Man kann dann beobachten, 
daB del' eine von dem anderen gewissermaBen zugedeckt wird, so daB 
jener nicht phanotypisch sichtbar wird, obwohl er in anderer 
Kombination dominant ist. Man spricht dann von Epistase nnd nennt 
den verdeckenden Faktor epistatisch, den verdeckten hypostatisch. 
Ein einfaches Beispiel mage das erHiutern. 

Kreuzt man ein granes Kaninchen mit einem weiBen (Albino), so 
ist FI gran und in F2 treten wieder farbige nnd weiBe Tiere auf in dem 
Verhiiltnis 3 : 1. Bezeichnet man (Bateson) mit F den Faktor flir 
far big und mit f denjenigen fiir die entgegengesetzte Eigenschaft, also 
weiB, so ergeben sich diese Verhaltnisse ohne weiteres aus dem Kom
binat,ionsschema fiir Monohybriden, wobei f sich als rezessiv gegenliher F 
erweist. Betrachtet man aber die farbigen F2-lndividnen nach ihrer 
Farbe nither, so muB man Mters feststelIen, daB nicht nul' graue, sondern 
a,nch schwarze in F2 aufgetreten sind. Dnd zwar stehen die drei Phiillo
typell gran, schwarz, weiB in dem Verhaltnis: 

9 grane : 3 schwarze: 4 wei Be 

odeI' 12 V farbige: 4 weiBe 
= 3: 1. 

In den P-Individnen muB also au Bel' dem Faktor Hil' Gran noch em 
solcher flir Schwarz (N) il'gendwie enthalten gewesen sein. Schwarz 
hat sich ebenso wie gran im allgemeinen als dOlninant erwiesen 
gegentiber dem Fehlen von Farbe (weiB); das Vel'haItnis del' Faktoren 
flir schwarz nnd weiB ist also klar. In welchem Verhaltnis stehen 
aber die beiden dominanten Faktoren fUr gran (G) nnd schwarz (N)? 

C n c not hat fiir derartige Verhiiltnisse eine einfache Erklarung 
gegeben durch die Annahme, daB es sich nicht mn eille monohybrjde, 
sondern dihybride Kreuznng handelt. Als Paare antagonistischer 
Faktoren konnen wir dabei einsetzen: farbig (C, color) odel' nichtfarbig 
(c); gran (G) odeI' weiB (g), wobei die Farhe phanotypisch nur sichtbal' 
wird, wenn ihr Faktor mit C znsammentrifft. Den Faktor fiir schwarz 
(N, niger) mi.issen wir sowohl in der grauen als auch in del' weiBen 
P-Form annehmen. DaB es statthaft, ja haufig nnumganglich notwendig 
ist, in einem Albino einen latenten Farbfaktol' anzunehmen, geht nicht 
nur daraus hervor, daB schon iiuBerlich sich bei naherel' Betrachtung 
verschiedene Arten von Albinos nnterscheiden lassen, von denen die 
einen z. B. in den Augen noch Pigment hesitzen, die anderen nicht, 
sondern auch daraus, daB aus der Kreuzung von Albinos farbige Nach-
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kommen entstehen konnell. Nunmehr konnell wir fur die gralle 
P-Form die Formel aufstellen: CCGGNN; fur die weiBe: ccggNN. 
Damns, daB schwarz in dar .#rsteren trotz gleichzeitiger Anwesenheit 
von,C und N nicht sichtbar wird, folgt, daB es von Gran "zngedeckt" 
wird, daB mit anderen Worten G epistatisch ist uber N. Die Analyse 
der Kreuzung ergibt sich nnnmehr leicht, und die Dbereillstimmung 
der theoretischen Ableitung mit der Wirklichkeit bestatigt die Richtig
keit obiger Annahmen. 

Die Gameten von P habell die Formel: 

CGN X cgN 
grau weiB 

die genotypische Beschaffenheit von Fl ist dann: CcGgNN; phanotypisch 
erscheint Fl grau, weil G epistatisch ist uber N. 

Es werden nunmehr viererlei Gameten gebildet, die wir nach dem 
Kombillatiollsschema fur Dihybriden zusammenfugen: 

Gameten 
CGN cGN CgN cgN 

von Fl 
------.--~ 

1-- CCGgNN 
---

CGN CCGGNN CcGGNN CcGgNN 
grau grau grau grau 

cGN CoGGNN coGGNN CcGgNN co GgNN 
grau weiB grau weiB 

.""-, .-.---- F2 
CgX CCGgNK CcGgNK CCggNN CcggNN 

gran grau sohwarz schwarz 

cgN CcGgNN ccGgNK CcggNN ccggNN 
gran wciB schwarz weiB 

--.----~ .. -~-----

Eill Blick auf das Schema lehrt, daB auf diese Weise in Dbereill
stimmung mit dem Experimentalfall 9 graue, 3 schwarze, 4 weWe F2-
Individuen entstehen. Wir konnen damus aber noch mehr entnehmen. 
Da alie wei Ben nur c enthalten, werden ihre samtlichell Nachkommen 
bei Inzucht wieder weiB. Aber es sind trotzdem zwei gallz verschiedene 
Gruppen von weiBen vorhallden. Nur eins llnter 16 ist gleich der weiBen 
P-Form; es enthalt den Faktor G gar nicht; 3 dagegen enthalten auch 
den Faktor fiir Gran (G). Unter Beriicksichtigung dieses Umstandes 
lOst sich also das Zahlenverhaltnis der Phanotypen 9 : 3 : 4 auf in 
9 : 3: 3 : 1, d!1s nns von den Dihybriden her bekannt ist. Die lln
gleiche genotypische Beschaffenheit der weiBen F2 kann im Ziichtungs
experiment durch Krellzung derselben mit einem schwarzen Tier (etwa 
CCggNN) bewiesen werden. WeiBe Tiere, die GG enthalten, liefern 
dann nur graue Nachkommen, solche mit Gg zu gleichen Teilen graue 
und schwarze, endlich diejenigen mit gg n'ar schwarze, wie der Leser 
leicht nachprufen kann; es ist nur zu beachten, daB N (schwarz) fUr 
sich dominant ist tiber weiB (g). 
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(). Komplexe Erbfaktorell. 

Aus dem besprochenen Versuch, dem sich leicht andere, namelltlich 
aus Kreuzungen mit Mausen, anschlie.Ben lie.Ben, geht aber auch noch 
hervor, daB wir nicht immer mit einem einfachen Faktor fur eine 
Eigenschaft auskommen, sondern daB wir zu der Al1l1ahme Von 
komplexen Faktoren gezwungen sein konnen. Femer wird dadurch 
die unter Umstanden unwirksame Anwesenheit yon Faktoren oder 
ihre Latenz vorgefiihrt. 

Ein Fa.ll, in dem die komplexe Natur des Faktors einer Eigellschaft 
in bemerkenswerter Hinsicht zutagetritt, ist die von Bateson und 
Punnett ausgefiihrte und analysierte Kreuzung von Hiihnerrassen, die 
sich durch ihre Kammformen unterscheiden. Es kommen hier in Frage 
der Erbsenkamm, der Rosenkamm, der WalnuBkamm und der einfachf' 
Kamm (Fig. 191-195). Die :Form des letzteren ist allgemein bekannt. 

192 193 

. ~ . 
191 

194 195 

Pig. 191-195. Kammformen vou Huhneru. Fig. 191 einfachel' Kamm d'; 
Fig. 192 Erbsenkamm c?'; Fig. 193 Erbsenkamm Q; Fig. 194 Rosenkamm c!; 

Fig. 195 WalnuJlkamm~jllnges d'. (Nach Bateson.) 

Der Erbsenkamm ist im Gegensatz dazu niedrig und mit stumpfell 
wulstigen Hockem besetzt. Der Rosenkamm, der allS einer dl'eieckigen 
Masse von kleinen Warzen nnd Papillen besteht, hat eine frei nach 
runten ragende Spitze. Der niedrigewulstige WalnnBkamm hat seinen 
Namen von seiner rnnzeligen Oberflache. 

Die Kreuzung Rosenkamm X Erbsenkamm ergab in Fl den WalnuB
kamm. In F2 trat eine Spaltung dieses neuen Phanotypus in 4 Phano
t.ypen ein, und zwa.r erhielten die genannten Autoren insgesa.mt: 
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1. WalnuBkamm 279. 
2. Erbsenkamm 132. 
3. Rosenkamm 99. 
4. Einfacher Kamm 45. 

In ~\ trat also wiederum eine Neuerscheinullg auf, del' einfache 
Kamm. Das Vorkonunell von 4 Phanotypen in F2 drangt zu del' All
nahme, daB eine dihybride Kreuzung vorliegt. Die Analy.se des Falles 
wurde an einer sehr groBen Zahl von Individuen (uber 12000) durch
gefUhrt und ist sehr geeignet uns mit del' sogenannten Presenee-Absenee
Hypothese Batesons bekannt zu machen. Naeh d~eser Hypothese 
steht d'ts Vorhandensein einer Eigensehaft immer das Fehlen derselben 
aIs antagonistisches Merkmal gegenuber. Mit einer solchen Annahme 
lassen sieh allerdings viele FaIle klar uud leieht interpretieren. Die 
Zukunft muB entseheiden,ob del' Hypothese nicht. nul' ein heuristischer 
Wert zukommt, sondern ob sie del' Wirklichkeit entsprieht. Jedenfalls 
zeigt ihre gllte Anwendbarkeit, daB wir mit del' Annahme Von korpus
kularen Eillzelfaktoren fUr jede einzplne Eigenschaft vorsichtig sein 
mussen. 

Urn auf unseren Experimentalfall zuruckzukommell, so sind llach 
del' Prasenz-Absenz-Hypothese (wir ziehen die latinisierende Schreib
weise vorl) dort die antagonistischen Merkmale del' P-Formen: Rosen
kamm und kein R:>senkamm; Erbsenkamm und kein Erbsenkmnm. Da 
von jedem diesel' beiden Paare je eine Eigenschaft del' einzelnen P-Form 
zukommt, so haben wir fur das Rosenkammhuhn die beiden Eigen
schaften: Rosenkamm und kein Erbsenkamm; flir das Erbsenkamm
huhn: Erbsenkamm und kein Rosenkamm. Da das Vorhandensein 
einer Eigensehaft dominiert uber das Fehlen einer Eigensehaft, haben 
wir bei diesel' Interpretation zwei P-Formen, die sich durch zwei Paare 
antagonistiseher Merkmale unterscheiden, wobei das eine P-Individuum 
die elne Dominante und die eine Rezessive, das andere die andere Domi
nante und die andere R9zessive enthalt, also ganz wie in dem oben be
sproehenen FaIle von Bombyx. FUhren wir nun statt del' Eigenschaften 
ihre Fa.ktoren ein und nennen wir zweckmaBigerweise den Faktor fur 
RJsenkamm R (rosa), fUr Erbsenkamm P (pisum), indem wir ab 
Symbole del' Gene den Anfangsbuchstaben eines sinngemaBen lateini
sehen Wortes wahlen, wie wir es aueh fruhertaten (Goldschmidt), so 
haben wir fUr das Fehlen diesel' Merkmale I' bzw. p einzusetzen. Dann 
lautet die Formel flir Rosenkamm RRpp, fUr Erbsenkamm PPrr. Die 
G1m')ten von b3iden sind Rp und PI'; sie ergeben als F 1 : RPrp odeI' 
RrPp, das phanotypiseh als WalnuBkamm in die Erseheinung tritt. 

Die in Fl neu auftretende Eigenschaft beruht demnach nicht nul' 
auf einem komplexen Faktor, sondern beaehtenswert ist aueh, daB fUr 
diese Eigenschaft kein besollderer spezifischer Faktor besteht. Sit' 
kommt vielmehr zustande durch d'ts Zusammenwirken von Faktoren, 
welche fur sich allein eine ganz andersartige Eigensehaft hervoITufen. 
Die Annahme eines besonderen WalnnBkamm-Faktors ist uberflussig 
lind darum zu verwerfen, wenn dip weitere Analyse ihn nicht erfordert; 
lind das ist nicht del' Fall. 
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F1bildet die Gameten: RP; Rp; rP; rp; diese ergeben £iir F2 (siehe 
Tabelle) : 

Garneten I 
von Fl 

RP Rp rP rp 

RP RRPP RRPp I RrPP Rrpp 
WalnuBkamm Walnuf3kamm i Walnuf3kamm Walnuf3karnm 

Rp I RRPp I RRpp ! RrPp I Rrpp 
Walnuf3kamm Rosenkamm I Walnuf3kamm Rosenkamm 

rP I RrPP I RrPp I rrPP I rrpp 
WalnuBkamm Walnuf3kamm I Erbsenkamm Erbsenkamm 

rp Walnuf3kamm Rosenkamm Erbsenkamm Einfachkamm I RrPp. I Rrpp I rrPp I' rrpp 

------'_. 

Es erscheinen also die 4 oben gen,annten Phanotypen im Verhaltnis 
9 : 3 : 3 : 1. Dasselbe ist in den mitgeteilten Versuchszahlen ja nur in 
grober Annaherung verwirklicht, die Richtigkeit der Interpretation folgt 
aber aus den zahlreichen angestellten Kontrollversuchen, von denen wir 
nur einen erwahnen wollen. Ist die Zusammensetzung des WalnuB
kammes von Fl mit RrPp zutreffend angegeben, so muB sich das Er
gebnis der Kreuzung von Fl mit einer der erhaltenen Formen voraus
sagen lassen. Wahlen wir die Kreuzung von Fl mit dem in F 2 auftretenden 
einfachen Kamm, also RrPp X rrpp. Von Fl werden die 4 Gameten
arten gebildet: RP, Rp, rP, rp; von der Form Einfachkamm nur 1 Art: 
rp. Somit mussen wir folgende Kombinationen erwarten: 

rP rp Gameten ~ I Rp 

====~======~======== 

rp I . RrPp I Rrpp I rrPp I rrpp 
Walnuf3kamm Rosenkarnm I Erbsenkamm Einfachkamm 

Mit Worten: es mussen aus der Kreuzung die 4 Phanotypen WalnuB
kamm, Rusenkamm, Erbsenkamm, Einfachkamm zu gleichen Teilen 
hervorgehen (im Verhaltnis 1 : 1 : 1 : 1). Das wirkliche Ergebnis einer 
solchen Kreuzung war: 

WalnuBkamm 
Rosenkamm 
Erbsenkamm 
Einfachkamm 

644 
705 
664 
716 

2729 

- 23,6% 
25,8% 

- 24,3% 
- 26,2% 

Man . sieht, wie tatsa.chlich nahezu. von jedem Typ gleichviele 
Individuen vorhanden waren. 

Bei der Interpretation des Falles mit Hille der Prasenz-Absenz
Hypothese werden fUr den Einfachkamm keine besonderen Faktoren 
angenommen; er tritt auf, wenn die Faktoren fur Rosenkamm und 

D ii r ken, Einfiihmng in die Experimentalzoologle. 20 
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Erbsenkamm fehlen, wenn also nur r und p vorhanden sind. Es fragt 
sich nun, ob diesen "negativen" Symbolen wirklich reale Faktoren ent
sprechen. Der Einfachkamm erscheint bei Abwesenheit bestimmter 
Gene; wir konnen auch sagen, da13 in dem Rest der Gene dann der 
Faktor fur den Einfachkamm gegeben ist; dieser Rest kommt allen 
beteiligten Rassen zu; aber nur, wenn durch Spaltung R- und P-freie 
"Reste" entstehen, kann der Einfachkamm verwirklicht werden. Es 
ist dabei nicht notwendig, in dem von P und R hefreiten Rest der Gene 
einen besonderen Faktor fur Einfachkamm anzunehmen. Sein Entstehen 
kann angenommen werden durch Zusammenwirken aller oder eines 
Teiles der in dem Rest enthaltenen Faktoren, die ffir sich andere Eigen
schaften bewirken. (Man erinnere sich an das Entstehen des WaInu13-
kammes.) Auf diese Weise lassen sich ffir die bei der Prasenz-Absenz
Hypothese rein negativen Symbole r und p reale Vorstellungen gewinnen, 
was auf aIle FaIIe von Wert ist. 

Wir nehmen der Einfachheit halber an, da13 sich die parentalen 
Rosenkamm- und Erbsenkammhiihner nur durch den Besitz von R 
bzw. P unterscheiden. Dann hei13t die vollstandige Formel fur Rosen
kammhuhn: RRxx, wobei unter x die Summe der unbekannten und 
fur Rosenkamm gleichgiiltigen Faktoren verstanden wird; die ent
sprechende Formel des Erbsenkammhuhnes lautet: PPxx. Hier ist in 
beiden Fallen der Genenrest als gleich angenommen ; wiirden weitere Unter
schiede der beiden Rassen berncksichtigt, so konnte man in letzterer Formel 
statt xx etwa schreiben yy. Das wiirde nur die Darstellung etwas kom
plizieren, im wesentlichen aber nichts andern. Die von der P-Generation 
gebildeten Gameten sind anzugeben mit Rx und Px; Fl erhalt dann die 
Bezeichnung: RPxx = WaInu13kamm. Bei der Gametenbildung mu13 
jede Gamete x bekommen, aber nur ein Teil kann R und P erhalten, 
da sie nurin einfacher Dosis vorhanden sind. So kann abspalten einmal 
RPx; dem steht dann gegenuber der von R und P freie Rest x; dann 
kann die Teilung aber auch erfolgen in Rx und Px. Diese 4 Arten von 
Gameten ergeben nun folgende Kombinationen (siehe Schema): Wir er
halten genau das gleiche Ergebnis, wie bei Verwendung der nicht recht 
vorstellbaren Symbole p und r, namlich die 4 wirklich beobachteten 
Phanotypen im Verhaltnis 9 : 3 : 3 : 1, und jeden dieser Typen unter 

Gameren 

RPx 

Rx 

I RRPPxx RRPxx I RPPxx RPxx 
WalnuBkamm WalnuBkamm. WalnuBkamm WalnuBkamm 

I RRPxx I RRxx I RPxx I Rxx . I WalnuBkamm Rosenkamm WalnuBkamm Rosenkamm 

Px -----!-RPP~_;__I--RPXX I PPxx I Pxx -0 

! WalnuBkamm WalnuBkamm Erbsenkamm Erbsenkamm 

x 1~~~~~~~LRos~mm L~~~;~~~~a~~mm 
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16 Individuen einma.l homozygot. Der Einfachkamm wird nicht be
stimmt durch negative Faktoren, sondern durch positive. Jedes Indi
viduum besitzt den doppelten "Rest" xx, wie es selbstversilindlich not
wendig ist. Ob man dabei im Bereich des x noch einen 'besonderen 
hypostatischen Faktor fiir den Einfachkamm annimmt, wie z. B. Gold
schmidt in einer Interpretation des Falles ausgefiihrt hat, oder nicht, 
ist gleichgiiltig. Dann miiBte man uberall statt x etwa schreiben. Sx 
(S von Bimplex); x hatte dann einen etwas anderen Bereich, aber ge
wonnen ware damit nichts und notwendig ware es auch nicht. Auch die 
Kontrollkreuzungen lassen sich auf die hier zuletzt angewandte Art 
richtig interpretieren und voraussagen. Die erwahnte Kontrolle ergibt: 

Gameten RPx I ·Rx I Px x 

x I Erbs~ I Einfa~ka.mm 
Die tlbereinstimmung mit der Prii.senz-Absenz-Interpretation erhellt ohne 
weiteres. 

Jedenfalls ersieht man wieder aus diesen Ausfiihrungen, daB man 
mit der Annahme eines besonderen Faktors fUr jede Einzeleigenschaft 
vorsichtig sein muB und daB eine solche Annahme keineswegs immer 
notwendig ist. 

Die komplexe Natur von Fa.rbungsfaktoren wurde schon oben 
gestreift. Dazu sei noch folgendes bemerkt. Man macht die Be
obachtung, daB rein weiBe Tiere (Albinos) unter sich keineswegs immer 
rein zuchten. Es gibt solche rein zuchtenden Albinos, die also immer 
wieder nur weiBe Nachkommen geben, und solche, unter deren Nach
kommen plotzlich und scheinbar unvermittelt auch schwarze, graue, 
braune oder gelbe, uberhaupt farbige auftreten. Diese Erscheinung ist 
bei den verschiedensten Tieren festgestellt worden. So erhielt Bateson 
aus der Kreuzung weiBer H'iihnerrassen in Fl lauter lebhaft farbige 
Tiere. Das gleiche gilt fUr Mause, die in dieser Hinsicht besonders von 
Durham, Plate, Hagedoorri untersucht sind. Es entstehen dabei 
also Neuheiten durch die Kombination der Gene bei der Kreuzung, 
die bei den Stammformen nicht vorhanden waren. Die Erklarung 
dafUr ist zu suchen in dem Bedingtsein der fraglichen Eigenschaft 
durch komplexe Erbfaktoren oder mit anderen Worten darin, daB 
die neue Eigenschaft durch mehrere selbsilindige Faktoren bedingt wird, 
von denen die weiBen Tiere aber nur den einen oder anderen besitzen. 
Erst bei ihrem vollzahligen Zusammentreffen in der Kreuzung konnen 
sie ihre zugehorigE;l Eigenschaft verwirklichen, und da farbig dominant 
ist uber weiB, erscheint dann das betreffende Individuum eben farbig 
(vgl. auch das oben uber die Kaninchenkreuzung Gesagte). Bei der Analyse 
der Albinos hat sich nun dadurch herausgestellt, daB es genotypisch recht 
viele verschiedene weiBe Tiere gibt, so daB zu jeder Farbe ein 1\.lbino 
gehort; bei der Maus sind bisher uber 40 verschiedene. ermittelt worden. 
Der Albino entsteht aus der farbigen Rasse dadurch, daB er einen der 
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Farbfaktoren verliert. Erst wenn bei der Kreuzung mit einem anderen 
Albino, der nur den anderen Farbfaktor besitzt, in der Zygote beide 
oder aile Farbungsfaktoren zusammentreffen, entstehen wieder farbige 
Nachkommen. Die beiden Faktoren brauchen dabei nicht gleichwertig 
zu sein; der eine kann der eigentliche Farbfaktor oder das Chromogen 
sein, das die Art der Farbe bestimmt, der andere das Komplement, 
d'l.s zur Verwirklichung dieser Farbe hinzutreten muB. Wir wollen uns 
mit diesen Andeutungen begniigen. Es sei nur noch damuf hingewiesen, 
d:1B auf diese Weise Riickschlag auf weit zUrUckliegende Vorfahren 
eintreten kann. 

Verwandt mit der genannten Erscheinung ist die von Nilsson
Ehle an Pflanzen gemachte Entdeckung, daB eine Eigenschaft von 
mehreren Faktoren bedingt ist, von denen jeder allein auch die gleiche 
Eigenschaft hervorrufen kann. Dadurch treten dann bei der Spaltung 
"abnorme" Zahlenverhaltnisse ein. 

7. Schein bar der Mendelschen Theorie widersprechende Falle. 
Koppelung der Faktoren. Die sogenannten konstanten 

Bastarde. 

Damitberiihren wir Kreuzungsergebnisse, welche sich in die Zahlen
verha~tnisse des Mendelschen Sp'l.1tungsgesetzes nicht fiigen wollen. 
Voraussetzung fiir dieses war ja, dEtB die Verteilung der Gene den Ge
setzen des Zufalls folgt, daB die eine Kombination sich also ebenso 
haufig bildet wie die andere. DaB das tatsachlich im allgemeinen zu
trifft, ist WJhl zrrr Ganiige gezeigt worden. Es sind nun aber Spaltungen 
von Blstarden beobachtet worden, die sich mit einer derartigen gleich
maBigen Verteilung der Gene nicht erklaren lassen, die vielmehr darauf 
hindeuten, daB bestimmte Kombinationen bevorzugt werden. Diese 
flnden sich d lnn harrfiger und in d:m entwickelten Nachkommen miissen 
b3stimmte P.hanotypen haufiger auftreten, als nach dem Spaltungs
gesetz erwEtrtet werden. Es sind d:1nn offenbar durch die Bevorzugung 
gewisser Kombinationen die einzelnen Sorten reiner Gameten in un
gleicher Z",hl gebildet worden. Die zugrunde liegende Erscheinung der 
Bworzugung b~stimmter F d.ktorenkombinationen in den Gameten pflegt 
m:1n mit Bateson als Fd.ktorenkopp~lung zu bezeichnen. Sie ist bis 
jetzt vornehmlich an Pflanzen untersucht; ein eindeutiger Fall von 
Kopp31ung bei Tieren ist noch nicht beschrieben. tJber das ganze 
Problem muB die Zukunft weiteres lehren. 

Wie die A1.ziehung oder Koppelung scheint auch eine AbstoBung 
oder R3p:ilsion von Genen (Bateson) vorzukommen. Es ist klar, daB, 
weun ein bestimmtes· Gen die Kombination mit einem 3Jlderen be
stimmten bei der Gametenbildung zUrUckweist, gewisse reine Gameten
arten nicht entstehen konnen. Die Folge davon ist bei der Spaltung 
ein von der Norm abweichendes Z",hlenverhaltnis, da gewisse bei gleich
m!i.Biger Kombination zu erwartende Phanotypen nicht entstehen konnen. 
Da.hin gehorende Beobachtungen sind zuerst bei Pflanzen, dann auch 
bei Tieren gemacht worden. Beziiglich der Einzelheiten sei auf die 
Lehrbiicher der Vererbungswissenschaft verwiesen. 
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Wir haben uns nun noch kurz mit Befunden zu beschiif1Jgen, welche 
als Ausnahmen von den Mendelschen RegeIn und als unvereinbar mit 
deren Grundlagen hingestellt worden sind. Von vornherein ist dazu zu 
bemerken, daB bei dem geringen Alter der exakten Erblichkeitsforschung 
(erst seit 1900, da ja bis dahin Mendels Schriften unbeachtet blieben) 
Flille vorliegen werden, deren Analyse noch nicht gegliickt ist. Dan m 
ist mit der Bezeichnung als Ausnahme vorsichtig lilDZugehen. Ma·nche 
Ausnahmefalle beruhen auf ungenauer Beobachtung. Solche scheiden 
natiirlich aus. Andere haben in neuerer Zeit eine befriedigende Er
klarung erfahren. 

Das gilt z. B. von rein ziichtenden Bastarden, deren Fortpflanzung 
in Wirklichkeit parthenogenetisch eder a.pegam ist. Der von Mendel 
selbst beschriebene Fall seiner Hieracium-Basta.rde gehort hierher. 
Wenn keine Bildung 'reiner Gameten mit gehiUfteter Genensumme 
statthat wie bei der Parthenogenese, kann auch die darauf beruhelide 
Spaltung nicht eintreten. Flille, die sich der Erklarung noch strauben. 
diirfte die Zukunft klarlegen. 

Bei geschlechtlicher Fortpflanzung des Bastards liegt die Sache 
schwieriger. Bis jetzt sind solche konstanten Bastarde e:rst in ganz 
verschwindender Zahl bekannt geworden. 

Als Beispiel aus der reinen Beobachtung wird haufig die reine Fort
pflanzung der Mulatten (Bastarde zwischen Wei.Ben Ul:d Negern) genannt. 
Es ist aber doch darauf hinzuweisen. daB die damber in dieser Hinsicht 
bestehenden Angaben noch keineswegs geniiger.dsir.d. Auch deutet 
vieles darauf' hin, daB fiir die Hautfarbe hier sehr zahlreiche Faktoren 
in Betracht kom;men (BatesQn). so daB die Abspaltung eines dem 
einen oder anderen P-Elter gleichen homozygoten Nachkcmmen bei der 
groBen Zahl der moglichen genotypischen Kombinationen leicht ver
borgen bleiben kann. 

Ein besseres Beispiel konstanter Bastarde liefern Castles Kreu
zungen langohriger und kurzohriger Kaninchen. Der Bastard (F1) 

besaB eine mittlere Ohrenlange, die bei allen seinen Nachkommen 
bestehen blieb.' 

Auch Bateson berichtet einen analogen Fall. Bei Kreuzung 
zweier Varietaten des Schmetterlings Pararge egeria, von deLen die 
eine (egeria) in Spanien und Siidfrankreich eine leuchter:de braune 
Farbung besitzt. wMrend die andere (egeriades in England) gelb er
scheint, war Fl von intermediarer Farbung, die in den folgenden Gene
rationen beibehalten wurde, ohne daB sichere SpaltungEerscl.einuDren 
auftraten. Ein ahnlicher Fall ist auch von dem Spanner Acidalia 
virgularia beschrie ben worden; wobei aber als sehr bemerkenswert 
zieIliijch viel Schwankungen der Farbung von Fa auftreten. 

In neuerer Zeit hat das Verhalten derartiger Falle, das scheinbar 
der Mendelistischen Auffassung widerspricht, eine ausreichende Er
klarung erfahren. und zwar mit Hille des oben erwahnten Nilsson
Ehleschen Prinzips, daB eine Eigenschaft durch eine Mehrzahl von 
Faktoren hervorgerufen sein kann, von denen jeder einzelne zur Er
zeugung dieser Eigenschaft auch geniigt, wenn dann die Eigenschaft 
auch nur abgeschwacht erscheint. Namentlich Lang hat gezeigt. daB 
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die genannten Castleschen Kaninchenkreuzungen keineswegs ein Beweis 
fUr konstant reinzii.chtende Bastarde sind. 

Wenn man das Nilsson-Ehlesche Prinzip durchfiihrt, kann man 
sich leicht davon uberzeugen. 

Nimmt man an, daB die extrem langen Ohren der einen P-Form 
durch 4 Gene erzeugt werden, die wir A, B, C, D nennen wollen, deren 
jedes also lange Ohren bedingt, so hat die kurzohrige P-Form die Gene 
a, b, c, d. Fii.r Fl haben wir dann die Zusammensetzung AaBbCcDd. 
Da man den Fall analog einer tetrahybriden Kreuzung behandeln kann, 
werden von Fl 16 verschiedene Gameten gebildet, die in Fs 256 ver
schiedene Kombinationen ergeben, die man leicht mit dem schon oft 
angewandten Kombinationsschema ermittelt. Man vergleiche dazu die 
folgende Tabelle (S. 312-314), welche zugleich die Darstellung von Fs 
bei einer tetrahybriden Kreuzung erlautern kann. (Die Tabelle ist 
aus Platzriicksichten auf drei Seiten verteilt). 

Unter 256 Individuen (Fs) enthalten also: 
1 einen Faktor fUr lang 8 X 

8" " " " 7x 
28" " " " 6x 
56" " " " 5 X 
70" " " " 4 X 
56" " " " 3x 
28" " " " 2 X 
'8" " " " Ix 
1" " " " Ox 

Wir di.i.rfen also nur je 1 Individuum erwarten, das extrem lange 
bzw. kurze Ohren hat. Die uberwiegende Mehrzahl, namlich 162, be
sitzt den Faklior fUr lang 4mal und mehr (von dem einen Individuum 
abgesehen, da.s diesen Faktor 8mal enthii.lt). AIle diese Individuen 
werden also eine intermediare Ohrenlange (mit 4 Faktoren) wie der 
Bastard oder noch etwas langere Ohren besitzen. 92 Individuen haben 
den "lang"-Faktor 3- bzw. 2- bzw. lmal Auch sie mUssen also langere 
Ohren habenals die kurzohrige P-Form, wenn auch kii.rzer als der 
Bastard Fl' 

Das Ergebnis der vorstehenden Ableitung ist nun erstens, daB in Fs 
Schwankungen in der Ohrenlii.nge auftreten mUssen, und daB zweitens 
die Mehrzahl eine mittlere Ohrenlange besitzen muB. Mit Rucksicht 
darauf nun, daB uberhaupt die Ohrenla.nge eine mittlere Variabilitat 
zeigt, konnen wir auBer den Individuen mit 4 Faktoren fUr "lang", 
welche genau intermediii.re Ohrenlange besitzen mussen (mit geringen 
Variabilitatsschwankungen), auch noch diejenigen,mit 5 bzw. 3 "liLng"
Faktoren zu den Mittelformen rechnen, deren Zahl unter 256 damit 
auf 182 anzugeben ist; das ist die uberwiegende Mehrzahl (sie sind in 
der Tabelle durch Zusatz des Wortes "mittel" besonders hervorgehoben). 

In Fs braucht also unter 70 Individuen nur die genaue Mittelklasse 
vertreten zu sein (4 Faktoren fUr "lang", 4 fiir "kurz"). Aber auch 
bei 182 Nachkommen von FI kann der konstante Fortbestand der mitt
leren Ohrenla.nge vorgetauscht werden, da auch dann noch nicht die den 
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P-Formen gleichen langen bzw. kurzen Ohren darunter zu sein brauchen; 
sogar noch bei 238 Nachkommen (Faktor fiir "lang" 2-6mal) kann das 
gleiche der Fall sein. 1m idealen FaIle sind ja die extrem Langen bzw. 
kurzen Ohren unter 256 Individuen nur je I mal vertreten. Es ist klar, 
daB auf diese Weise der Eindruck einer konstanten Bastardform hervor
gerufen werden kann. 

1m vorstehenden ist angenommen worden, daB die Wirkung der 
einzelnen Faktoren sich summiert. Die Berechtigung dazu wollen wir 
hier einfach hinnehmen. Sie ist tatsachlich herzuleiten aus Fallen 
intermediarer Vererbung, in denen unzweifelhaft mehrere Faktoren fUr 
die fragliche Eigenschaft vorhanden sind, wofUr der Beweis von Nilsson
Ehle an Pflanzen gefiihrt worden ist. 

Wenn nun gar vielleicht nicht bloB 4 Faktoren fUr das Merkmal 
"lange Ohren" in Betracht kommen, sondern etwa 6, so ergeben sich fUr 
F2 (nach der Formel 411, siehe oben) nicht weniger als 4096 mogliche 
genotypische Kombinationen, unter denen allerdings eine Anzahl 
gleichartiger ist. Unter diesen 4096 ist aber nur je ein Individuum 
mit extrem langen und extrem kurzen Ohren. Die iibrigen schwanken 
in der Ohrenlange um den genauen intermediaren Wert, je nach 
ihrem groBeren oder kleineren Gehalt an Faktoren fUr "lang" 
Wiirde es sich um einen Fall mit Dominanz handeln, so ergaben sich nur 
64 Phanotypen, aber bei der intermediaren Vererbung sind es deren 
viel mehr, da die auBere Erscheinung in ebensovielen Abstufungen gepragt 
wird, als verschiedene Zahlenverhii.ltnisse der beiden Sorten von Faktoren 
vorliegen. 

Unter den zahlreichen um den mittleren Wert der Ohrenlange 
variierenden Formen F2 sind am haufigsten die mittleren Werte. Sie 
werden bei einer verhii.ltnismaBig geringen Nachkommenzahl, wie sie 
meist durch die Versuchsbedingungen allein ermoglicht ist, mehr oder 
weniger ausschlieBlich in die Erscheinung treten; schon bei 3 Faktoren
paaren ist das der Fall; bei 6 Paaren aber um so mehr, so daB auf-diese 
Weise eine konstante intermediare Bastardbildung vorgetauscht werden 
kann. 

Richtig ist diese Erklarung dann, wenn die F2-Formen und spateren 
Generationen wenigstens eine auffallende Variabilitat des intermediaren 
Merkmals zeigen. Das trifft fiir den besprochenen Kaninchenversuch 
zu; auch fUr den Fall des Spanners Acidalia konnte das hervorgehoben 
werden. Die zweite Bedingung fUr die Richtigkeit der gegebenen Dar
stellung ist das tatsachliche Zutreffender Voraussetzung, daB an dem 
"konstant" intermediaren Merkmal eine groBere Anzahl von Faktoren 
beteiligt ist. Der dazu notige Nachweis ist bei Tieren, die bloB durch 
Fremdbefruchtung zur Fortpflanzung zu bringensind, nur sehr schwer 
zu fiihren. Am leichtesten wiirde er gliicken, wenn man in F2 zufallig 
Formen erhalten wiirde, welche sich sehr der Beschaffenheit der P-Formen 
na:herten. Der gesuchte Nachweis konnte auch dadurch zustande 
kommen, daB die in F2 auftretenden mehr oder minder dem einen der 
beiden P-Tiere ahnlichen -Homozygoten isoliert wiirden, die wirklich 
konstant weiterziichten miiBten. 
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1 I ABCD 14~n~DDIAABBCCDd IAABBCCDD lAABbCCDD I Aa.BBCCDD 1 

-2 ·t-1-ABQd---il-AAB--B-CC-D-d-iI-AAB--B-CC-d-d+I-AA-BB'-C-C-D-d.L
1 

AAB--bCC-D-d----'I!--Aa.-B-BCCDd--+1 

-3\ ABeD 1 AABBCcDD 1 AABBCcDd I AABBccDD 1 AABbCCDD'1 Aa.BBCcDD 1 

41 AbeD IAABbCCDD IAABbCCDd I AABbCcDD I,AAbbCCDD I Aa.BbCCDD I 
5'1 a.BCD I A~BBCCDD I Aa.BBCCDd I Aa.BBCcDD I Aa.BbCCDD I a.a.BBCCDD I . 
61 ABed IAABBCCDd 1 AABBCcDd IAABBCCDd I AABbCcDd 1 Aa.BBCcDd I 

mittel nuttel mittel mittel 
~------~--------+-----,--_t_------~---------+-------_t_ 

71 AbCd 1 AABbCCDd iAABbCCDd IAABbCCDd I AAbbCCDd I Aa.BbCCDd 1 mittel mittel mittel mittel 
I 

8 '1--a-BCd---iI-Aa.-B-BC-cn-d-iIi-A-a-B-BCCD--d-'Ii-A-a.-B-B-c-cd-d-li-A-a.-B-bCCD--d-1i-a.a.-:a-BCCD--d-+1 
mittel mittel mittel mittel 

,~ +1 __ A_be_D_-+IAAB __ bC_CD_D-+I_AAB_nu __ ~ __ cl_D_d+I_A_A_B_bCC_D_D-+I_AA_bb_C_CD_D-+I_A_a.B_,bC_CD_D-..;...1 

I Aa.BBCcDD I Aa.BBCcDd 1 AaBBecDD I Aa.BbCcDD I a.a.BBCcDD 1 
mittel mittel mittel mittel 

10 aBeD 

11 I abCD I Aa.BbCCDD I Aa.BbCCDd 1 AIIBbCcDD I Aa.bbCCDD I a.a.BbCCDD 1 
mittel mittel mittel mittel 

121 Abed IAABbCcDd lAABbCcdd I AABbecDd I AAbbCcDd I Aa.BbCCDd', 
'mittel mittel mittel mittel . mittel 

+---------t--------~------_+--------~------~------~ 

13 1 aBed I Aa.BBCcDd 1 Aa.BBCcdd 1 Aa.BBecDd I Aa.BbCcDd I a.a.BBCcDd I 
mittel mittel mittel mittel mittel 

141 abCd I Aa.BbCCDd I Aa.BbCCdd 1 Aa.BbCcDd I AabbCCDd I a.a.BbCCDd I 
mittel mittel mittel mittel mittel, 

151 abeD 1 Aa.BbCcDD I AaBbCcDd 1 AaBbccDD 1 Aa.bbCcDD 1 a.a.BbCcDD 1 
mittel mittel mittel mittel mittel 

16 1 abed 1 Aa.BbCcDd 1 Aa.BbCcdd I Aa.BbccDd 1 Aa.bbCcDd I a.a.BbCcDd 1 
mittel mittel mittel mittel mittel 

-+J----+--1 -1 ---+-1 -2 -7-1 -3 ----!-I -4 ---:-1--5 --+-1 
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ABed AbCd a.BCd AbeD 

FeDd I AABbCCDd I AaBBCCDd 1 AABbCeDD I Aa.BBCcDD I Aa.BbCCDD 11 

/ 
AABBCedd I AABbCCdd I Aa.BBCCDd I AABbCcDd I Aa.BBCcDd / AaBbCCDd /2 

mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

I AABBeeDd I AABbCcDd I AaBBCcDd I AABbecDD I AaBBccDD I AaBbCcDD II 3 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

I AABbCcDd I AAbbCCDd I Aa.BbCCDd I Aa.bbCcDD I AaBbCcDD I AabbCCDD 14 
mittel. mittel mittel -niittel mittel mittel 

I AaBBCcDd I Aa.BbCCDd , a.aBBCCDd I AaBbCcDD I a.a.BBCcDD a.a.BbCCDD 15 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

, AABBccdd / AABbCcdd 1 AaBBCcdd , AABbecDd I Aa.BBecDd' Aa.BbCcDd 1 6 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

I AABbCcdd I AAbbCCdd I Aa.BbCCdd I AAbbCeDd I AaBbCcDd I AabbCCDd ! 7 
mittel' mittel Il).ittel mittel mittel mittel i 

I Aa.BBCcdd I Aa.BbCCdd I a.a.BBCCdd I Aa.BbCcDd I a.a.BBCeDd I a.a.BbCCDd I 8 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel I 

I AABbeeDd I AAbbCcDd I Aa.BbCcDd I AAbbccDD I Aa.BbeeDD I Aa.bbCcDD I- 9 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel! 

I Aa.BBccDd I Aa.BbCeDd I a.a.BBCcDd I Aa.BbceDD I a.a.BBccDD I a.a.BbCcDD \10 
I mittel' mittel mittel mittel mittel mittel j 

--I' Aa.BbCcDd I Aa.bbCCDd I a.a.BbCCDd I Aa.bbCcDD I a.a.BbCcDD I a.a.bbCCDD I' 11 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel I 

~------~~------~------~~------~--------~--------
, AABbccdd I AAbbCcdd I AaBbCcdd I AAbbccDd I Aa.BbCCDd' Aa.bbCcDd 112 

mittel mittel mittel mittel mittel mittel 
:.------+--i-------+---+----+--
I Aa.BBccdd I Aa.BbCcdd I a.a.BBCedd I Aa.BbccDd I Aa.BBCcDd I a.a.BbCcDd 113 

mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

, Aa.BbCcdd I All., bbCCdd I a.a.BbCCdd I Aa.bbCcDd I a.a.BbCcDd I a.a.bbCCDd I,' 14 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

--I Aa.BbccDd I Aa.bbCcDd I a.a.BbCcDd I Aa.bbccDD I a.a.BbccDD I a.a.bbCcDD : 15 
mittel mittel mittel mittel mittel mittel 

I Aa.Bbcedd I Aa.bbCcdd , a.a.BbCcdd 1 Aa.bbeeDd I a.a.BbceDd I a.a.bbCcDd 1 16 

_,_I _~, ___ J_~, __ l ___ ~ ___ 1 ____ 9 ___ / , __ ~~ ___ I 11 1 
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Gameten 
Abed aBed 

I 
abCd 

I 
abeD 

I 
abed 

von Fl 

ABCD AABbCeDd AaBBceDdl AaBbCCDd IA'aBbCeDD I AaBbCeDd I 
mittel mittel mittel mittel mittel 

--"--

ABCd I AABbCedd I AaBBCedd I AaBbCCdd I AaBbCeDd I AaBbCcdd I 2 
mittel mittel mittel mittel mittel 

ABeD I AABbeeDd I AaBBeeDd I AaBbCeDd I AaBbeeDD I AaBbeeDd I 3 
mittel mittel mittel mittel mittel 

AbCD I AAbbCeDd I AaBbCeDd I AabbCCDd I AabbCcDD I AabbCeDd I 4 
mittel mittel mittel mittel mittel 

aBCD I AaBbCeDd I aaBBCeDd I aaBbCCDd I aaBbCeDD I aaBbCeDd I 5 
mittel mittel mittel mittel mittel 

ABed I AABbeedd I AaBBeedd I AaBbCedd I AaBbeeDd I AaBbcedd--,-6-
mittel mittel mittel mittel 

AbCd I AAbbCedd I AaBbCedd I AabbCCdd I AabbCeDd I AabbCedd I 7 
mittel mittel mittel I mittel 

--aBcci---, AaBbCedd I aaBBCedd I aaBbCCdd I aaBbCeDd I aaBbCcdd I 8 
mittel mittel mittel mittel 

--AbeD --, AAbbeeDd I AaBbceDd I AabbCeDd I A~bbceDD I Aabbe~Dd-I-9---
mittel mittel mittel mittel. 

aBeD I AaBbceDd I aaBBeeDd I aaBbCeDd I aaBbeeDD I aaBbeeDd I 10 
mittel mittel mittel mittel 

abCD I AabbCcDd I aaBbCeDd 1 aabbCCDd I aabbCeDD I aabbCeDd I 11 
mittel mittel mittel mittel i 

---7--

Abed I AAbbecdd I AaBbecdd 1 AAbbCeDd 1 AabbceDd I Aabbccdd 112 

aBed I AaBbeedd I aaBBeedd aaBbCedd I aaBbceDd I aaBbcedd I 13 

abCd 1 AabbCedd I aaBbCedd aabbCCdd I aabbCeDd I aabbcedd-lw 

abeD I AabbceDd I aaBbeeDd aabbCeDd I aabbeeDD I aabbceDd 1 15 

abed I Aabbeedd I aaBbcedd aabbCedd I aabbecDd I aat~:dd ! 16 

________ J 12 ___ I _ 13 _I l~ ______ I __ ~~ ____ J___ l~ ___ J 
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Aber ganz davon abgesehen, geht aus obigen Darlegungen hervor, 
daB filr die vorgenannten konstanten Bastarde sehr wohl eine mendeli~ 
stische Interpretation moglich ist, zum wenigsten bis zum positiven 
Nachweis des Gegenteils, und daB also diese Falle nicht als Ausnahmen, 
sondem als Spezialfalle Mendelscher Vererbung zu werten sind. 

tiber die Art und Weise, wie die zahlreichen Faktorenfiir eine 
Eigenschaft in der genotypischen Beschaffenheit gegeben sind, sind 
mep.rere Ansichten aufgestellt worden, von denen die namentlich von 
Lang durchgefiihrte Polymerie-Hypothese die brauchbarste ist. Danach 
besteht der polymere Faktor aus einer groBeren Anzahl von Genomeren 
(Teilfaktoren), die selbstandig mendeln. Nur wenn alle Genomeren 
vorhanden sind, wird die betreffende Eigenschaft voll realisiert, sonst, 
je nach der Zahl der Genomeren im Nachkommen, ·abgeschwa.cht. Wegen 
der Einzelheiten muB auf Lang (1914) verwiesen werden. 

Wie oben bezuglich eines speziellen FalIes gesagt wurde, liegt darin, 
daB die Tiere sich durchweg nur durch Fremdbefruchtung fortpflanzen, 
fur die Untersuchung der Vererbungsverhaltnisse unter Umstanden 
eine Schwierigkeit, die bei Pflanzen nicht vorhanden ist. Aber auch 
unter den Tieren gibt es solche, bei denen nicht immer eine Befruchtung 
durch ein zweites Individuum notwendig ist, um die Fortpflanzung zu 
sichern, na.mlich solche Formen, bei denen auBer zweigeschlechtiger 
Fortpflanzung auch Parthenogenese vorkommt, wie bei den Hymen
opteren. Bei den Bienen z. B. gehen bekanntlich die Mannchen (Drohnen) 
aus unbefruchteten Eiern hervor, die eine Reduktionsteilung durch~ 
gema.cht haben, wahrend die Weibchen (Konigin und Arbeiterinnen) 
sich aus befruohteten Eiern entwickeln. Zumal die Honigbiene aus 
praktisohen GrUnden gezuchoot wird, stellen die Hymenopteren dem
na.ch ein auBerordentlich wiohtiges Objekt fUr die Vererbungsforsohung 
dar (vgl. Armbruster, Naohtsheim und Roemer). 

AuBer den Gesichtspunkten, welche wir oben fUr die Erklarung 
,der Konstanz der Bastarde, mit anderen Worten fUr das Ausbleiben 
der Mendelsohen Spaltung in den N a.chkommengenerationen angefUhrt 
haben, ist noch hinzuweisen auf den neuerdings von A. v. Tsohermak 
aufgesOOllOOn Begriff der Genasthenie, dem eine sehr beachtenswerte 
Ersoheinung zugrunde liegt. 

Tsohermak fand bei Kreuzungen von HUhnerrassen, und zwar 
gelbe Coohinchina ~ X wellie Minorka 0' und reziprok, daB eine ganze 
Anza.hl der in Frage kommenden Merkmale - es wurden im ganzen 
,32 Merkmale kontrolliert - wohl bei der einen Versuchsreihe in der 
Fa-Generation sicher der Mendelschen Spaltung folgt, wie z. B. die 
Kammform, Farbton der Gefiederfarbung, Beinfarbung, nicht aber in 
der reziproken, so daB dann in Fa die betreffenden stammelterlichen 
Eigensohaften nicht wieder abgespalten werden, wie man es erwarten 
solIOO. Die Folge davon ist, daB gewisse Eigenschaften nicht bloB in 
F I , sondern auch in F2 und in folgenden Generationen "verschwinden", 
um erst spater wieder aufzutreten. DaB hier nicht ein grundsatzlicher 
Widerspruch zu der Mendelschen Theorie vorliegt, folgt aus der Er
.scheinung, daB bei anderer Richtung der Kreuzung das Abspalten in 
F2 beoba.chtet wird. Es kann sich danach also nur um ein besonderes 



316 Da.s Idioplasma. im Zusammenba.nge der Genera.tionen. 

Verha1ten der fraglichen Gene handeln, das durch irgendwelche be
sondere Faktoren bewirkt wird. 

Na.ch Tschermaks Erklarung ist das "Verschwinden" von Merk. 
malen fUr mehrere Generationen oder das Unterbleiben der Abspaltung 
in F2 auf eine Schwachung der betreffenden Erbfaktoren in der Zygote 
infolge der Kreuzung zuriickzufiihren, eine Schwachung, die als Gen
asthenie bezeichnet werden kann. Die Faktoren fUr die Eigenschaften, 
durch welche sich die gekreuzten Formen unterscheiden, sind in per 
Zygote, welche den Bastard liefert, nur in einfa.cher Portion oder haplo
gametisch vertreten, wie aus den friiher gegebenen Darlegungen er
sichtlich ist. Da sie bei Kreuzung zweier einander nicht sehr nahe
stehender Rassen bei der Befruchtung gewissermaBen in ein fremdes 
Sexualmilieu geraten, urn. einen Ausdruck Tschermaks zu gebrauchen, 
da die beiden zur Zygote zusammentretenden Zellen sich sicher bio
chemisch unterscheiden, schwacht dieseil fremde Milieu die Erbfaktoren; 
es setzt deren V alenz oder Potenz herab, und infolgedessen vermag der 
nur in einfa.cher Portion vorhandene Faktor die zugehorige AuBen
eigenschaft nicht mehr zu verwirklichen. Die Foige dieser Genasthenie 
ist nun, daB auBerlich das Mendeln der fraglichen Eigenschaft unter
bleibt. Innerlich oder faktoriell erfolgt auch in solchen Fallen eine 
Spaltung, d. h. die Faktoren mendeln trotzdem, nur vermag das ge
schwachte Gen die betreffende Eigenschaft nicht zu realisieren. Der 
Grad der Genasthenie hangt von dem Fremdheitsgrade der zur Zygote 
zusammentretenden Gameten abo "So scheint Genasthenie der vater
lichen Cochinchina-Faktoren fUr Schaftbefiederung in hohem MaBe in 
dem relativ fremden SexuaJmilieu der Minorka-Eizelle einzutreten, nicht 
jedoch in dem verwandten Milieu der Eizelle, welche einem Deszendenten 
aus der Kreuzung Cochinchina ~ X Minorka a entstammt." Von der 
Genasthenie betroffen wurden einerseits gewisse stammlitterliche Fak
toren (z. R der Faktor ffir den sogenannten Breitkamm), andererseits 
stammvaterliche Faktoren (wie die fUr Gefiederfarbung, Schaftbefi€de
rung, Beinfarbe); eine Bindung an ein bestimmtes Geschlecht liegt also 
nicht vor. 

Es ist einleuchtend, daB durch vorstehende Anschauung latente 
Merkmale und auch Erscheinungen des Atavism'us ihre Erklarung finden. 
Denn na.ch Aufhoren der Gtlnasthenie, also nach Wiedererstarken des 
Gens, kann die betreffende Eigenschaft ohne Zufuhr neuer spezifischer 
Gene wieder in die Erscheinung treten. 

Wenn auch weitere Versuche liber den Gegenstand sehr erwiinscht 
sind, so zeigt sich doch hier wieder ein Weg, scheinbar der Mendelschen 
Theorie widersprechende FaIle in vollem Einklang mit ihr aufzuklaren. 

d) Zusammenfassung. 
Mit den vorstehenden Darlegungen ist keineswegs aJles erschopft, 

was die Mendelsche Forschung bisher geleistet hat; das Mitgeteilte 
genligt aber, urn. wiederum neue Gesic.htspunkte liber das Idioplasma 
zu gewinnen, und zwar nicht nur liber sein Verhalten im Erbgange. 
sondern auch liber. seine LokaJisation und seine Beschaffenheit. 
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Da haben wir nun zunachst festzusteIlen, daB die Erbmasse wirklich 
eine Substanz ist, daB wir also die Bezeichnung ldiopl&sma dafiir mit 
vollem Recht gebrauchen. Das folgt vor allem aus den Versuchen 
uber die Verschiebung der Vererbungsrichtung, von denen eing&ngs 
dieses Kapitels die Rede war; denn wir haben gesehen, daB die Menge 
der von den Ga.meten in die Zygote eingebrachten Substa.nz auf die 
Entwicklungsrichtung von.EinfluB ist. Zugleich folgt aber aus denselben 
Versuchen auch, daB diese Erbsubstanz nicht allgemein in der Zelle ver
breitet .ist, sondern daB sie wenigstens vorwiegend im Kern der Gameten 
lok&lisiert sein muB. Diese Folgerung bleibt auch dann zu Recht be
stehen, wenn vielleicht in Zukunft mehr, als bislang zu geschehen pflegte; 
auf die Beteiligung des Cytoplasmas &n Vererbungserscheinungen zu 
achten sein wird. 

Sehen wir zunachst von der substantiellen Natur der Erbmasse 
ganz ab, so geht aus den Versuchen uber B&stardierung vor aHem hervor, 
daB es sich dabei nicht um etwas Homogenes, durch und durch gleich
artig Beschaffenes handeln kann, sondern daB die Erbm&sse aus mehr 
oder minder zahlreichen diskreten Einzelfaktoren bestehen muB. Denn 
nur dann wird ihr Verhalten im Erbgange und ihre aus dem Mendeln 
der Faktoren hervorgehende Art der Verteilung auf die Nachkommen 
verstandlich. 

Dabei muB man allerdjngs im Auge behalten, was fur Erbfaktoren 
in den Kreuzungsexperimenten bisher untersucht worden sind, was 
fiir Eigenschaften es sind, welche diese Faktoren bedingen. Es sind 
durchweg solche Eigenschaften, welche eine Rasse von einer &nderen 
scheiden, keineswegs solche, welche den sicheren Unterschied von Gat
tungen oder gar systematischen Familien kennzeichnen. Die bisher 
untersuchten Faktoren bewirken also z. B. nicht, daB der betreffende 
Organismus ein Saugetier oder ein Insekt wird, nicht einmal, daB er 
ein Kaninchen oder eine Maus wird, sondern nur, daB die betreffenden 
Kaninchen oder Mause usw. Kaninchen mit ganz speziellen Eigen
schaften sind, oder Mause oder Schmetterlinge mit ganz spezieHen 
Eigenschaften, durch die sie sich von anderen nahe verw&ndten Mausen 
oder Schmetterlingen unterscheiden. Das darf nicht iibersehen werden, 
wenn man die Tragweite des bisher in der Vererbungsforschung Er
reichten richtig abschatzen will. D\e Priifung schon der Gattungs
merkmale nach der Mendelschen Methode, erst recht naturlich der 
Merkmale 1a.oherer systemati"lcher Gruppen; stoBt auf uniiberwindliche 
SchWierigkeiten dadurch, daB es nicht gelingt, aus solchen Kreuzungen 
fruchtbare Nachkommen zu erzielen, wenn uberhaupt Nachkommen 
erzeugt werden konnen. 

Die aus den besprochenen Kreuzungsversuchen gewonnenen Er
gebnisse konnen wir nun dahin zusammenfassen, daB wir sagen: 

Der Vererbungsvorgang ist die nbertragung selbstandiger Erb
faktoren, Erbeinheiten oder Gene, welche in ihrer Gesamtheit die geno
typische, und unter Beriicksichtigung der gegenseitigen Beziehungen 
der Gene, die pha.notypische Beschaffenheit der Nachkommen bedingen. 
FUr die phii.notypische Beschaffenheit sind auBer der genotypischen 
Konstitution des Organismus maBgebend a.uBere Faktoren und solche 
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Faktoren, welche erst durch die im Laufe der Entwicklung auftretende 
Mannigfaltigkeit geschaffen werden (vgl. friihere Abschnitte; siehe dort 
auch die Einschrankungen, welche dieser Satz durch das Auftreten 
von Selbstdifferenzierung erfahren kann). Die letztgenannten Faktoren 
sind nicht unmittelbar als solche in der befruchteten EizelIe enthalten; 
sie sind darum auch nicht unmittelbar ubertragene besondere Gene; 
vielmehr entstehen sie erst durch Auswirkung solcher Gene, die un
mittel bar etwas ganz anderes realisieren. Daher konnen sie nicht zu 
den Genen zii.hlen, sondern nur zu den inneren Faktoren im weiteren 
Sinne. Die Gene sind die unmittelbar in der Gamete vorhandenen 
inneren Faktoren im engeren und eigentlichen Sinne. 

Die Selbstandigkeit der Gene folgt vor alIem aus ihrem Verhalten 
bei der Spaltung, aber auch aus ihrer freien Umkombination und ihrer 
Neukombination. 

Aus dem unveranderten Fortbestehen der Erbeinheiten in den durch 
Bastardierung bewirkten Neukombinationen geht hervor, daB sie eine 
grol3e Widerstandskraft gegen die dadurch an sie herantretenden neuen 
Bedingungen besitzen. 

Durch homozygotische Neukombination der Gene bei Bastardierung 
bzw. bei Spaltung der F2-Generation konnen konstante neue Formen 
entstehen. 

Wie aus den Erscheinungen der Dominanz und Latenz, mehr noch 
aus dem Bedingtsein einer Eigenschaft durch verschiedenartige Gene 
hervorgeht, stehen die Gene nicht bloB wie in einem Mosaik zusammen, 
sondem sie konnen sich gegenseitig beeinflussen. Aus dieser Erkenntnis 
durften sich in Zukunft wichtige Ableitungen fUr die Begriffsbestimmung 
der Selbstdifferenzierung, der Kombination (vgl. oben S. 257) und 
Korrelation ergeben. 

Wie einerseits aus der Notwendigkeit aul3erer Faktoren fUr 
die Entwicklung und aus dem Auftreten korrelativer Differenzierung 
hervorgeht, daB nicht aIle Faktoren fur die Entwicklung bereits 
als solche unmittelbar in der Zygote vorhanden sind, so lehrt 
das exakte Studium der Vererbungsvorgange andererseits, daB 
keineswegs jeder einzelnen 8.ul3eren Eigenschaft ein bestimmter 
einzelner Vererbungstrager (Gen) entspricht. Vielmehr kann ein 
realisiertes Merkmal sowohl die Anwesenheit mehrerer selbstandiger 
Gene (innerer Faktoren im engsten Sinne) zur Voraussetzung haben, 
als auch braucht nicht fur jede aul3ere Eigenschaft des Organismus ein 
besonderes Gen vorhanden zu sein; namlich dann nicht, wenn zwei
(oder mehr!) Gene, deren jedes fUr sich eine andere Eigenschaft bewirkt, 
in ihrer Kombination eine ganz neue Eigenschaft verursachen, fur 
welche also kein besonderer erblicher Faktor angenommen zu werden 
braucht. 

In den einleitenden Ausfiihrungen dieses Abschnittes wurde fest
gestellt, daB wir die Vererbungstrager vor allem im Kern der Gameten 
zu suchen haben. Nun folgt schon auscytologischen Erscheinungen bei der 
"Reifung" der GeschlechtszelIen und beim Befruchtungsvorgang, daB 
offenbar die dann besonders in den Vordergrund tretenden Chromosomen 
von besonderer Bedeutung fur den EntwicklungsprozeB sein mussen. 
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Auf diese Bedeutung fiiJJ.t durch die exakte Untersuchung der Ver
erbungserscheinungen neues Licht. Aus der Mendelschen Vererbungs
theorie ergibt sich die Notwendigkeit, daB die volle Summe der Gene 
bei der Gametenbildung gehalftet wioo. Nun lehrt aber in geradezu 
uberraschender tibereinstimmung mit dieser Forderung die cytologische 
Beobachtung, daB bei der "Reifung" der Geschlechtszellen eine Halbie
rung der ffir jede Art konstanten Chromosomenzahl eintritt. Man spricht 
ja im allgemeinen dabei von der Chromosomenreduktion, doch ist diese 
Bezeichnungsweise nicht ganz genau, denn es harldelt sich nicht um eine 
blo.Be Verminderung der Chromosomenzahl, sondem das Wesentliche an 
dem Vorgang ist die Verteilung der vollen 
somatischen Zahl in genau zwei Halften auf 
zwei Zellen, mag bei der Eireifung auch eine 
davon zugrunde gehen. 

Wir sehen also, daB Kemsubstanzen -
unter diesen haben wir ja die Vererbungstrager 

2 

• 

in erster Linie zu suchen - in der Form der 
Chromosomen in konstanter Zahl auftreten, daB 
diese in zwei Hiilften auf die Nachkommeri der 
Urgeschlechtszellen verteilt werden, um durch Cl. 
Kombination in der Befruchtung wieder auf die 
volle Zahl ge bracht zu werden, was liegt da 
naher, als die Beziehung zwischen dem Auftreten 
und Verhalten der Chromosomen und den Er· 
gebnissen der Vererbungsforschung dadurch her· 
zustellen, daB man den Genen ihren Sitz in den 
Chromosomen anweist ~ Eine besondere Stutze 
erwachst dieser Auffassung in der nachgewiesenen 
Verschiedenheit der einzelnen Chromosomen. 

Fig. 196. Die Chromo
Bomen einer Ureizelle 
der Wanze p,rotenor 
beZtragei. Die 14 Chro. 
mosomen sind paar
weise gleich (1, 1; 2, 
2usw.). (Nach Wilson, 
aus Goldschmidt.) 

Diese Ungleichheit der Chromosomen folgt einmal aus Versuchen 
lnit abnormer polyspermer Befruchtung, wie sie von Boveri am See
igelei ausgefUhrt worden sind (s. oben S. 34). Dann aber gibt es auch 
Organismen, bei denen sie durch ungleiche Gro.Be und Form der einzelnen 
Chromosomen direkt in die Erscheinung tritt (Abb. 196) wie bei manchen 
Rhynchoten. Dabei ist auffallend, daB in dem vollen Chromosomen
bestand, wie die Urgeschlechtszellen ihn besitzen, die Chromosomen 
paarweise gleich sind. Bei der Halftelung der Chromosomenzahl in der 
Reifungsteilung erhalt jede Geschlechtszelle von jeder Chromosomenart 
ein Chromosom. Bei der Befruchtung werden, da Spermakem und 
Eikem die gleichen Chromosomen mitbringen, die Paare wiederhergestellt. 

Wenden wir nun das Gesagte auf die Mendelsche Vererbungs
theorie an,so ergibt sich die erwahnte tibereinstimmung zwischen dem 
Verhalten der Chromosomen und der Gene. Nehmen wir zunachst an, 
jedes Chromosom sei der Trager einer Einzeleigenschaft, also eines Gens. 
Dann sind beide, Chromosomen und Gene, in der Urgeschlechtszelle 
sowohl als in der Zygote in paarweiser Dosis vorhanden, wie die Theorie 
es verlangt. 1m Einklang mit der Theorie sind beide femer in den Ga
meten in einfacher Dosis vertreten.· DaB die einzelnen. Chromosomen 
Trager verschiedener Eigenschaften sind, folgt aus ihrer ungleichen 
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Bescha.ffenheit; ihre konstante Zahl stimmt mit der konstanten Zahl 
der Gene uberein. 

Die Moglichkeit durch die Verteilung der Chromosomen nach den 
Zufallsgesetzen bei der Bildung der Gameten des Bastards die Spaltungs
erscheinungen in F2 und ebenso alle ubrigen Vorgange wie Neukom
bination, Umkombination usw. zu erklaren, springt sofort in die Augen, 
wenn wir - bei der Voraussetzung, daB jedes Chromosom eine Einzel
eigenschaft tragt - unter jedem der oben in den Kombinationsschemata 
angewandten Buchstabensymbole je ein besonderes Chromosom ver
stehen. Es eriibrigt sich, das hier noch einmal im einzelnen durchzufiihren. 

Aber es ist nicht einmal notwendig, fUr jedes Gen ein ganzes Chromo
som in Anspruch zu nehmen, und bei der oft sehr niedrigen Zahl der 
letzteren wiirde man auch kaum damit auskommen. Denn es zeigt sich, 
daB jedes Chromosom aus einer groBen Anzahl kleiner chromatischer 
Partikel besteht, und so haben wir die Moglichkeit, diese letzteren als 
die Trager der Gene anzusehen. Bei Anerkennung des von Boveri 
aufgestellten Begriffs der Individualitat der Chromosomen erhebt sich 
allerdings die Schwierigkeit, daB dann alle in einem Chromosom ver
einigten Gene gemeinsam mendeln miissen. Das entspricht auch wirklich 
gewissen Tatsachen. Aber man kann auch die Chromosomen nur als 
die Vehikel, wie man gesagt hat, fur die Gene ansehen. Die Elemente 
der Chromosomen waren dann nicht zu einem starren Verband ver
einigt, sondern das Geflige der Chromosomen kann sich durch Umlagerung 
und Austausch ihrer Bauelemente andem, so daB die Erbeinheiten 
immer nur vOriibergehend zu den Chromosomen zusammentreten, und 
zwar nicht immer in der gleichen qualitativen Zusammenstellung, 
sondem wechselnd nach den Gesetzen des Zufalls. Auch dann lassen 
sich die Mendelschen Zahlenverhaltnisse damit in Einluang bringen, 
wie hier nur kurz erwahnt werden moge. Jedenfalls lehren namentIich 
die Untersuchungen uber Geschlechtsvererbung, die unsIloch beschaftigen 
werden, daB bestimmte Eigenschaften an bestimmte Chromosomen ge
bunden sein konnen. Der Grund zu der Briicke zwischen Cytologie 
und Vererbungslehre ist gelegt, mogen auch bis zu ihrem volligen Ausban 
noch mancherlei Schwierigkeiten zu uberwinden sein. 

Das ist nm so mehr zu betonen, als man der Neigung begegnen kann, 
den morphologischen Strukturen der Zelle mehr oder minder uberhaupt 
jede Bedeutung abzusprechen. Das heiBt allerdings das Wesen morpho
logischer Forschung gl'undlich verkennen . 

. Wenn man sich uber die Beschaffenheit der Gene ein Urteil biIden 
will, so darf man nicht von dem einseitigen Standpunkt nur eines For
schungsgebietes ausgehen, wenn man nicht Gefahr laufen will, einseitig 
von den Anschauungen dieses, einem vielleicht am nachsten liegenden 
Gebietes beeinfluBt zu werden. Geht man aHein von morphologischen 
und cytologischen Beobachtungen aus, so wird man unter Umstanden 
leicht geneigt sein, lediglich morphologische Anschauungen fUr die 
UrteilsbiIdung zu verwerten; griindet man das Urteil lediglich auf 
mendelistische Versuche; welche unmittelbar mehr das Ergebnis als 
das Zustandekommen des Erge bnisses zeigen, so kommt' man leicht zu 
einer rein physiologischen Auffassung der Erbfaktoren; ist die onto-
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genetische EntwickIungsmechanik allein der Ausgangspunkt, so mag 
die Erkenntnis von der Bedeutung gegenseitiger Beziehungen embryo
naler Teile sich mehr in den Vordergrund drangen. Nur durch Beriick
sichtigung und Vereinigung der Ergebnisse hier wie dort lli.Bt sich eine 
brauchbare Anschauung gewinnen. 

Nun haben besondere Versuche gezeigt, daB die fraglichen Faktoren 
an die Substanz gebunden sind; die morphologische Untersuchung lehrt 
uns, daB bei der Reifung der Gameten und bei der Befruchtung bestimmte 
gestaltlich umschriebene Substanzen ein ganz gesetzmaBiges Verhalten 
zeigen; die EntwickIungsmechanik hat gezeigt, daB nicht fUr jede Diffe
renzierung in der Zygote ein Faktor als solcher unmittelbar vorhanden 
ist, sondern daB erst durch Realisation anderer gegebener Faktoren 
neue Faktoren fur neue Differenzierungen entstehen konnen; das Mendel
sche Experinlent gibt wohl begriindeten AnlaB zu der Anschau ung, daB 
nicht fur jede AuBeneigenschaft ein besonderer Vererbungstrager vor
liegt, sondern daB auch die Konstitution der Erbmasse eine Anlage fUr 
eine bestimmte Eigenschaft darstellen kann. Ziehen wir endlich noch 
in Betracht, daB es Teilungsvorgange der Zelle sind, welehe im Kreuzungs
versuch die Faktoren auf die Gameten verteilen und wagen wir dies 
alles gegeneinander ab, so konnen wir gar nicht anders, als erstens einmal 
festzustellen, daB die Genl'l an bestimmt lokalisierte und bestimmt um
grenzte Substanzteile ge bunden sind; zweitens aber, daB nicht aile un
mittelbar ubsrtragenen Erbfaktoren durch ein besonderes substantielles 
Gen vertreten sind. Ein Gen kann auch dargestellt werden durch die 
Kombination mehrerer fur sich anders wirkender Gene. Jedes Gen 
braucht also nicht substanzieller Natur zu sein, und fur jede Eigenschaft 
ist kein besonderer korpuskularer Vererbungstrager in der Gamete ent
halten. Wenn selbstverstii.ndlich auch die chemische und biochemische 
Konstitution der Kernsubstanzen von allergroBter Bedeutung £iir die 
Wirkungsweise der Erbfaktoren ist, so ist eine einseitig chemische Auf
fassung der Gene ohne Rucksicht auf ihre morphologisch faBbare Natur 
nicht ausreichend. Denn nur dann ist ihre selbstii.ndige und getrennte 
Verteilung bei der Gametenbildung erkIarbar, wie sie aus den Mendel
schen Versuchen folgt. Wenn die "chemische" Konstitution diffus 
verteilt ist, erscheint ein selbstandiges Mendeln der einzelnen Eigen
schaften oder richtiger ihrer Faktoren (eben der 'chemischen Kon
stitutionen!) ausgeschlossen. Dann muBte jede Gamete die gleiche 
chemische Konstitution erhalten. Nur wenn diese Konstitutionen in 
bestimmt begrenzten, also morphologisch faBbaren Bezirken verschieden 
sind, konnen Erscheinungen wie Spaltung und Neukombinationen in 
den verschiedenen Generationen damit uberhaupt etwas zu tun haben. 
Die Gene mussen mit anderen Worten also korpuskulare Grrndlage 
haben, wenn auch fur jede EinzeJ.eigenschaft kein korpuskularer Trager 
vorhanden zu sein braucht. Denn eine Eigenschaft kann auch dadurch 
bedingt sein, daB die Gene in bestimmter Kombination vorhanden s:nd, 
so z. B. wenn mehrere Gene, deren jedes fUr sich eine a·ndere bestimmte 
Eigenschaft bewirkt, bei ihrem Zusammentreffen eine nel.:e Einzeleigen
schaft hervorrufen. (Man erinnere sich an die Kreuzung der Erbsen
kamm- und Rosenkammhuhner.) Es ist nnn damit nicht gesagt, daB 
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fUr den Vererbungsvorgang nicht auch solche Qualitaten der Gamete 
eine Rolle spielen konnen, welche ohne morphologische Abgrenzung 
gegeneinander in der Zelle vorhanden sind. N ur konnen dann die da
durch bedingten Eigenschaften nicht mendeln, sondern miissen sich bei 
Kreuzungen irgendwie intermediar und konstant verhalten. Dann 
konnte etwa eine allgemeine chemische Konstitution der Gamete als 
Bedingung fUr diese Eigenschaft in Frage kommen, da bezuglich dieser 
Eigenschaft dann nicht verschiedene Gametenarten ge bildet werden 
konnen, sondern aIle Gameten gleich sein werden und bei Mischung 
zweier solcher diffusen Konstitutionen im intermediaren Bastard eine 
Spaltung vollig ausgeschlossen ware. Dieser Gesichtspunkt, den weiter 
auszuspinnen wir hier unterlassen, ist im Auge zu behalten, wenn das 
Zellprotoplasma sich als bedeutsam fUr die Vererbung erweisen sollte. 
Man mag in diesem Zusammenhange sich daran erinnern, daB Artunter
schiede sich auch als biochemische Unterschiede artungleicher Zellen 
und Gewebe kundtun. 

In diesem Buche ist die Anschauung vertreten worden, daB es nur 
eine erbgleiche Kernteilung gibt, bei der beide Tochterkerne also quali
tativ gleich sind. Nun geben aber die Mendelschen Kreuzungsversuche 
AnlaB, dazu eine einschrankende Bemerkung zu machen. Wenn ein 
heterozygotes Individuum seine Fortpflanzungszellen bildet, so entstehen 
zwei oder mehr Arten von Gameten,. welche unter sich genotypisch, 
also qualitativ verschieden sind, wie aus den friiheren Ausfuhrungen 
ersichtlich ist. Da der Sitz der Gene im Kern anzunehmen ist, besitzen 
diesa Gameten also untereinander qualitativ verschiedene Kerne. Die 
Zellteilungen, durch welche diese verschiedenen Keme gebildet werden, 
sind die Teilungen der Spermatozyten in die Spermatiden bzw. die 
Reifungsteilungen der Oozyten. Die qualitative Ungleichheit der Keme 
der Spermatiden bzw. Spermatozoan und der Eizellen wird aber nicht 
dadurch herbeigefiihrt, daB der Teilungsmechanismus die Bestandteile 
der Tochterkeme qualitativ auswahlt, sondern ist dadurch bedingt, daB 
einzelne der in den Kernen der Spermatozyten bzw. Oozyten (von der 
Reifung) in doppelter Portion vorhandenen Gene von vornherein aus 
ungleichen Pa.a.rlingen bestehen, und zwar deshalb, weil durch die 
Kreuzung verschiedene Gene in dieser Weise zusammengefiihrt worden 
sind. (Man vergleiche die friiher gege benen genotypischen Formeln 
der Bastarde.) Wird bei den genannten Teilungen die Genensumme 
gehii.Iftelt und also ein solches Paar getrennt, so miissen notgedrungen 
die entstehenden Tochterkerne verschieden sein. 

Auch die erwahnte Koppelung der Faktoren kann. fur eine solche 
Verschiedenheit der Gameten von Bedeutung sein. 

Es ist also festzustellen, daB gerade bei der Bildung der Geschlechts
zellen eine erbungleiche Teilung unter besonderen Umstanden vor
kommen kann, wahrend na.ch Weismanns Ansicht gerade in der so
genannten Keimbahn erbgleiche Teilung herrschen sollte. Wir werden 
im nachsten Kapitel sehen, daB bei der Gametenbildung noch aus einem 
anderen Grunde eine Ungleichheit der Tochterkeme eintreten kann, 
namlich dann, wenn die Za.hl der anzunehmenden Gene in den Spermato
zyten und Oozyten eine unpa.a.re ist (vgI. S. 328). 
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ll. Die Vererbung und Bestimmung des Geschlechts. 

Zehntes Kapitel. 
a) Die Geschlechtsvererbung als em SpeziaUall der Mendelschen Vererbung. 

An die Darlegung der wichtigsten Grundlagen der Mendelschen 
Vererbungstheorie sei eine kurze Erorterung eines Problems ange
schlossen, dessen mendelistische Behandlungsweise in der letzten Zeit 
immer mehr in den Vordergrund getreten ist, zu dem aber zugleich auch 
andersartige Versuche vorliegen, namlich die Vererbung und Bestimmung 
des Geschlechts und die damit in engsten Zusammenhang gebrachte 
geschlechtsbegrenzte Vererbung. 

Vber die Bestimmung des Geschlechtes sind auf Grund statistischer 
Untersuchungen, biologischer Beobachtungen und experimenteller .Ax
beiten eine ganze Anzahl von Hypothesen aufgesteIlt worden, von denen 
nur ein' Tell Anspruch auf wissenschaftliche Bedeutung erhe ben kann. 
Durch cytologische Untersuchungen sind ferner aullerordentlich be
merkenswerte Beitrage zu dieser Frage geliefert worden, jedoch ist 
keineswegs schon aIles geklart. 

Wir wollen uns bier an einem Beispiel kurz die mendelistische Aus
legung des Problems vorfiihren. Zusammenfassende Darstellungen ein· 
gehender Art finden sich in den schon genannten Werken fiber Vererbung 
sowie u. a. bei R. Hertwig, Lenhossek; ~usso, Schleip, Correns
Goldschmidt, Morgan. 

Wenn das mannliche und weibliche Geschlecht in gleicher Individuen
zahl auftritt, so liegt von vornherein der Gedanke an ein mendelistisches 
Verhalten der Geschlechtsvererbung nahe. Denn dann ist das Lebe
wesen entweder mannlich oder weiblich; es liegt also ein Paar anta
gonistischer Eigenschaften (oder ein Allelomorphenpaar nach Batesons 
Ausdrucksweise) vor, wie wir sie bei Besprechung der Mendelschen 
Theorie in den Vordergrund gestellt .haben. 

Mendel selbst scheint schon ahnliche Erwagungen angestellt zu 
haben, doch ist der Gedanke erst nach 1900 von mehreren Forschern aus
gesponnen und begriindet worden. N amentlich war es.O as tie, der zuerst 
eine mendelistische Erklarung der Geschlechtsvererbung versuchte. Der 
Grundgedanke seiner Hypothese ist, daB sowohl Mannchen wie Weibchen 
beznglich des Geschlechts heterozygotisch sind, dall also beide einen 
Faktor ffir Mannlichkeit (M) und ffirWeiblichkeit(F) enthalten, wobei M 
im Mannchen, F im Weibchen dominant ist. Hieraus ergibt sich aber 
eine Schwierigkeit, die wohl aIlgemein zur Ablehnung der Hypothese 
fiihrt; namlich um stets wieder heterozygotische Individuen zu erhalten, 
mu.B selektive Befruchtung angenommen werden, so daB Eier mit dem 
Faktor M nur von Spermatozoen mit dem Faktor F befruchtet werden 
und umgekehrt.Fiir eine solche selektive Befruchtung fehlt aber jeder 
Beleg. 

Ohne eine solche kommt man aus bei der Annahme, daB das eine 
Geschlecht homozygotisch, das andere heterozygotisch bestimmt ist, 

21· 
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eine Aunahme, die durch die Versuche tiber geschlechtsbegrenzte Ver
erbung eine wesentliche Stutze erhalt. Denn bei der Kreuzung eines 
bezuglich eines M3rkmals heterozygotischen Individuums mit einem be
ztiglich dieses Merkmals homozygoten spalten die Nachkommen stets 
im Verhiiltnis 1 : 1, wie man sich durch die folgende Darstellung leicht 
tiberzeugt. 

Nennt man den Faktor, der das mannliche Geschlecht bestimmt, M, 
denjenigen fUr das weibliche F, so ist danach die Formel fUr das mann
liche Tier etwa MM, fUr das weibliche MF; der Faktor F wird als dominant 
angenommen. Nach dem frfther Gesagten ergibt sich die Weiter
entwicklung ohne weiteres. Die Gameten sind: M; M (Spermatozoon); 
M; F (Eier). Es sind bei der Befruchtung nur zweierlei Kombinationen 
moglich, namlich MM und MF, d. h. es entstehen wieder homozygotische 
Mannchen und heterozygotische Weibchen im Verhaltnis von 1 : 1. 

Das gleiche ergibt sich, wenn bei Dominanz des Faktors M die 
Mannchen als Heterozygoten, die Weibchen als Homozygoten angesehen 
werden; nur mit dem Unterschiede, da.B jetzt nicht zweierlei Eier, 
sondern zweierlei Spermatozoon (M und F) gebildet welden. Wir werden 
allerdings sehen, daB zu einer befriedigenden Erklarung eine etwas 
kompliziertere Formulierung notwendig ist. 

1. Die geschlechtsgebundene Vererbung. 

Ein wesentliches Hilfsmittel zur Losung der Frage, ob das Geschlecht 
durch einen mendelnden Faktor hervorgerufen wird, wtirde dadurch 
gegeben sein, wenn der Faktor fur das Geschlecht fest an den Faktor 
fur irgendeine andere AuBeneigenschaft, etwa fUr eine bestimmte Far
bungsvariante, gebunden ware. Wenn sich dann herausstellt, was nach 
den Ergebnissen der besprochenen Kreuzungen von vornherein wahr
scheinlich ist, daB dieser Farbungsfaktor mendelt, so ware man in den 
Stand gesetzt, den Weg zu verfolgen, den der Geschlechtsfaktor bei der 
Gameten- und Zygotenbildung ni.m.mt. Uberall da, wo nach der Mendel
schen Theorie der Fiirbungsfaktor vorhanden ist - einerlei, ob er zur 
Amwirkung kommt oder nicht -, muB danu auch der' betreffende 
G3s:Jhlecht.;;faktor vorhanden sein, und dieses Vorhandensein muB sich 
durch theoretische Vorambastimmung und durch geeignete Nach
komm:mprufung nachweisen lassen. Wenn dieser Nachweis gluckt, so 
folgt daraus, daB der G3schlechtsfaktor tatsachlich auch mendelt und 
also das G3schlecht durch einen Erbfaktor bestimmt wird. Solche FaIle 
gibt es nun wirklich, in denen z. B. eine bastimmte Farbung an ein be
stimmtes Gaschlecht gebunden ist, und man spricht dann von geschlechts
bagrenzter oder geschlechtsgebundener Vererbung. Den berfthmtesten 
dieser FaIle, namlich die Vererbung der Farbung von Abraxas gro88U
lariata (S~achelb3erspanner), wollen wir kurz besprechen. 

Dieser bekannte Schmetterling besitzt eine als Var. lacticolor be
zeichnete Varietat (Fig. 197 und 198), welche in der freien Natur durchweg 
nur im weiblichen Geschlecht vorkommt ur.d sich durch die geringe 
Ausbildung der schwarzen Zeichnungselemente auszeichnet. 
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Doncaster und Raynor kreuzten nun diese weiBliche Varietat 
lacticolor mit der gewohnlichen Varietat gros8Ulariata und bekamen 
folgendes merkwiirdi~ Verhalten der F-Generationen. 

1. Die Farbung von Gros8Ulariata erwies sich als dominant. FI 
(aus Lact. ~ X Gross. a) ergab dadurch 50% ~ + 50% a von der 
phanotypischen Beschaffenheit Gros8ulariata. Ganz in Ubueinstimmung 
mit der Mendelschen Spaltungsregel lieferle F\>, s/, Gros8Ulariata und 
II, Lacticolor. Letzteres - und das ist hier von ausschlaggebender 
Bedeutung - waren ausschlieBlich Weibchen. 

2. Die in FI erhaltenen dros8Ulariata a wurden mit der ·P-Form 
Lacticolor ~ ruckgekreuzt. Es ergaben sich - in Dbereinstimmung 
mit der Mendelschen Theorie - 500/0 Gros8Ulariata und 50% Lacticolor, 
aber nun traten auch Lacticolor a auf,so daB diese Kreuzung lieferle: 
1/4 Gross. a + 1/4 Gross. ~ + 1/4 Lact. a + II, Lact. ~. 

3. Ferner wurden gekreuzt die so zum ersten Male erhaltenen 
Lact. a mit den aus FI stammenden Gross . ~. Das Ergebnis war: 500/0 
Gross. a +50% Lact. ~. 

4. Die Kreuzung Lact. ~ X Lact. a ergab Lact. ~ + Lact. a. 
Das Verhalten der Lacticolor-Farbung im Erbgange zeigt, daB ihre 

Vererbung offenbar mit der Vererbung des Geschlechts in enger Be-

Fig. 197 u. 198. Abraxas grossulariata (Stachelbeerspanner) und seine Aberration 
lacticolor (links). (Nach Doncaster und Raynor. Aua Goldschmidt.) 

ziehung steht. Um die Interpretation des Falles ha.ben sich Doncaster, 
Bateson und Punnett u. a. verdient gemacht. Vor all(m befriedigend 
ist aber die Erklarung Goldschmidts, die wir hier in Kftrze kennen 
lernen wollen. Die Darstellung sei zum Teil an die AusfUhrungen von 
Lang angelehnt. 

Die dafUr gemachten Annahmen sind folgende. Die Ausbildung 
der Flftgelzeichnung sowohl wie das Geschlecht sind mendelnde Eigen
schaften, deren Faktoren aber in bestimmter fester Bezi( hn g zl:einllr der 
stehen. Diese Beziehungen bestehen darin, daB die Faktoren fUr beide 
Eigenschaften in ein und demselben Chromosom ihren Sitz haben. 
Beide Geschlechter werden durch positive nebeneina.rdeT existierende 
Gene (M bzw. F) reprasentiert, welche aber in verschiedeDfn ChJOmo
somen lokalisiert sind. Ferner ist das Mannchen hinsichtlich des Ge
schlechts homozygotisch, das Weibchen heterozyp-otiE:ch, letztues gilt 
jedoch nur bezftglich des Gens fUr Mannlichkeit. Der Faktor M verhii.lt 
sich epistatisch zum Faktor F, jedoch nur, wenn jener in zwei "Por
tionen" vorhanden ist . . Zwei Faktoren fur Weiblichkeit (F) hingegen 
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uberwiegen einen Faktor M. Nach der Schreibweise der Prasenz
Ahsenz-Hypothese setzen wir fiir das Fehlen von M ein m, fiir die 
Gro88Ulariata-Zeichnung ein G, fiir ihr Fehlen, d. h. fiir die Lacticolor
Zeichnung ein g. 

Danach lauten die Formeln fiir Gro88Ulariata 
a = MG MG F F; ~ = MG mg F F -- -- -- -- -----=--

und fiir Lacticolor 
~=MgmgFF ---

Die im gleichen Chromosom enthaltenen Gene sind durch eine 
Klammer gekennzeichnet; vorlaufig auch die Faktorengruppe mg. 
Naheres folgt unten. . 

FUr die Vererbung des Geschlechts bei Gro8sulariata ergibt sich 
nach diesen Formeln: 

a Gameten: ~ Gameten: 
MGF 

MGF 

x 
x 

MGF 

mg F --
Bei der Befruchtung entstehen zu gleichen Teilen Mannchen und Weib
chen, namlich 

a = MG MG F F und ~ = MG mg F F, - -- ---- -- --.......---
ganz wie beim Ausgangsmaterial und so fort. 

Auch die erwahnten Kreuzungen mit Lacticolor finden so ihre 
Analyse, und zU'gleich geht damus hervor, daB das Studium der ge
schlechtsbegrenzten Vererbung, wie sie hier vorliegt, geeignet ist, in 
die Vererbung des Geschlechtes Licht zu bringen. 

SchIieBen wir die Formeln fiir die oben erwahnten Kreuzungen an: 
1. Lactic. ~ X Gro8sul. a 

Mg mg F F MG MG F F (homozygot) -- --- -- ----
Gameten: Mg F MG F --

~.! MG F 

Daraus ergibt sich fiir FI zu gleichen Teilen 
~ Mg .!...! = Gr088. a und ~ ~ ~ = Gr088. ~. 

Die durch Inzucht aus FI erhaltene F2-Generation steilt sich folgen
dermaBen dar: 

Gameten von F~: 
MGF MGF 

Mg!. ~..! 
F t = MG MG F F + MG Mg F F + MG mg F F + Mg mg F F -- --~ -- ---- - --- ----

= 1/. Gr088. a + 1/, Gr088. a + 1/, Gr088. ~ + 1/. Lact. ~ 
= ai, Gr088. (a +~) + 1/. £a.ct. ~, ganz wie es im Experimental. 

faile erzielt wurde. 
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2. Die unter dieser Ziffer aufgefiihrte Kreuzung findet gleichfalls 
ihre Erklarung: 

Lact. 2 X Gross. e 
~ ~.!...! ~G Mg ~ (heterozygot). 

Die Gameten lauten: Mg F; mg Fund MG F; Mg Fund danach die ----- ----
Kreuzungsprodukte : 

MG Mg F F + Mg Mg F F + MG mg F F + Mg mg F F -- --- -- ---- -- ------ -----
1/, Gross. e + 1/4 Lact. e + 1/4 Gr08s. 2 + 1/, Lact. ct 
50% e + 50% 2. 

3. Gr08s. ct X Lact. e 
~ ~!..! (heterozygot) ~ Mg .!.!. 

Wie leicht zu ersehen ist, muB diese Kreuzung liefern: 
MG Mg F F + Mg mg F F ---- ----

= 50% Gross. e + 50% Lact. 2. 
4. Endlich die letzte der erwahnten Kreuzungen: 

Lact. 2 Lact. e 
Mg~~ X ~~~ 

ergibt, wie man ohne weiteres aus der Kombination der dabei auftreten
den Gameten ersehen kann: 

MgMgFF + MgmgFF ----- ----
= 50% Lact. e + 50% Lact. 2. 

Der Vergleich der aus den Formeln abgeleiteten Ergebnisse mit 
den wirklich in den Zuchten aufgetretenen Zahlenverhaltnissen laBt die 
Brauchbarkeit der Theorie deutlich zutage treten. Die Spaltung nach 
der Kreuzung steht im Zusammenhang mit dem Gesqhlecht; eine Er
klarun6 dafiir ist die Anschauung, daB die Bestimmung des Geschlechts 
nach Mendelschen Prinzipien erfolgt. 

In dem besprochenen Fall wurde das weibliche Geschlecht als 
heterozygotisch bestimmt angenommen (ct = MmFF). Auch der kom
plementare Fall, daB die Experimental-Ergebnisse dadurch ihre Er
klarung finden, daB das weibliche Geschlecht homozygot, dagegen das 
mannIiche heterozygot anzunehmen ist, ist ermittelt worden. Morgan 
fand in Kulturen der rotaugigen Taufliege' Drosophila unvermittelt 
weiBaugige Mannchen, und Kreuzungsversuche lieferten die gleichen 
Ergebnisse wie der Abraxas-Fall, nur mit dem Unterschiede, daB sich 
bei Drosophila die Mannchen so verhalten wie bei Abraxas die Weibchen. 

Auch sonst sind eine ganze Anzahl FaIle geschlechtsbegrenzter cder, 
wie man auch sagt, geschlechtsgebundener Vererbung untersucht worden. 
Es seien nur genannt die Kreuzungen zwischen zimtfarbenen rotaugigen 
Kanarienvogeln und griinen schwarzaugigen (Durham); Kreuzungen 
verschieden gefarbter Hiihnerrassen (Bateson und Punnett, Hage-
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doorn, Pearl und Surface, Goodale u. a.); Bastardierungen horn
loser Schafe mit in beiden Geschlechtern gehornten (Wood) usw. 

Interessante Faile geschlechtsbegrenzter Vererbung bei Schmetter
lingen sind auch beschrieben worden von de Meijere (Papilio Memnon) 
und Gerould (Oolias Philodice). Wir wollen aber auf die nahere Be
sprechung verzichten, da der oben geschilderte Fall die mendelistische 
Behandlung des Problems zur Geniige andeutet. 

Wie ausdrUcklich hervorzuheben ist, gilt vorerst die mendelistische 
Behandlung der Geschlechtsvererbung nur mit der Voraussetzung, daB 
das GeschlechtsverhaItnis 1 : 1 ist, d. h. daB gleichviel Mannchen und 
Weibchen vorkommen. Wir haben noch darauf zurUckzukommen. 

2. Cytologische Befunde betreffend Geschlechtsvererbung. 

a) Die Heterochromosomen. Wie schon angedeutet wurde, ist 
die Geschlechtsvererbung und auch die geschlechtsgebundene Vererbung 
bereits in bestimmte Beziehung gesetzt worden zu cytologischen Erge b
nissen, die aus der Untersuchung der Spermiogenese und Ovogenese er
halten wurden. Eine nahere Schilderung dieser Dinge geht iiber den 
Rahmen dieses Buches hinaus. Wir begniigen uns mit einigen Hin
weisen. 

1m aligemeinen zeigen die bei den Zellteilungen auftretenden Chromo
Bomen eine paarweis gleiche Besehaffenheit. Vor der Reduktionsteilung 
der Spermatogonien und Oogonien legen sieh die zu einem solehen 
Paar gehorigen Chromosomen aneip.ander ("Konjugation") und werden 
bei der folgenden Kernteilung wieder voneinander getrennt, ohne daB 
eine Langsspaltung der Chromosomen erfolgt. Eben dadureh wird die 
Reduktion auf die haploide Zahl erreieht. Nun zeigte sieh zunaehst bei 
manehen Wanzen, spater aueh bei anderen Tieren, daB die Zahl der 
Chromosomen in den Spermatogonien eine unpaare ist. Es ist ein 
Chromosom vorhanden, das keinen gleiehgestaIteten und gleiehgroBen 
Paarling besitzt. Aueh sonst unterseheidet es sich von den iibrigen, 
den Autoehromosomen; so zeigt es auf gewissen Stadien, wo letztere 
nur sehwaeh farbbar sind, eine starke Farbbarkeit. Man nennt dieses 
unpaare Chromosom das Heteroehromosom oder kurz aueh das x
Chromosom. Um seine Erforsehung haben sieh vor aHem Wilson, 
MiB Stevens, Montgomery, Boveri, Sehleip, Guyer u. a. ver
dient gemacht. 

Infolge der Einzahl des x-Chromosoms kann sieh dasselbe bei der 
Konjugation der Chromosomen nieht mit einem Partner zusammen
finden; bei der folgenden Reduktionsteilung kann deshalb auch nur die 
eine Halbgruppe der Chromosomen das 1 x-Chromosom erhalten, und 
die sehlieBliehe Folge ist die, daB zweierlei Spermatiden (und daraus 
Spermatozoen) entstehen, deren eine Art. das x-Chromosom, deren 
andere kein solehes besitzt. 

Die Zahl der Chromosomeri in den artgleiehen Oogonien ist dann 
stets eine paarige (Fig. 199). Zwar enthalten sie aueh Heteroehromo
somen, aber stets ein Paar, so daB 2 x-Chromosomen vorhanden sind. 
Infolgedessen erhalt bei der Reduktionsteilung jede der beiden Tochter-
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zellen 1 x-Chromosom, und da die folgenden Teilungen Aquations
teilungen sind, besitzt jede reife Eizelle das akzessorische Chrcmoscm, 
wie man es ' auch nennt. 

Das x-Chromosom ist bisher nachgewiesen bei einer groBen Anzahl 
Arthropoden, bei Wiirmern und Wirbeltieren (Vogeln und Saugern). 

In manchen Fallen beE'itzt das x-Chromosom allerdings einen 
Partner, der sich auch als Heterochromosom kennzeichnet, aber von 
dem x-Chromosom mehr oder minder deutlich nach GroBe und Form 
unterschieden werden kann. Nach Wilson nennt man ihn das y
Chromosom. In diesem FaIle bekommt bei der REduktionsteilung die 
eine Spermatide das x-, die andere das y-ChrcmoEOm. 

In typischen Fallen hat also die reife Eizelle ein Chrcmoscm mehr 
als die eine Sorte der Spermatiden. In den reifen SpermatozoEn kommt 
die zweierlei Art derselben meist nicht zum sichtbaren Ausdruck . 

~ UC·;' •••••• I _e 

~I C •• ••• •• •· 
~ al ••••• • •• · 
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Fig. 199. Aquatorialplatten von Anasa tristis. I einer Spermatogonienteilung, 
II einel'Oogonienteilung; daneben die einzelnen Chromosomen paarweise gruppiert. 

Hell = X·Chromosom. (Nach Wilson aus R. Hertwig.) 

Da man bei obigem Verhalten in den reifmden Keimzellen der 
Weibchen (den Oogonien) das x-Chromosom stets in der Zweiza.hl, in 
den entsprechenden Zellen des Marnchens dasHlbe stds TIlr in du Ein
zahl findet, so folgt daraus, daB die BEfruchtung eines Eies durch ein 
Spermatozoon mit dem x-Chromosom Ein Wdbchen, durch ein solches 
ohne x-Chromosom (ofters aber mit y-Chrcmoscm) Ein Mannchen ge
liefert hat, denn die Eizelle bringt stets das x-Chrcmoscm mit ; findet 
man aber nur ein solches, so muB die BEfruchtung s€inerzEit durch ein 
Spermatozoon ohne x-Chromosom (aber eventuell mit y-Chromosom) 
erfolgt sem. 

In cytologischer Hinsichtsind also diese Mannchen heterogametisch 
(zweierlei Arten von Gameten !), die Weibchen homogametisch (1 Art 
Gameten!). Verlegen wir wohl mit voll€m REcht den Faktor fUr die 
Geschlechtsbestimmung in das x·Chromosom, so konnen wir auch sagen, 
die Mannchen sind (nach dem cytologischen Befund!) heterozygot, die 
Weibchen homozygot. 
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Bei Seeigeln (Strongylocentrotus, Echinus) wurde in einem Teil der 
Eier ein unpaares Chromosom gefunden (Bal tze r). Hier gibt es zweierlei 
Arten weiblicher Keimzellen, wahrend die mannlichen aIle gleichartig 
sind. Es liegt demnach das umgekehrte Verhalten vor wie oben: die 
Weibchen sind heterozygot, die Mannchen homozygot. Allerdings ist 
dieser Befund neuerdings angezweifelt worden. 

Von besonderem Wert fUr uns hier ist der von Seiler gefUhrte 
Nachweis, daB bei einem Schmetterling (Phragmatobia /uliginosa) das 
Weibchen heterogametisch, das Mannchen homogametisch ist. In den 
weiblichen Vorkemen wurden namlich bald 28, bald 29 Chromosomen 
gefunden, so daB also zweierlei Eier vorkommen. Dieser Befund ist 
zwar angezweifelt, aber durch neuere Untersuchungen Seilers an 
Psychiden ganz einwandfrei bestatigt worden. So fand Seiler bei 
Talaeporia tuhulosa Retz. in den ~ Vorkemen bald 29, bald 30 Chromo
somen, wahrend die if Vorkeme stets 30 Chromosomen aufweisen. 
Die Zygote, aus welcher ein ~ hervorgeht, hat demnach 59, diejenige, 
welche ein d' liefert, 60 Chromosomen. Damit ist die Heterogametie 
des ~ bei Schmetterlingen sichergestellt und die auf Grund mende
listischer Anschauungen gemachte Annahme Doncasters und Gold
schmidts aufs glanzendste gerechtfertigt worden. Zuweilen sind die 
zweierlei Arten Eier schon auBerlich kenntlich. Das gilt u. a. fUr den 
Wurm Dinophilus, der kleine Manncheneier und groBe Weibcheneier 
nebeneinander im gleichen Gelege zeigt (Korschelt). 

(1) Verbindung der cytologischen Befunde und der mende
listischen Auffassung. Wie steht nun der cytologische Befund in 
Einklang mit dem Experimentalergebnis der Bastardierung und seiner 
mendelistischen Deutung ~ 

Bei einfacher Formulierung des mendelistischen Ausdrucks fiir das 
Geschlecht (vgl. oben S. 324) ergeben sich hierfiir in einigen Fallen 
Schwierigkeiten. Der von Morgan untersuchte Fall von Drosophila 
besitzt solche allerdings nicht. Das mendelistische Experiment verlangt 
hier Heterogametie des Mannchens und Homogametie des Weibchens 
und wirklich ergab die cytologische Untersuchung zweierlei Arten von 
Spermatozoen, solche mit und solche ohne das x-Chromosom . 

. Anders Iiegt die Sache in den iibrigen ExperimentalfaIlen. Rier 
ergeben sich zunachst Schwierigkeiten, doch werden dieselben beseitigt, 
wenn fiir das Geschlecht nicht jene einfache Formel, sondem die Gold
schmidtsche Schreibung angewandt wird, wie sie oben fiir Abrams 
benutzt wurde. Jetzt erst wird die Bedeutung dieser zunii.chst vieIleicht 
unnotig kompliziert erscheinenden Schteibweise einleuchten. Wir wollen 
von ganz verwickelten Fa.llen, wie z. B. geschlechtsbegrenzter Vererbung 
gewisser Eigenschaften bei HUhnem oder der Hornlosigkeit bei Schafen, 
absehen und nur das Verhaltnis von Chromosomentheorie und Mendel
scher Theorie bei Schmetterlingen in Anlehnung an Goldschmidt 
noch kurz darstellen. 

FUr Abrams sind die Chromosomenverhaltnisse wegen Ungunst des 
Objektes noch nicht ermittelt worden. Wie aber schon gesagt wurde, 
ist fiir andere Schmetterlinge die Heterogametie des Weibchens 
festgestellt worden; darum ist es wohl nicht unzulassig, fiir Abrams 
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die gleichen Verhaltnisse anzunehmen, die ja auch von der mende
listischen Theorie gefordert werden. 

In diesem FaIle nimmt man den Mannlichkeitsfaktor M im x
Chromosom lokalisiert an; den Weiblichkeitsfaktor F verlegt man in 
ein anderes, fur gewohnlich nicht naher zu unterscheidendes Chromosom, 
das man mit Goldschmidt das z-Chromosom nennen konnte. Die 
FormelfUr a- bzw. fur~ist dann, wenn wirin die obereReihe die Symbole 
fur die Chromosomen, in die untere diejenigen der in ihnen enthaltenen 
Faktoren schreiben: 

a- =Z Z X X;~=Z Z X 
(F) (F) (M) (M) (F) (F) (M). 

trber das dabei notwendige epistatische Verhaltnis von 2 X M zu 
2 X F wurde schon das Notige gesagt. 

Das x-Chromosom enthalt ferner den Faktor G fur die Grossulariata
Farbung. Fiigen wir diesen in die Formel ein, so ergibt sich ffir Gr08SU
lariata: 

a- = X X Z Z; ~ = X Z Z 
(MG) (MG) (F) (F) (MG) (F) (F). 

Wir haben hier dieselben Formeln vor uns wie oben (S. 326), nur 
mit dem Unterschiede, daB die dort fUr das Fehlen von Eigenschaften 
(nach der Schreibweise der Prasenz-Absenz-Hypothese) gebrauchten 
Symbole m und g fortgelassen sind. Ihnen entspricht kein besonderes 
Chromosom. Bringen wir auch das durch eine Null zum Ausdruck, so 
konnen wir schreiben (in voller trbereinstimmung mit oben S. 326): 

Gross. a- = X X Z Z; Gross. ~ = X 0 Z Z 
(MG) (MG) (F) (F) (MG) (mg) (F) (F). 

Fur die Varietat Lacticolor erge ben sich die Formeln mit den Chromo
somen in ganz entsprechender Weise. FUr die Lacticolor-Farbung setzen 
wir den Faktor g, d. h. wir sagen, daB diese Farbung dadurch zustande 
kommt, daB aus unbekannter Ursache der Faktor G im x-Chromosom 
geschwunden ist. Dann haben wir: 

Lact. ~ = X 0 Z Z 
(Mg) (mg) (F) (F). 

Gro8sulariata bildet die Gameten: 

a-
X Z 

(MG) (F) 
X Z 

(MG) (F) 

Lacticolor ~ liefert die Gameten: 
X Z und 

(Mg) (F) 

~ 
X Z 

(MG) (F) 
o Z 

(mg) (F) 

o Z 
(mg) (F). 

Lassen wir nun einmal die Faktorensymbole ganz beiseite, und 00-
nutzen wir fur die Darstellung der Kreuzungen nur die Chromosomen
symbole, so erhalten wir damit die Chromosomenbeschaffenheit der 
Kreuzungsprodukte . 
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Um dabei die Herkunft der Chromosomen verfo]gen zu konnen, 
wollen wir die von Grossulariata stammenden mit dem Index Gr, die 
von Lacticolor herriihrenden mit dEm Index L versehen (z. B. XGr; XL). 

Der Bastard zwischen Lact. ~ und Gross. 0' besitzt dann die Chromo-
somen: 

entweder XGr XL zGr ZL oder XGr OL ZGr ZL. 
Seine Gameten sind zu schreiben: 

XGr zGr XGr ZGr 
XL ZL und OL ZL. 

F2 = XGr XGr ZGr ZGr + XGr XL ZGr ZL + XGr OL ZGr ZL 
+ XL OL ZL ZL. 

1m ganzen Bestand von F2 ist von jeder dieser 4 Arten von Indi
viduen je 1/. enthalten. Sehen wir nun zu, welche Faktoren durch 
die Chromosomen in jedes dieser Viertel hineingekommen sind, so er
gibt sich: 

F2 = XGr XGr ZGr 
(MG) (MG) (F) 

+ XGr XL ZGr 
(MG) (Mg) (F) 

+ XGr OL zGr 
(MG) (mg) (F) 

+ XL OL ZL 
(Mg) (mg) (F) 

ZGr 
(F) 
ZL 
(F) 
ZL 
(F) 
ZL 

(F) 
= Lact. ~ = 1/ •. 

Ein Blick zeigt die Vbereinstimmung mit der aus dem Experiment 
und aus der' mendelistischen Faktorentheorie gewonnenen Zusammen
setzung von F 2• 

Dies eine Beispiel dtirfte gentigen, um den vollen Einklang zwischen 
Chromosomentheorie und Mendeltheorie darzutun, so daB wir uns die 
entsprechende DarsteIlung der tibrigen Kreuzungen schenken konnen. 
Der Leser wird nach Vorstehendem leicht in der Lage sein, sie in gleicher 
Weise nachzupriifen. 

Handelt es sich, wie beim Drosophila-Fall, beztiglich der Ge
schlechtsfaktoren um Heterogametie des Mannchens und Homogametie 
des Weibchens, so ist, um cytologischen Befund und mendelistische 
Theorie in Einklang zn bringen,der Weiblichkeitsfa.ktor F in dem 
X-Chromosom anzunehmen, der Faktor M daftir in das Z-Chromosom 
zn verlegen. Die Formeln ftir das Geschlecht lauten dann: 

0' = Z Z X 0; ~ = Z Z X X. 
(M) (M) (F) (f) (M) (M) (F) (F) 

Dabei gilt das frtiher tiber die epistatische Natur von M Gesagte 
hier umgekehrt ftir F : 2 X F sind epistatisch tiber 2 X M, aber 2 X M 
epistatisch tiber 1 X F. Dann lassen sich auch aIle nach diesem Typ 
\rerlaufende FaIle geschlechtsgebundener Vererbung und damit al.:ch die 
Vererbung des Geschlechts bei mannlicher Heterogametie mendelisiiEch 
erklaren. Wegen der Einzelheiten sei auf andere Autoren, namentlich 
Goldschmidt, verwiesen. Eine andere Auffassung ist von DemoH 
dargelegt worden. 
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Zusammenfassend konnen wir sagen, daB es sehr wohl moglich ist, 
die mendelistische Theorie der Geschlechtsvererbung, die aus dem 
Kreuzungsexperiment abgeleitet ist, mit den Beobachtungen der Cyto
logie in Vbereinstimmung zu bringen. Mogen dabei sich auch wohl 
noch mancherlei Schwierigkeite~ ergeben, jedenfalls liegt hier ein viel
versprechendes Forschungsgebiet vor, in das hinein die ersten Schritte 
mit gutem Erfolg gemacht sind. 

Man muB sich aber immer vor Augen halten, daB vorstehende 
Ausfiihrungen stets das. Zahlenverha.Itnis CJ : ~ == 1 : 1 zur Voraus
setzung haben. 

(DaraUf, daB es bei unpaarer Faktoren- bew. Chromosomenzahl zu 
erbungleicher Kernteilung bei der Gametenbildung kommen mu.B, ist 
fmher schon verwiesen worden.) 

3. Abweichungen vom einfachen Sexualverhaltnis 1: 1. 

Nun wird aber haufig ein anderes Sexualverha.Itnis angetroffen, 
und zwar handelt es sich dann nicht um ein geringes Vberwiegen des 
einen Geschlechtes, das z. B. in der gro.Beren Sterblichkeit des anderen 
begriindet sein konnte, sondem um bedeutende Zahlenunterschiede und 
um eine ganz konstante Erscheinung. 

Solche Abweichungen vom Sexualverhaltnis 1 : 1 zeigen oft in 
typischer Weise verschiedene Rassen der gleichen Form, insbesondere 
auch bestimmte Lokalrassen. So fand Pfluger bei Froschen aus der 
Gegend von Konigsberg 46,7 CJ auf 100 ~, bei solchen aus Utrecht 
aber nur 13,2 CJ auf 100~. Analoge Beispiele lie.Ben sich zahlreich 
anfUhren. 

Die Verschiebung des Sexualverha.Itnisses kann aber noch weiter 
gehen, und zwar so weit, daB das eine Geschlecht uberhaupt vollig 
unterdrUckt wird. Die klassischen Beispiele daffir liefem die ..Aphiden, 
Da,pkrLiden und Rotatorien, die bekanntlich sich generationenlang nur 
p::trthenogenetisch fortpflanzen. Diese parthenogenetisch sich ver
mehrenden Generationen bestehen naturgemaB nur aus Weibchen; 
Maunchen fehien vollig. Nur zeitweilig treten solche auf. Aus den 
dann gebildeten befruchteten Eiem (Winter- oder Dauereier) entstehen 
nur Weibchen, welche wieder auf parthenogenetischem Wege Weibchen 
erzeugen. In manchen Generationen ist also das Sexualverha.Itnis 
CJ:~=O:l. 

Noch auf andere Weise kann die Verhaltniszahl der Geschlechter 
verschoben werden,. wie wir es in typischer Weise von Nematoden 
(RkalJditis nigrovenosa) kennen. Die eine Generation dieses Wurmes 
ist getrennt geschlechtig; sie lebt im Schlamm; die andere, welche 
p30rasitisch in der L-.mge des Frosches vorkommt, ist hermaphrodit. 
In dieser letzteren kann also von einem SexualverhaItnis uberhaupt 
nicht die Rede sein. Wir wollen uns mit diesen Beispielen begniigen. 

1m vorhergehenden wurde gezeigt, daB die mendelistische Auf
fassung der Geschlechtsvererbung sehr wohl in Einklang steht mit der 
Heterochromosomen-Theorie, daB also, wie man au<ih sagen kaun, jene 
sowohl wie diese das gleiche, nur jedesmal in anderer Darstellungsweise 
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ausdriickt. So weit ist alles klar. Wenn aber auch beide Betrachtungs
weisen miteinander harmonieren, so ist ih;re Richtigkeit doch nur dann 
sichergesteIlt, wenn sich die genannten Ausnahmen von dem dort voraus
gesetzten SexualverhiUtnis 1 : 1 damit ungezwungen vereinbaren lassen. 
Diese Vereinbarullg mu13 dadurch zustande kommell, daBllichts Wesent
liches von der mendelistischell Theorie aufgegeben werden muB, sondern 
daB nur besondere Umstande hinzutreten, welche die von der mende
listischen Theorie (und damit auch von der Chromosomentheorie) ge
forderte Verteilung der Faktoren (bzw. Chromosomen) nach den Wahr
scheinlichkeitsgesetzen in jedem besonderen FaIle abandern. 1st das 
zutreffend, dann ist die mendelistische Auffassung der (kschlechts
vererbung richtig, nur erschopft sie das Problem nicht ganz vollstandig; 
es treten im einzelnen FaIle noch besondere, man konnte sagen regu
lierende Faktoren hinzu. 

Abgesehell von der groJ3eren Sterblichkeit des ein~n Geschlechtes 
koiUlen Verschiebungen im SexualverhaJ.tnis auf folgende verschiedene 
Weise zustande kommen: 

1. Die .mendelistische Theorie nimmt in Ubereinstimmung mit den 
Versuchsergebnissen und mit den cytologischen Befunden das eine 
Geschlecht als heterozygot an, das andere als homozygot. Jenes bildet 
zweierlei Arten von Gameten, dieses nur eine Art. Durch jene zweierlei 
Arten von Gameten werden daher die beiden Geschlechter in gleicher 
Zahl bestimmt. Eine Verschiebung dieses ZahlenverhiUtnisses ist nun 
dadurch moglich, - bis zur vollstandigen UnterdrUckung des einen 
Geschlechts -, daB die eine Art jener vom heterogameten Geschlecht 
Iltammenden Gameten vor der Befruchtung zugrunde geht. 

2. Das gleiche Ergebnis konnte auch erreicht werden, wenn die 
Verteilung der Faktoren bzw. ihrer Trager, der Heterochromosomen, 
bei den Reifungsteilungen der Geschlechtszellen nicht einfach nach den 
ZufaIlsgesetzenerlolgte, sondern wenn besondere den VerlaufderReifungs
teilungen abandernde Faktoren eine solche Verteilung verhinderten und 
damit von vornherein nur auf ein Geschlecht abgestimmte Gameten 
gebildet wiirden. Wir wiirden hier zwar eine tiefgreifende Abanderung 
der Mendelschen Spaltung vor uns haben, .die aber an der wesentlichen 
Auffassung, daB das Geschlecht durch erbliche Faktoren (Gene) 'bestimmt 
wird, nichts andert und Sits Ausnahme die Regel nicht umstoBt, vor aHem 
eben dann nicht, wenn die Faktoren bekamlt werden, welche jene Ab
anderung hervorrufen. 

3. Endlich ware zu nennen die Moglichkeit, daB zwar die Gameten
bildung ganz nach der'Mendelschen Spaltungsregel erfolgt und so 
zunachst beide Geschlechter je in gleicher Zahl vorgesehen sind, daB 
aber nachtraglich eine Umstimmung entweder der Gameten oder, nach 
der Befruchtung, des einen Geschlechts in das andere eintritt. 

Auch Kombinationen der verschiedenen Moglichkeiten sind ins 
Auge zu fassen. 

Nach der mendelistischen Auffassung wird das Geschlecht vor bzw. 
hei der Befruchtung (pro- oder syngam) hestimmt. Das bleibt bestehen 
fUr die heiden ersten Moglichkeiten fiir die Abweichungen vom zu er
wartenden Zahlenverhaltnis. Die dritte Moglichkeit zieht aber auch die 
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Bestimmung des Geschlechts nach der Befruchtung (metagam) in den 
Kreis der Betrachtung. 

Wenn es gelingt, die Faktoren fUr die genannte Abanderung der 
Reifungsteilungen und fUr die Umstimmung des Geschlechts in die 
Hand zu bekommen, so ist damit die Moglichkeit der wiIlkiirlichen 
Geschlechtsbestimmung gegeben. 

b) Die Geschlechtsbestimmung. 

1. Beo bachtungen tiber Verschie bung des Sexualverhaltnisses 
und Umstimmung des Geschlechts. 

Es gibt kaum ein Gebiet der Biologie, tiber das bis in die neueste 
Zeit so viel Unwissenschaftliches geschrie ben worden ist, wie uber 
willktirliche Geschlechtsbestimmung. Man hat das Problem auch 
durch statistische Methoden zu 16sen versucht, aber diese Methoden 
haben versagt. Nur das Experiment kann hier Aufklarung bringen, 
und es liegen bereits, wenn auch wenige, so doch sehr wichtige Versuche 
vor. Davon spater. 

Nachdem wir uns tiber die Fragestellung Klarheit verschafft 
haben, ist es unsere Aufgabe zu prtifen, ob und wie die genannten Mog
lichkeiten fUr die Verschiebung des Sexualverhaltnisses tatsachlich ver
wirklicht sind und ob sie zur Erklarung der Ausnahmen ausreichen. 
Bevor wir zur Besprechung der einschlagigen Experimente schreiten, 
konnen wir es nicht umgehen, der Vollstandigkeit halber kurz einige 
biologische BeQbachtungen zu erwahnen. Es mag vorausgeschickt 
werden, daB noch nicht aIle VerhaItnisse geniigend geklart sind, daB 
aber Ansatze zu einer befriedigenden Losung vorhanden sind. 

Die erste der drei genannten Moglichkeiten fUr die Verschiebung 
des SexualverhaItnisses steht, wie ohne weiteres ersichtlich, in gar keinem 
Gegensatz zur mendelistischen Theorie. Durch die cytologische Unter
suchung ist sie tatsachlich nachgewiesen bei den Aphiden (Morgan, 
Stevens, v. Baehr). Die heterogametischen Mannchen bilden zweierlei 
Spermatiden, von denen aber die eine Art zugrunde geht. So kommen 
nur weibchenbestimmende Spermatozoon zustande und die befruchteten 
Eier liefern ausschlie13lich Weibchen. 

Eine Abanderung der Reifungsteilung findet sich nun bei den 
parthenogenetisch erzeugten Nachkommen dieser Weibchen. In deren 
Eiern unterbleibt namlich die Reduktionsteilung, so da13 sie den gleichen 
Chromosomenbestand (und damit den gleichen Faktorenbestand) be
halten. Es ist somit verstandlich, da13 auf parthenogenetisch€m Wege 
immer wieder Weibchen erzeugt- werden. Diejenigen Eier, welche par
thenogenetisch Mannchen hervorbringen, besitzen I Chromosom weniger 
als die Weibcheneier. Wie diese reduzierte Zahl hergestellt wird, ist 
noch nicht sicher ermittelt. Es geht aber daraus hervor, da13 die Chromo
somentheorie der Geschlechtsbestimmung zu Recht besteht und daB 
ferner nur eine spezieUe Abanderung des Mendelschen Typus der 
Gametenbildung vorliegt, offen bar durch die Wirksamkeit iibergeordneter 
Faktoren. 
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Bei Daphniden und Rotatorien sind die einschlagigen Verhii.ltnisse 
noch nicht geniigend geklart, doch ist die Ubereinstimmung mit dem 
Generationszyklus der Aphiden so weitgehend, da.f3 ein ahnliches Ge
schehen bei der Geschlechtsbildung der einzelnen Generationen nicht 
ausgeschlossen ist. Immerhin ist es auch moglich, da.f3 -die Bestimmung 
des Geschlechts hier nach einem anderen Typus erfolgt, wie er bei den 
Hymenopteren beobachtet ist (Doncaster, Castle, vgl. auch Whitney 
1909). Bei den Bienen entstehen aus unbefruchteten Eiern Mannchen 
(Drohnen). Diese Eier unterscheiden sich, da sie eine Reduktionsteilung 
durchgem'1Cht haben, von befruchteten durch das Vorhandensein nur 
der haploiden Chromosomenzahl. Aus befruchteten Eiern gehen nur 
Weib:lhen hervor, weil zwar zweierlei Spermatiden gebildet werden, 
deren eine Art (die kleinere Form) aber zugrunde geht, so da.f3 nur eine 
Art von Sperm9.tozoon zur Befruchtung kommt. Der Unterschied zu 
dem Aphidentypus besteht darin, da.f3 in der parthenogenetischen Fort
pflanzung nicht d9.s Verhalten der Heterochromosomen ausschlaggebend 
ist, sondern die Halbzahl aller Chromosomen. 

Wie im einzelnen sich die Dinge nun auch aufklaren mOgen, soviel 
darf man wohl schon sagen, da.f3 nicht Widersprnche, sondern nur Ab
a.nderungen der in der mendelistischen und in der Chromosomentheorie 
der Geschlechtsbildung festgelegten Vorgange vorliegen, Aba.nderungen, 
welche auf besondere iibergeordnete Faktoren zurnckgehen. 

Bei Rkahditis (Rkahdonema) be~gnet uns ein Verhalten, das, wie 
die Untersuchungen von Boveri und Schleip gelehrt haben, neben 
der Unterdriickung einer Art von Spermatozoon auch die Umstimmung 
des einen Geschlechtes in das andere vorfiihrt, wie das iibrigens auch bei 
den Aphiden der Fall ist. Und zwar ist e~ das homogamete Geschlecht, 
welches in das' heterogamete umgewandelt wird. In der getrennt
geschlechtigen Generation von Rkahditis werden nur einerlei Eier ge
bildet - d1.s ~ ist homogamet -, aber zweierlei Spermatiden, deren 
ebe Art mit 5 Chromosomen degeneriert, wahrend die andere mit 
6 Chromosomen Spermatozoon liefert. Aus den befruchteten Eiern 
entstehen nach der Chrom030menzahl Weibchen (p3.rasitische Generation), 
walche ab3r dadurch zu Zwittern werden, da.f3 ein Teil ihrer Geschlechts
zellen sich zu Eiern, ein Teil zu Spermatozoon entwickeln. Von letzteren 
werden zwei Arten gebildet, solche mit 6 Chromosomen (weibchen
bestimm~nd!) und d:uch eine eigentiimliche Reduktion der Zahl solche 
mit 5 Chrom:>somen (ohne x-Chromosom). Befruchtung mit diesen 
letzteren ergibt die Mannchen der frei lebenden Generation, von der 
wir ausgegangen sind. . 

Eine Umwandlung des homogameten ~ Geschlechts in das hetero
gamete ~ findet sich, wie schon gesagt, auch bei den Aphiden in der 
parthenogenetischen Erzeugung von Mannchen eben falls durch den Ver
lust eines Chromosoms. 

Bei Rhibditis springt besonders deutlich in die Augen, da.f3 in der 
zwittrigen Generation die Umstimmung der ~ Zellen in ~ nach der 
Befruchtung (metagam) erfolgt. Rier wie dort wird dabei der Ver
erb:mgsmechanismus offenbar durch iibergeordnete Faktoren in eine 
bestimmte Richtung gelenkt. 
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Derartige Umstimmungen stehen nun durchaus nicht vereinzelt da. 
Es sind Falle bekannt, in denen gelegentlich im Hoden Eier gebildet 
werden (z. B. Flu Bkrebs) und umgekehrt, wo im Eierstock Hoden
gewebe entsteht (z. B. Seestern). Ein solcher sogenanntet akzidenteller 
Hermaphroditismus ist weit verbreitet. 

Besonders eingehend untersucht ist die Umwandlung des einen 
Geschlechtes in das andere bt?im Frosch (Rana esculenta), was um so 
wertvoller ist, als am gleichen Objekt auch Experimente uber Geschlechts-

Fig. 200. Umwandlung einer embryonalen Keimdriise von Rana _e8culenta zum 
Roden. In der Peripherie ist noch eine Eischicht vorhanden. 1:igh sekundii.re 
Genitalhoble; Amp Hodenampullen; Ke Keimepithel mit Eizellen. (Nach 

Kuschakewitsch.) 

bestimmung angestellt worden sind. Beim Frosch findet man namlich 
gar nicht selten (R. Hertwig, Kuschakewitsch, Witschi) sowohl 
junge Stadien vor der Metamorphose als auch vollig ausge bildete Tiere 
bis zum Alter von 2 Jahren, deren Gonaden einen durchaus indifferenten 
Eindruck machen, so daB eine Bestimmung des Geschlechts nach dem 
auBeren Befund unmoglich ist (vgl. auch die Befunde von Pfluger). 
Die Geschlechtsdriise stellt .sich dann dar als ein unansehnlicher durch
scheinender Strang auf der Niere. 

D Ii r keD. EinfilhruDg in die Experimentalioologle. 22 
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Diese an friihe Stadien der Ovarialanlage erinnemde Gonade kommt 
dadurch zustande, daB die Entwicklung der Eier gehemmt wird und 
nun frilher oder spater sich an ihrer Stelle Hodengewebe ausbildet. 

Hier lieg1: also e benfalls ein besonders instru ktiver Fall meta,gamer 
Geschlechtsbestimmung vor, indem weibliches Gonadengewebe sich m 
mann1iches umwandelt (Fig. 200). 

Wie ist eine solche Umwandlung zu verstehen ~ Erinnem wir uns 
an die oben benutzten Faktorenformeln fUr das Gesch1ee'ht, die wir im 
AnschluB an Goldschmidt dargestellt hatten als: 

MMFF = a; MmFF = ~. 
In dieser Fassung gelten sie bei weiblfcher Heterozygotie (Abraxa8-
Typ). 1st dagegen, wie bei den Nentatoden, das Mannchen heterozygot, 
das Weibchen homozygot, so naben wir zu schreiben: 

~ = MMFf; ~ - MMFF. 
Dabei ist angenommen, daB der Faktor 2 X F epistatisch ist liber 
2 X M, daB, wie man auch sagt, F eine gro.f3ere Potenz besitzt als M. 
Wenn nun aus irgendwelchen Griinden die Potenz von M gesteigert wird, 
80 daB sie derjenigen von F gleich wird, so haben wir einen labilen 
Zustand vor uns wie bei der parasitischen Generation von Rlw,bditis. 
Diese hat durch die Befruchtung eigentlich weibliche Konstitution, wird 
aber zwitterig, da bei gleicher Potenz von M und F die Bildung bald 
nach der einen, bald nach der anderen Seite ausschlagt. 

Die Ohromosomenverhii.ltnisse des Frosches sind noch nicht bekannt. 
Darum ist es unentschieden, welches von beiden Geschlechtem hetero
gamet ist. Aber auch ganz unabhangig davon kann durch eine Potenz
verschiebung die Umwandlung des urspriinglich weiblichen Zustandes 
in den mannlichen verstanden werden, indem durch irgendwelche Ur
aachen M epistatisch wird liber F. Bei gleicher Potenz von M und F 
ha.ben wir die erwahnten indifferenten Zustande mit der Formel MMFF 
(Goldschmidt). Nimmt im Laufe der Zeit die Potenz von M zu, so 
tritt die Umbildung in Mannchen ein. Da es nun Frosche gibt, die schon 
sehr friihzeitig, ohne einen indifferenten Zusta.nd durchzumachen, ge
schlechtig diHerenziert sind, so miiBten solche von vornherein aus
gesprochen weiblichen Tiere als MmFF bezeichnet werden. Danach 
ware also das weibliche Geschlecht das heterozygote. Wir werden gleich 
sehen, daB bei einer solchen Annahme auch gewisse Versuche sich am 
einfachsten erklaren lassen. 

2. Versuche liber Geschlechtsbestimmung. 

a) Geschle'chtsbestimmung durch Aba.nderung der liber
geordneten Faktoren. Das Ergebnis unserer bisherigen Betrach
tungen konnen wir nun kurz folgenderma.f3en zusammenfassen. Das 
Geschlecht erscheint durch erbliche, mendelnde Faktoren bestimmt. 
Aber sowohl greifen libergeordnete Faktoren in den Vererbungsmecha
nismus em, so daB die Verteilung der Geschlechtsfaktoren abgeandert 
und die einseitige Bildung bestimmter Gametenarten gefordert wird, 
als auch kann metagam eine Potenzverschiebung dieser Faktoren ein-
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treten. In beiden FaIlen ist die Folge eine Verschiebung des Sexual
verhaItnisses 1 : 1, das nach einfacher Mendelscher Vererbung des 
Geschlechtes zu 'erwarten ware. 

Wenn das richt~g ist, muB es weiterhin Aufgabe der Forschung aein, 
durch geeignete Versuchsanordnung sowohl progam als auch meta.gam 
einen EinfluB auf die Geschlechtsbestimmung zu gewinnen einerEeits 
durch Beeinflussung der iibergeordneten Faktoren, andererseits durch 
Potenzveranderung der Erbfaktoren. 

In beiden Richtungen liegen Versuche vor, wenn auch noch nicht 
in groBer Zahl. Bei Daphniden, Aphiden und Rotatorien, bei denen 
in bestimmtem Zyklus bisexueUe und parthenogenetische Fortpflanzung 
abwechseln, muB der Versuch, auf die Geschlechtsbildung einzuwirken, 
darauf hinauslaufen, diesen Zyklus zu verschieben, so zwar, daB durch 
bestimmte Faktoren die Entstehung von Mannchen und befruchtungs
bediirftiger Weibchen herbeigefiihrt wird. 

Weisxnann, der den Daphniden eingehende Studien widmete, 
glaubt, daB der Fortpflanzungszyklus derselben vollkommen unabhangig 
sei von auBeren Einfliissen. Auch Keilhack, Kuttner unci Strohl 
teilen diese Aufiassung, daB dafiir lediglich innere Faktoren ma.Bgebend 
seien. DePlgegeniiber hat Issakowitsch durch Versuche gezeigt, daB 
auBere Faktoren dabei doch eine wichtige Rolle spielen. Er benutzte 
zur Einwirkung Temperatur und Emahrung. 

In Kulturen der Daphnide Sinocephalus vetmu8 bei 240 wurden 
ausschlieBlich oder ganz iiberwiegend parthenogenetische Weibchen er
zeugt. So ergab eine derartige Kultur in 6 parthenogenetischen Gene
rationen mit 75 Wiirfen etwa 500 Individuen, die s,amtlich partheno
genetische Weibchen waren. In einer anderen Kultur waren zwar unter 
500 Nachkommen einige Mannchen und befruchtungsbediirftige Weib
chen, aber im Laufe der Kultur trat mehr und mehr die Tendenz zutage, 
parthenogenetische Weibchen zu bilden. 

Bei Zimmertemperatur (160) trat die Bildung von Mannchen mehr 
in den Vordergrund, ein Verhalten, das bei einer Temperatur von 80 
noch gesteigert wurde. Hier waren meist schon im eraten Wurf Mannchen 
vorhanden und meist starben die Kulturen bald wegen Mangel an 
Weibchen aus. Wiederholt wurden in der kalten Kultur sofort befruch
tungsbedii~ige Weibchen erzeugt. 

Hungerkulturen brachten ebenfalls stets Geschlechtstiere. Bei 24 0 

in filtriertem Wasser waren die Jungen entweder Mannchen oder Dauer
eier bildende Weibchen. Die Temperatur erwies sich dabei als gleich
giiltig. 

Issakowitsch gelangt zu dem SchluB, daB die Temperatur nur 
mittelbar eine RoUe spielt, insoweit die niedrigere Temperatur eine 
schlechtere Emahrung des sich bildenden Eies bewirkt. Gute Emahrung 
befordert die Bildung parthenogenetischer Weibchen, schlechte eine 
solche von Mii.nnchen und befruchtungsbediirftigen Eiern. Den inneren 
Faktoren spricht Issakowitsch einen ausschlaggebenden EinfluB abo 

Demgegeniiberhaben Untersuchungen von Woltereck, Scharfen
berg und Papanikolau gezeigt, daB das Richtige wohl in der Mitte 
liegt, daB also sowohl der Generationszyklus durch innere Faktoren 

22· 
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bestimmt wird, als auch durch auBere abgeandert werden kann. Danach 
kann in der Tat die Eibeschaffenheit der Daphniden durch Herabsetzung 
von Temperatur und Ernahrung bzw. der davon abhangigen Assimilations
intensitat derart beeinfluBt werden, daB niedrige Temperatur und 
schlechte Ernahrung die Bildung von Mannchen und Dauereiern be
giinstigt, wahrend hohere Temperatur und bessere Ernahrung partheno
genetische Weibchen hervorbringen. Doch ist eine solche Beeinflussung 
nur moglich in einer "labilen" Pericde. AuBerhalb dieser Periode ge
schieht die Determination des Geschlechts ohne, ja gegen den EinfluB 
von Temperatur und Ernahrung. So fand Woltereck, indem er 
Weibchen mit Dauereiern bei 23 0 ziichtete, daB schon in der ersten 
daraus erzeugten Generation Bisexualitat eintrat. Die labile Periode 
tritt um so mehr hervor, je mehr parthenogenetische Generationen 
vorangegangen sind und auch, je mehr Wiirfe ein und dasselbe Weibchen 
erzeugt hat. In den ersten Wiirfen und in den ersten Generationen 
h~rrscht eine sehr starke parthenogenetische Tendenz, i:n spateren 
Wiirfen und spateren Generationen tritt die Umstimmbarkeit durch 
auBere Faktoren mehr und mehr in den Vordergrund, so daB schlieBlich 
auch durch die inneren Faktoren bisexuelle Fortpflanzung eintritt. 

Erwahnt mag noch werden, daB nach Langhans die ,chemische 
Beschaffenheit des Kulturwassers, die vor allem durch die Exkretstoffe 
der Daphniden verandert wird, ffir die Verschiebung des Generations
zyklus eine wichtige Rolle spielen solI. Doch bedarf die Sache wohl 
noch erneuter Untersuchung. 

Von den Rotatorien ist in erster Linie Hydatina senta zu Versuchen 
benutzt worden .• Die SachIage ist ahnlich wie bei den Daphniden. 
Wahrendein Teil der Autoren (Whitney, Lauterborn) lediglich innere 
Faktoren gelten laBt, die unabhangig den Generationszyklus bestimmen, 
tritt ein anderer Tell wohl mit Recht dlfiir ein, daB diese inneren Faktoren 
von auBen her beeinfluBbar sind, so daB durch geeignete Versuchsanord
nung eine Einwirkung auf die Art der erzeugten Eier und damit auf das 
Geschlecht zu gewinnen ist (Maupas, NuBbaum, Shull). 

Einige Weibchen von Hydatina bringen nur solche Eier zur Welt, 
ausdenen Weibchen schliipfen, andere solche Eier, aus denen sich Mannchen 
entwickeln .. Zu Beginn der Oogenese sind beide Eisorten von gleicher 
Beschaffenheit; tritt keine Begattung ein, so entstehen Manncheneier; 
wird dlS Weibchen begattet, so liefert es dickschalige Dauereier (Weib
cheneier). Man benennt diese Weibchen zweckmaBig gemeinsam als 
Sexuparae (Geschlechtstiere gebarende). Die Frage ist nun, haben 
auBere Faktoren EinfluB auf die Erzeugung der nicht parthenogenetischen 
Generation ~ - Das Kennzeichen fiir die beginnende bisexuelle Fort
pflanzung ist das Auftreten der e e. 

Maupas stellte Temperaturversuche an. Urn einige seiner Zahlen
angaben anzuftihren, so lieferten fiinf junge Tiere bei einer Temperatur 
von 140-15 0 llO Eier; davon erwiesen sich 24% als e; 76% als ~. 
In einer anderen Kultur bei 26 0-280 wurden 104 Eier erzielt; davon 
liefertelj. 97% e und 3%~. Endlich ergaben sechs junge Tiere im 
Ktihlen gehalten 34 Eier. Davon waren 12% e, 88%~. Die gleichen 
Tiere wurden darauf in die Warme gebracht. Nun waren von 44 Eiern 
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95 0io ~, 5%~. Auf diese Weise wurde mehrere Male mit der Tempe
ratur abgewechselt. SchlieBlich war das Ergebnis in Warme 100% ~ 
und zum SchluB in kiihler Temperatur: 17% ~, 83%~. Daraus geht 
offenbar hervor, daB Warme die Bildung von MannchenEiern begiinstigt. 

Wahrend Maupas die Temperatur als solche fiir den ausschlag
gebenden Faktor haIt, erklai"t M. NuBbaum die Versuche fUr nicht 
einwandfrd, da fiber die sonstigen Lebenslxdingungen nichts ausgesagt 
sei. Er erhielt in Temperaturverst'chen Zem 'J'dl Ergebnisse, die mit 
denen von Maupas nicht recht in Einklang zu bringen sind. Deshalb 
niacht er die Ernahrung fiir das Entstehen der· Manncheneier verant
wortlich. "Bei Hydatina Bema bestimmt wahrend einer gewissen Ent
wicklungsphase die Ernahrung das GfSchlecht des ganzen Gelqres dnes 
jeden jungfraulichen Weibchens. Wild das auskriechende Weibchen 
bis zur Reifung seines ersten Eies gut genahrt (mit Euglenen), so legt 
es nur ~ Eier; wird es bis zur Geschlechtsreife mangelhaft en:ahrt, so 
legt es nur ~ Eier. Vor und nach dieser Periode hat die Ernahrung 
auf das Geschlecht keinen EinfluB." 

Shull hat'bei Versuchen an Hydatina sein Augenmerk u. a. vor 
allem auf die chemische Beschaffenhdt des Zuchtwassers gerichtet. 
Danach wird in einem AufguB von Pferdemist, durch alkalische Stoffe 
wie Harnstoff' Ammoniumhydroxyd und Ammoniaksalze die Zahl der 
Sexuparae herabgesetzt und also die parthenogenetisChe Fortpflanzung 
begiinstigt; dasselbe Wild erreicht durch Zusatz von Fleischextrakt und 
Creatinlosung. Niedrige Temperatur (10°) befordert das Erscheinen 
von Manncheneiern;. es treten dann mehr Sexuparae auf als bei 200 
und 24,5°. Die Ergebnisse scheinen jedoch etwas schwankend zu sein . 

. 1m Gegensatz zu ,dem erwahnten Verhalten der Daphniden gibt 
Shull, gestfitzt auf ein zahlreiches Material, an, daB die frisch aus dem 
Winterei geschlfipften Weibohen mehr Sexuparae erzeugen als ii.ltere, 
und daB ebenso ein aus einem friiheren Wurf stammendes Weibchen 
mehr sexupare Tiere liefert, als ein solches aus einem spateren Wurf. 
Mit Hinblick auf das entgegengesetzte Verhalten der Daphniden ware 
noch wohl eine Nachpriifung am Platze. Ferner hat Shull das Problem 
durch Kreuzungen zu fordern gesucht. Er isolierte mehrere reine Linien 
von Hydatina, d. h .. le die parthenogenetisch erzeugten Nachkommen 
mehrerer Individuen, und stellte fest, daB spii.~re Kreuzungen zwischen 
ID.dividuen verschiedener reinen Linien jedesmal eine gesteigerte Er
zeugung von Sexuparae zur Folge hatten. Naheres laBt sich daraus 
woh1 nicht entnehmen, nur sind offenbar innere Faktoren an dem Ablauf 
des Generationszyklus erheblich beteiligt. 

Man sieht, daB auf dem ganzen Gebiet eine endgiiltige Klarung 
noch nicht geschaffen ist, aber eins diirfte doch feststehen, daBauch 
au.Bere Faktoren auf die Beschaffenheit der Eier EinfluB gewinnen 
konnen. 

Bei den Aphiden liegt die Sache ahnlich. Deren Generationszyklus 
ist jedoch der komplizierteste von allen, so daB es erklarlich ist, wenn 
hier auch die Versuche noch zu keinem abschlie.Benden Ergebnis gefiihrt 
haben. Nahrung und Temperatur spielen hierbei ebenfalls eine Rolle. 
Sowird bei manchen Blattlausen durch Warme die Fortdauer der Par-
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thenogenese begiinstigt. Die inneren Faktoren treten aber deutlich in 
den Vordergrund (Klodnitcki). 

Auch an Tieren ohne Generationswechsel liegen Versuche vor, 
durch Einwirkung auf iibergeordnete Faktoren das Geschlecht zu be
einflussen, doch haben wohl nur die Experimente von Hertwig und 
seinen Schiilem am Frosch zu beachtenswerten Ergebnissen gefiihrt. 

Als Material wurde vorwiegend Rana e8culenta benutzt. Beim 
Froschei wird der erste RichtungskOrper beim Durchgang'durch den 
Eileiter, der zweite unter dem EinfluB der Besamunggebildet. Eine 
Einwirkung auf den Verlauf der Reifungsteilungen - und darum handelt 
es sich ja bei der bisher besprochenen Gruppe von Versuchen - kann 
man erzielen durch Herbeifiihrung einer Uberreife der Eier. 

Ovariale Uberreife laBt sich beim Frosch dadurch erzielen, daB 
man die Kopulation der Parchen verhindert, da die Eier nur dann aus 
den Ovarialfollikeln austreten, wenn das Weibchen vom Mannchen 
umklammert wird. Darauf begriindete Versuche brachten keinen Er
folg, da es nicht gelang, durch spatere Kopula eine Eiablage zu erzielen. 
Dagegen brachten Experimente mit uteriner Uberreife sehr bemerkens
werte Ergebnisse. 

Uterine tJberreife bnn dadurch herbeigefiihrt werden, daB das 
Mannchen vOriibergehend aus der Umklammenlllg entfemt wird. 1st 
erst durch normale Paarung ein Tell der in den Uterus gelangten Eier 
a bgelegt worden, so kann die weitere Ablage durch Entfemen des 
Mannchens unterbrochen werden. Wird etwa nach 24 Stunden das 
Mannchen wieder mit dem WeibchEm vereinigt, so erhalt man eine 
Befruchtung mit 24 Stunden tlberreife, und durch wiederholte Trennung 
und Vereinigung lassen sich so von demselben Parchen verschiedene 
Befruchtungen mit 24, 48, 72, 96 Stunden tlberreife herbeifiihren. 
Man wolle sich erinnem, daB dadurch die Bildung des zweiten Richtungs
korpers um die gleichen Zeitraume verzogert wird, da auch bei hoher 
uteriner Uberreife dieselbe nicht im Uterus vor sich geht, wie besondere 
Kontrollversuche erwiesen haben. 

Die zahlreichen Experimente ergaben ein gut iibereinstimmendes 
Resultat, namlich, daB durch uterine Uberreife der Eier die Entstehung 
von Mannchen begiinstigt wird, ja daB bei hoher tJberreife ausschlieBlich 
Mannchen geblldet werden. 

Eine besonders charakteristische Versuchsreihe ist in nachstehender 
Tabelle zusammengestellt (Mai 1910). Nachdem am 19. Mai friih der 
erste Tell der Eier abgelegt uhd vom Mannchen besamt war (I), wurde 
die Trennung vollzogen, und (j.as Parchen erst am 20. Mai wieder zu
sammengebracht. ,So wurd,e llach ~inem Zwischenraum von 24 Stundell 
eine zweite Portion,Eier eNielt (II). Nach abermaliger'Trennung wurde 
am 23. Mai das Weibchen getotet und an den aus dem Uterus ent
nommenen Eiem die kiinstliche Besamung ausgefiihrt, da eine solche 
bei so starker Verzogerung (96 Stunden) besser zum Ziele fiihrt ala die 
dann ofter versagende Besamung durch das Mannchen (III). Aus der 
ersten normalen Kultur wurden 349 Tiere auf ihr Geschlecht hin unter
sucht, und es ergab sich ein VerhiiJ.tnis von 185 S? : 164 c'J, also ein 
schwaches tJberwiegen des ~ Geschlechts. Rei einer tJberreife von 
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24 Stunden war das Verhaltnis 20 ~ : 30 5. Die in heiden Fallen 
vorliegende geringe Verschiebung des SexualverhaItnisses I : I ist aber 
nicht wesentlich, da sie innerhalb des Gebietes zufalliger Fehler Uegen 
kanu. Da.s ist ausgeschlossen fUr den dritten Versuch, in dem alle 
271 Tiere 5 waren, so daB es als sicher gelten kann, daB durch uterine 
Oberreife der Eier die Entstehung des 5 Geschlechtes gfulstig 
beeinfluBt wird. 

I. II. m. 
Bedeutung der ·Zahlen Erste normale "Oberreife von "Oberreife von 

Befruehtung 24 Stunden 96 Stunden 

Gesamtzahl der anfangs vor- 397 lOS 773 
handenen Eier 

Unbefruehtet gebliebene Eier I 20 40 3S0 

Abgestorbene Sehwaehlinge I 54 
I 

Zahl der aufgezogenen Tiere ! 377 i 6S· 339 

Auf das Gesehleeht untersueht I 349 I 50 271 

Verteilu~ der beiden \IS5 ~ : 164 d' I 20 ~ : 30 if 271 cf 
Gese leehter 

Von Kuschakewitsch sind die Hertwigschen Versuche he
statigt worden. Derselhe bekam in einer Normalkultur unter HI Tieren 
53 ~ und 58 5; in einer Kultur mit Oberreife der Eier von 89 Stunden 
unter 300 Tierell 239 5 und einelliateralell Hermaphroditen, der rechts 
mannlich, links weiblich war. Das eigentliche Spiel der Faktoren in 
der Wirkungsweise der Uberreife ist allerdings noch nicht aufgedeckt. 

Naturgema.B erhebt sich die Frage, ob nur die Oberreife der Eier 
oder auch d30S mittlerweile alternde Sperma die vorwiegende oder aus
schlieBliche Bildullg des 5 Geschlechts bedingt. Dahinzielende Ver
sllche bliebell im einzelnen bis jetzt unkIar, aber sie ergabell mit ge
niigender Sicherheit das allgemeine Resultat, "daB.es vollkommen aus
geschlossen ist, die rein mannlichen Kulturen durch Altersverallderungell 
der Spermatozoen zu erkIaren, daB vielmehr nur die Oberreife der Eier 
in Betracht gezogen werden kann". 

Wie schon gesagt wurde, sind die Chromosomenverhaltnisse des 
Frosches noch nicht erforscht. Bei allen bisher untersuchten Wirhel
tieren hat das weibliche Geschlecht sich also homogamet erwiesen. Wie 
aber auch schon bemerkt wurde, ist die theoretische Deutung der "in
differenten" Zustande beim Frosch am kIarsten bei der Annahme weib
licher Heterogametie. Das gilt auch fUr die besprochenen Oberreife
versuche. Dann werden norm3.1erweise zweierlei Eier gebildet, solche 
mit und solche ohne x-Chromosom; die letzteren liefern bei der Be
frucht1l.Q.g heterogamete Weibchen (vgl. friihere Ausfiihrungen), d;ie 
ersteren homogamete Mannchen. Wenn nun bei hoherer Oberreife nUT 
die erstere Eisorte gebildet wird, so hei.Bt das also, daB stets nur Eier 
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mit x-Chromosom gebildet werden dadurch, daB dieses bei der zweiten 
Reifeteilung nie in den zugrunde gehenden Richtungskorper gelangt, 
wahrend bei normaler Reifung dies nach dem Zufall in der Halfte der 
FaIle geschieht. 

Bei weiblicher Homogametie muBte man zur Erklarung annehmen, 
daB beide x-Chromosomen (hier Trager des Weiblichkeitsfaktors!) aus
gestoBen wiirden. Daonn wiirden zweierlei Mannchen entstehen, homo
gam,ete ohne jedes x-Chromosom, und heterogamete mit einem x-Chromo
som. Nur Weiterzuchtung der erzielten Mannchen kann dafiir den 
Baleg liefern, der bis jetzt noch aussteht. 

Zur Entscheidung der Frage, welches Geschlecht das heterozygote 
ist, dUrften in Zukunft Versuche mit kiinstlicher Parthenogenese von 
Wert werden. Loeb und Bancroft haben zwei auf diesem Wege er
haltene junge Frosche (1 L9.rve und 1 eben metamorphosierter Frosch) 
auf ihr Geschlecht untersucht und gefunden, daB beide weiblich waren. 
Sie schlie Ben daraus auf Heterozygotie des weiblichen Geschlechts. 
Denn d3.nn werden normalerweise zweierlei Eier ge bildet, solche mit 
x-Chromosom und solche ohne dasselbe, wobei dieses Chromosom Trager 
des Mannlichkeitsfaktors ist. Durch die Befruchtung wird je ein x
Chromosom hinzugefugt; nur aus Zygoten mit 2 x-Chromosomen ent
stehen Mannchen (homozygot). Zygoten mit nur 1 x-Chromosom (aus 
dem Sperma.tozoon) liefern Weibchen. Unterbleibt die Befruchtung, 
so konnen nur Weibchen entstehen, da hochstens 1, nie aber 2 x-Chromo
Bomen vorliegen. Ware das weibliche Geschlecht homozygot und das 
x-Chromosom Trager des Weiblichkeitsfaktors, so gabe es nur Eier mit 
1 x-Chromosom, aber zweierlei Spermatozoen. Die befruchteten Eier 
haben dann 2 x-Chromosomen (Weibchen!) oder nur 1 (Mannchen!). 
Bei Pa.rthenogenese gabe es nur Eier mit 1 x-Chromosom, die also stets 
Mannchen liefern miiBten. Nach obigem Befunde muB also das weib
liche Geschlecht heterogamet sein. Zur endgiiltigen Entscheidung 
bedarf es aber vor allem noch der Untersuchung alterer partheno
genetischer Frosche, damit nicht das weibliche Geschlecht bloB vor
getauscht wird (vgl. fr'iiher Gesagtes). 

(J) Geschlechtsbestimmung durch Potenzverschie bung der 
geschlechtsbestimmenden Faktoren. Oben haben wir die Um
wandlung indifferenter Gonaden in mannliche als eine Potenzverschie bung 
erklart. Versuche von Hertwig und Witschi haben nun gezeigt, 
daB auBere Faktoren auf diese Potenzanderung beim Frosch EinfluB 
oositzen, so daB dadurch eine metagame Geschlechtsbestimmung moglich 
ist. Ala einwirkender Faktor wurde die Temperatur benutzt. In 
Hertwigs KaItekulturen (160_180) zeigte sich ein tlberwiegen der 
Mannchen. Es ist nachdem oben Gesagten ohne weiteres verstandlich, 
daB es bei derartigen Versuchen nicht gleichgiiltig ist, mit welcher 
R9.sse man arbeitet, mit einer solchen, die das Geschlecht frUhzeitig 
differenziert, oder einer solchen, welche zur Bildung von anfanglich 
Indifferenten neigt. Bei einer Rasse von der ersteren Beschaffenheit 
erzielte Witschi durch eine Temperatur von 21 ° ein normales Ge
schlechtsverhaItnis, wahrend durch 270 einige Weibchen sich noch nach 
der Metamorphose in Mannchen umwandelten. Bei einer "indifferenten" 
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Rasse unterbleibt bei einerkonstanten Temperatur von 200 die Bildung 
von Ma.nnchen, wahrend KaIte ma.nnchenbestimmend wirkt; normale 
Temperaturverhaltnisse liefern ein normales Geschlechtsverhhltnis. Ex
treme Temperaturen (nicht nur KaIte) fiihren eine Verschiebung zu
gunsten des e Geschlechts ~rbei, so daB durch Hitze (27°) ausschlieBlich 
Ma.nnchen erzielt werden. 

Wie erwahnt wurde, fand R. Hertwig, daB das Alter der Sperma
tozoon fUr die Geschlechtsbestimmung gleichgilltig ist. Durch Kreuzungs
versuche mit verschiedenen Lokalrassen konnte er aber nachweisen, daB 
die Beschaffenheit der Spermatozoen doch :von EinfluB auf das Sexual
verhaItnis ist. Denn aus den Eiern ein und desselben Weibchens laBt 
sich durch Befruchtung mit dem Samen verschiedener Mannchen ein 
anfanglich wenigstens ungleiches SexualverhaItnis erzielen. Offenbar 
kommt darin eine von vornherein gegebene ungleiche Potenz der mit 
dem e Vorkern eingefiihrten Faktoren zum Ausdruck, die verschiedenen 
Lokalrassen eigen ist. 

Oben wurde von dem Vorkommen geschlechtlicher Indifferenz 
junger Frosche gesprochen. Diese Indifferenz ka.nn durch das Sperma
tozoon bewirkt werden, wie folgende Verst'che beweisen. 

Ein und dasselbe Weibchen ergab durch Paarung mit 5 verschiedenen 
Mannchen (1-5): 

1 2 3 
III e : 101 ~ 52 e : 52 ~ + 2 Ind. 67 e : 79 ~ + 3 Ind. 

4 
3 e : 131 Ind. : 19 ~ 

Die indifferenten Formen sind 
allderen FaIle lauten die Zahlen: 

1 2 
140 e : 142 ~ 52 e : 34 ~ 

5 
3 e : 190 Ind. : 11 ~ 

mit Ind. bezeichnet. In einem 

3 
112 e : 97 ~ 

4 
109 Ind. 

Die Wirkung der Spermatozoon einzelner Mannchen auf die BUdung 
anfanglich indifferenter Formen tritt in den gegebenen Zahlen klar 
zutage. DaB dadurch eine endgilltige Verschiebung des Sexualverhhlt
nisses entsteht, folgt noch nicht daraus, da erst festgestellt werden 
mii.Bte, wieviel indifferente sich zu Weibchen und wieviel sich zu Mann
chen umwandeln. Doch konnte R. Hertwig feststellen, daB ami Eiern, 
welche durch gewisse Spermatozoen befruchtet vorwiegend Indifferente 
liefern, mit anderen Spermatozoen befruchtet mehr oder minder aus
schlie Blich We ibchen erge ben. 

FaBt man mit Hertwig den indifferenten Zustand im allgemeinen 
aIs eine Verschiebung der Sexualitat nach der weiblichen Seite hin auf, 
was ja durch die Beschaffenheit der Gonade gerechtfertigt ist (vgl. 
oben), so ergeben die Versuche, daB bei gering entwickelter Tendenz 
der Eier zur sexuellen Differenzierung die in Rede stehende Wirkung 
der Spermatozoen d!Lrin besteht, ein geringes Vorwiegen des weiblichen 
Charakters, d. h. die Bildung von Indifferenten zu veranlassen. Besitzen 
a~r schon die Eier die Neigung zur Erzeugung indifferenter Formen, 
so wird durch die gleichgerichtete Tendenz gewisser Spermatozoen be-
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wirkt, daB nicht Indifferente, sondern Weibchen entstehen. Es Iii,Bt 
sich sOInit nicht von der Hand weisen, daB geschlechtsbestimmende 
Einfliisse auch vom Spermatozoon ausgehen konnen. 

Die Batrachier sind auch von friiheren Autoren (Pfluger, Born, 
Cuenot) bereits als Objekte zu Versuchen \iber Geschlechtsbestimmung 
benutzt worden, doch ohne besonderen Erfolg. Dagegen verdienen die 
Experimente Helen Kings an Bu/o lentiginosus Erwahnung, wenn sie 
auch namentlich wegen der dabei auftretenden hohen Sterblichkeit 
einer Wiederholung bedUrfen. 

Die genannte Verfasse,rin stellte Versuche an mit unbefruchteten 
und befruchteten Eiern bzw. mit Eiern wahrend der Befruchtung. Hier 
handeIt es sich nicht um metagame Beeinflussung, also auch um keine 
Potenzverschiebung, sondern um progame Veranderung des Eies, also wohl 
um einen Eingriff in die Wirkung ubergeordneter Faktoren; doch mogen 
diese Versuche hier im Zusammenhang mit den anderenerwahnt werden. 

Vor der Befruchtung wurden die Eier mehrere Minuten in eine 
Zucker- oder KochsalzlOsung gebracht und darauf in Leitungswasser 
besamt. Es zeigte sich, daB der Prozentsatz der Weibchen bedeutend 
hoher wurde als in normalen Kontrollzuchten. So ergab die 10 Minuten 
dauernde Behandlung mit einer ZuckerlOsung von 2% 131 0- und 148 Q. 
mit einer entsprechenden Kochsalzlosung 70 a und 106 Q, also im 
ersteren FaIle 53,04% Q, im letzteren 60,34% Q, wahrend in einer Kon
trolle von 4119 Individuen 52,51 % Q festgestellt wurden. Nach King 
ist es'die Wasserentziehung, welche die Eier beeinflu13t. 

In der zweiten Versuchsreihe wurde Einwirkung au13erer Faktoren 
wahrend und nach der Befruchtung benutzt. 

Befruchtung und danach 1/2stundiges Verweilen der Eier in schwacher 
Essigsaure ergab geringe Zunahme des a Geschlechts, z. B. in 0,005% 
Essigsaure 26 a und 16 Q (= 38% Q).' Die Wirkung der Saure besteht 
in einer gesteigerten Wasseraufnahme wahrend der Befruchtung. 

Wird bei analoger Versuchsanordnung der Wassergehalt der Eier 
durch Behandlung mit hypertonischen LOsungen herabgesetzt, so wird 
das Sexualverhaltnis zugunsten des Q Geschlechts verschoben; das Er
ge bnis erscheint a ber etwas unsicher. Besser war dassel be bei Befruch tung 
au13erhalb des Wassers. Durch Verbleiben der Eier nur in feuchter 
Kammer wahrend 50 Stunden, wodurch zwar nur geringer Wasserverlust 
erreicht, aber auch Aufnahme von Wasser wie bei normaler Besamung 
verhindert wird, wurden z. B. unter 374 Tieren 85 a und 289 Q erzielt, 
was einem Prozentsatz von 77,27 Q entspricht, oder mit anderen Worten: 
auf 100 Q kommen nur 29,41 0-, in der zugehorigen KontroIlzucht aber 
auf 100 Q sogar 114,1 0-. 

Gleichzeitige Einwirkung verschiedener Temperaturen war ohne 
abanderndes Ergebnis. Die hohe Sterblichkeit allein kann die Gegen
satzlichkeit der Versuchsreihen nicht erklaren, so da13 offenbar experi
mentell erzielte Abanderungen des Sexualverhli.ltnisses vorliegen. 

Metagame Geschlechtsbestimmung ist auch vielfach bei anderen 
Objekten versucht worden, doch ist das meiste unsicher. Neuerdings 
hat Dickel (siehe dort auch die ubrige Literatur) die an der Honig
biene angestellten Experimente einer kritischen Durchsicht unterzogen. 
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1m allgemeinen entstehen bei der Biene die Ma.nnchen (Drohnen) 
aus unbefruchteten Eiern, doch ist die gelegentliche Bildung von Drohnen 
auch aus befruchteten Eiern wiederholt behauptet worden (Cameron, 
Cuenot, Leuckart, R. Hertwig, Schleipu. a.), undindieserRichtung 
Hegen auch Versuche vor. 

So ubertrug Petillot 2 Tage alte Bienenlarven in Drohnenzellen 
und erhielt 50% 5. Bei anderen Versuchen "wurden goldgelbe Arbeits~ 
bienenlarven in Drohnenzellen schwarzer Arten uberfiihrt; es entstanden 
goldgelbe Drohnen. 

Ahnliche Yersuche werden berichtet von Heck und Bresslau. 
Umgekehrt haben Hensel und Meyer mit der groBten Vorsicht 

Drohneneier in Weisel~ (Konigin-) Zellen bzw. Arbeiterzellen uber~ 
pflanzt, und in der Tat wurden einzelne Koniginnen erzielt. 

Da aus unbefruchteten Eiern niemals W entstehen, so folgt aus 
letzteren Experimenten, daB gelegentlich befruchtete Drohneneier vor
kommen, die infolge a.uBerer Faktoren Weibchen liefern. 

Aus der erstgenannten Gruppe von Versuchen geht hervor, daB 
befruchtete Eier zu 5 umgestimmt werden konnen. Diese Umstimmung 
ist nach Dickel so zu erklaren, daB die Gonaden zunachst indifferent 
sind analog zu den VerhaItnissen beim Frosch und nachtraglich daraus 
Hoden entstehen. Die reichlichere oder geringere Ernahrung ist aber 
fur die Differenzierungsrichtung der Gonade nicht verantwortlich zu 
ma.chen, wie es oft geschehen ist, sondern der Futterbrei fur Drohnen-, 
Konigin- und Arbeiterzellen ist spezifisch verschieden, wofiir Dickel 
folgenden Beleg erbringt. In einer noch nicht bebriiteten Wabe (sog. 
Jungfernwabe), die aus Arbeiterzellen bestand, wurde eine doppelte 
Wabenreihe mit Drohnen-Futtersaft betupft. Diese schon vollig aus~ 
gebauten Waben wurden von den Bienen daraufhin in Drohnenzellen 
umgebaut (allerdings nur zum Teil). Die Qualitat der hier kiinstlich 
ubertragenen Nahrung hat also den Ausschlag fur das Verhalten der 
Arbeitsbienen und damit fur die Erzeugung von Drohnen den Ausschlag 
gegeben. Da die Arbeitsbienen die Futterstoffe liefern, erzeugen sie 
letzten Endes auch die geschlechtsbestimmenden Substanzen. 

Als abgeschlossen konnen damit die Bienenversuche aber wohl noch 
nicht gelten. 

In der reichlichen oder geringen Ernahrung haben Gentry und 
Pictet fur Schmetterlinge ebenfall seinen geschlechtsbestimmenden 
Faktor gesucht. Der erstere benutzte Raupen der Gattungen Oerato
campa, Dryocampa, Sphinx und Smerinthus. Ein Teil blieb ohne Futter, 
ein Teil wurde r~ichlich ernahrt; erstere lieferten kleine Schmetterlinge, 
die samtlich 5 waren, letztere W. 

Ahnlich sind die Ergebnisse Pictets an Ocneria, Psilura, Bomhyx. 
Wird den Raupen die gewohnte normale Futterpfianze geboten, so er~ 
gibt sich ein normales SexualverhaItnis, bei ungewohntem Futter 
(schlechte Ernahrung) uberwiegen die Mannchen. So entstanden z. B. 
bei Ocneria dispar, deren normale Nahrung aus Eichenblattern besteht" 
durch Fii.tterung mit N uBbaumbla.ttern in der zweiten Generation doppelt 
soviel 5 5 als W, bei Fii.tterung mit Mispel trat schon in der ersten 
Generation eine deutliche Vermehrung der 5 Individuen auf. Eine 
genauere Priifung ware am Platze. 
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tlberblicken wir die ganze Darstellung, so konnen wir sagen, daB 
Versuche uber Geschlechtsbestimmung mit Erfolg vorliegen, da,B sie 
aber immerhin nur den ersten Schritt auf diesem G€ bid bedeuten. 

Zum SchluB soIl nicht verschwiegen werden, da,B R. Hertwig 
Bedenken gegen die mendelistische Adfa,ssungder G€schlechtsver€I bung 
geltend gema.cht hat. Soweit dabei Abweichungen von dem Sexual
verhii.ltnis 1 : 1 in Betracht kommen, kann auf friihere Ausfiihrungen 
verwiesen werden. Gewichtiger erscheinen die Schwierigkeiten, welche 
sich zUllachst aus der Vererbung der "konkordanten" Geschlechts
charaktere ergeben. l;:>arunter versteht Hertwig solche sekundaren 
Geschlechtsmerkmale, welche in ihrer Ausbildung nicht relativ oder 
korrelativ abhangig sind von der Sekretion der Keimdriise, sondern 
welche sich nur in Harmonie mit der betrdfenden Keimdrlise entwickeln. 
Nach unserer friiheren Definition (s. S. 127) stehen also solche "kon
kordanten" Merkmale in Kombination Zl:m primaren Geschlechts
charakter, oHenbar, weil die Erbfaktoren fUr jene und fiir diesen stets 
zusammen vorkommen. Die Vererbung der genannten Merkmale wiirde 
sich nun erklaren lassen durch die Annahme, da,B ihre Gene in dem 
geschlechtsbestimmenden Chromoscm ihren Sitz haben. Hertwig er
blickt nun dafiir eine uniiberwindliche Schwierigkeit in der ubergro.Ben 
Zahl der konkordanten Merkmale, da wohl in jedem Organsystem 
Unterschiede zwischen ~ und 2 Geschlecht vorkommen, so daB fiir 
jeden dieser Unterschiede eine Erbeinheit mit dem Geschlechtsfaktor 
verbunden sein miiBte (na.ch Art der geschlechtsbegrenzten Vererbung), 
was kaum denkbar ist. Dem ist gegeniiber zu halten, daB gegen eine 
solche :Bindung nichts einzuwenden ist, wenn es sich um verhii.ltnismaBig 
wenige Erbeinheiten handelt. Die allermeisten konkordanten Ge
schlechtsmerkmale sind aber nur quantitative Unterschiede zwischen den 
heiden Geschlechtern. Darum ist es ganz unnotig, fiir jedes derselhen 
einen in heiden Geschlechtern verschiedenen Erbfaktor anzunehmen; 
es geniigt vollauf, einen an den Geschlechtsfaktor ge bundenen Faktor 
anzunehmen, der die durch andere Chromosom€n iibertra,genen Fa.ktoren 
fiir die betreHenden Organe in einem dem Geschlecht konkordanten 
Sinne quantitativ beeinfluBt. Wir haben ja bei :Besprechung der Mendel
Vererbung gesehen, daB Beeinflussung eines· Gens .durch ein anderes 
sicher vorkommt. Damit erweist sich das :Bedenken als up.erheblich. 

R. Hertwig selbst hat eine Geschlechtsbestimmungshypotl:€se 
aufgestellt, welche auf Veranderung der Kernplasmarelation beruht. 
Unter letzterer wird verstanden das Verhii.ltnis der Masse des Kerns 

Kernmll.sse k 
zu der Masse des Zellplasmas, a]so C 1 = - Dieser 

ytop asmamasse p 
Quotient ist fiir jede Zellart normalerweise konstant. Nun zeigen die 
m.ii.nnlichen GameteIt haufig eine starke Reduktion des Cytoplasmas, 

so daB der Quotient ~ sehr groB ist, wahrend dieser hei den weiblichen p . 
Ga.meten durchweg kleiner sein soIl. Das mannliche Geschlecht wiirde 

danach hestimmt durch einen gro.Ben Quotienten~, das weibliche durch 
p 

einen relativ kleineren. 
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In diesem Sinne interpretiert Hertwig, der zunachst durch Be
obachtung an Protozoen zu dem angedeuteten Gedankengang ver
anlaBt wurde, auch seine Versuche am Froschei. Bei den Versuchen 
mit Vberreife z. B. solI das Ei Ansatz zur Parthenogenese zeigen und 
dadurch seinen Kern relativ vergroBert haben. Bei der dann folgenden 
Befruchtung ist bereits im Ei die Kernplasmarelation in mannlicher 
Richtung verschoben. 

Die Hypothese st6Bt aber auf sehr viel Schwierigkeiten. Es mag 
hier nur daran erinnert werden, daB die cytologische Forschung bei 
weiblicher Homogametie mehr Chromatin fur das Q Geschlecht nach
gewiesen hat (2 x-Chromosomen) als fur das 0' (nur 1 x-Chromosom), 
und gar die unbefruchteten Bieneneier mit halber Chromosomenzahl 
liefern Mannchen! Von einer naheren Diskussion, in der noch manche 
Schwierigkeiten . zu begprechen waren, solI hier abgesehen werden. 
Heuristischer Wert kommt der Hypothese immerhin zu. 

DI. Die Veranderbarkeit des Idioplasmas und die 
Erwerbnng neuer Anlagen. 

Elfte s Ka pi te I. 

a) Theoretisehe Vorbemerkungen und Fragestellnng. 

1. Evolutionismus und Epigenese in ihrer Beziehung zu 
dem Problem. 

Wir wenden uns nunmehr zu einem Problem, das eines der 
schwierigsteri und wichtigsten, wenn nicht das wichtigste der Biologie 
darstellt, das aber zugleich zu den am heftigsten umstrittenen Problemen 
gehort, namlich zur Erwerbung neuer Anlagen, oder wie es nach 
alter bisher meist ublicher Ausdrucksweise heiBt, zur Vererbung 
erworbener Eigenschaften. 

K'l.um ub3r eine Frage der Biologie ist bis in die neueste Zeit soviel 
rt:in Spekulatives geschrieben worden wie tiber dieses Problem. Und 
diese vorwiegend spekulative Behandlungsweise hat dazu gefiihrt, Vor
urteile groB zu ziehen und in fast unglaublichem Grade zu festigen. 
Selbstverstandlich kann die Antwort uberhaupt nicht auf rein speku
lativem Wege gefunden werden, sondern auch hier hat das Experiment 
das entscheidende Wort. Nun liegt schon eine ganze Anzahl von 
einschlagigen Versuchen vor; es kann aber nicht verhehlt werden, daB 
hierbei nicht immer streng klarbewuBte V orstellungen mitspielten, daB 
vielmehr ofters etwas planlos vorgegangen wurde. 

Bevor wir die Ergebnisse der Versuche besprechen, wollen wir erst 
einige allgemeine Erorterungen anstellen, ohne uns jedoch zu weit in 
Einzelheiten zu verlieren und ohne spezielle Spekulationen zu be
sprechen. Aber solche tJberlegungen erscheinen um so ange blachter, 
als von mancher Seite die Berechtigung der Fragestellung uberhaupt 
grundsatzlich fur erledigt und unrichtig hingestellt wird. Unser Ziel 
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ist also zunachst, hieriiber grundsatzlich Klarheit zu gewinnen und zu
gleich eine wissenschaftlich einwandfreie Formulierung des Problems zu 
erreichen. Es kann dabei nicht unsere Aufgabe sein, eine Auseinander
setzung mit allen Spekulationen und ihren Einzelheiten herbeizufiihren; 
denn es handelt sich nicht um ein philosophisches, sondern naturwissen
schaftliches Problem, fiir das in erster Linie Tatsachen ma.Bgebend sind. 
Das kann gegeniiber der auf diesem Ge biete iippig ins Kraut geschossenen 
spekulativen Behandlung gar nicht genug betont werden. Hier sollen 
nur einige Hauptpunkte hervorgehoben werden. 

Del' heftige Streit iiber die Vererbung erworbener Eigenschaften 
- wir wollen zunachst diesen Ausdruck beibehalten - geht im Grunde 
genommen auf die alten Gegensatze in der Auffassung des Wesens der 
ontogenetischen Entwicklung zuriick: auf del' einen Seite Prli.fonnation, 
auf der anderen Epigenese. Wenn man auch natiirlich lli.ngst den ehe
maligen Inhalt des Prli.formationsbegriffes hat falien lassen, namlich 
da.B der "Keim" nur "ein Miniaturbild des entwickelten Organismus sei, 
so ist die Auffassung der Entwicklung als reine Evolution, d. h.lediglich 
als Entfaltung del' ffir jede Eigenschaft vorhandenen Anlage, noch nicht 
allgemein uberwunden, namentlich, da Weismann diesel' Auffassung 
durch seine zum Teil recht willkii,rlichen Spekulationen zu einer erneuten 
weiten Verbreitung verhalf. 

Auch hat der urspriingliche Begriff del' Epigenese, wie C. Fr. Wolff 
ihn aufstellte, namlich da.B die Organe des Embryos aus einer unorgani
schen Su bstanz, in Sekreten, neu ge bildet werden, eine wesentliche 
UmwaIzung erfahren. Abel' ein richtiger Kern war doch darin ent
halten, ebenso wie auch im Evolutionsbegriff. Was ist nun in Wirklich
keit die ontogenetische Entwicklung 1 

Wir haben in den friiheren Ausfiihrungen zur Geniige erfahren, 
da.B durch die Keimzellen jedem Organismus von den Eltern her eine 
gewisse Grundlage zur Entwicklung iibermittelt wird, die wir als Erb
masse odeI' Idioplasrua bezeichnet haben. Diese Erbmasse enthiHt die 
Erbeinheiten odeI' Gene, durch deren Realisation im Entwicklungs
proze.B die Eigenschaften des fertigen Organismus entstehen. Insoweit 
handelt es sich um eine Art Evolution. 

Ferner wurde eingehend begriindet, da.B die Erbmasse auf alie vom 
befruchteten Ei abstammenden Zellen des sich entwickelnden Organismus 
in erbgleicher Teilung gleichartig verteilt wird. Wenn trotzdem aus den 
einzelnen Furchungszellen etwas Verschiedenes wird, so kommt das 
daher, da.B zu del' Erbmasse als inneren Faktoren im engsten Sinne 
auch au.Bere Faktoren als Entwicklungsursachen hinzutreten, und ferner 
solche Faktoren, welche erst durch Schaffung mannigfaltiger Beziehungen 
zwischen den Embryonalzellen und -teilen neu auftreten. Hierin haben 
wir also epigenetische Entwicklungsweise. Die Entwicklung besteht 
also in del' Auswirkung erblicher Anlagen und in der Einwirkung neu 
auftretender Faktoren und von Faktoren der Umwelt auf jene, wobei 
je nach dem Anteil des einen oder anderen Abhangigkeit odeI' Unab
hli.ngigkeit der Entwicklung in den Vordergrund tritt. 

Die Zellen der vielzelligen Organismen sind danach, wenll wir ihre 
genotypische Beschaffenheit ins Auge fassen, samtlich einander gleich, 
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es sind alles erbgleiche Zellen, die das gleiche ldioplasma enthalten. 
Deshalb kann man, um einen treffenden Ausdruck O. Hertwigs zu 
gebrauchen, die in der Ontogenese erfolgende Teilung undo damit Ver
mehrung der Eizelle, welche neue Beziehungen, also neue Entwicklun~s
faktoren, schafft, auch als Potenzierung der Artzelle auffassen und die 
vielzelligen Organismen als die potenzierten Artzellen bezeichnen. DaB 
vielleieht durch nachtragIiche Verkummerung oder Schwachung einzelner 
Teile des Idioplasmas eine Ungleichheit der Zellen eintreten konnte, 
wurde erwahnt. 

Es ist nun fUr das in Rede stehende Problem in erster Linie von Be
deutung, in welchem VerhaItnis die ererbten Anlagen zu den Eigenscha.ften 
des entwickelten Lebewesens stehen. 

Der reine Evolutionismus Weismanns nimmt fur jede Eigenschaft 
einen besonderen korpuskularen Vererbungstrager oder eineDeterminante 
an, wozu noch besondere Ersatzdeterminanten kommen, urn die Er
scheinung der Regeneration u. a. erklaren zu konnen. Die in Iden 
vereinigten Determinanten werden durch erbungleiche Teilung auf die 
Zellen verteilt und bewirken in der Embryonalentwicklung die Diffe
renzierung jeder Zelle und eines jeden Organes. Ein gleiches Sortiment von 
Determinanten bleibt von vornherein in de r Zelle zuruck, von der die 
spateren Keimzellen abstammen, und wird schlieBIich in erbgleieher 
Teilung auf die Geschlechtszellen ubertragen. Die Zellfolge, in der 
von der ersten Furchung an erbgleiche Teilung des zweiten Sortiments 
von Keimplasma vorliegt, wird als die Keimbahn bezeiehnet. Ihre 
Zellen bilden insgesamt die Stammreihe der Fortpflanzungszellen vom 
Ei an beginnend. 

Die Entwicklung ist danach eine reine Evolution, lediglich eine 
Entfaltung durch quaIitativ ungleiche Zerlegung der Architektur des 
Keimplasmas. 

DaB das tatsachlich nicht der Fall ist, wurde in friiheren Abschnitten 
dieses Buches zur Geniige gezeigt. Damit fallt schon das ganze speku
lative Hypothesengebaude W eis manns in sichzusammen. Denn um 
Hypothesen handelt es sich bei der Keimplasmalehre W eis manns, 
nicht um Theorien, was ofters V'erwechselt zu werden scheint. 

Eine Hypothese ist, wie der Name schon sagt, eine mehr oder minder 
willkfirIiche Annahme, welche nur dureh wenige Tatsachen oder gar 
nur durch allgemeine Gesichtspunkte gestutzt wird. Sie dient lediglich 
dazu, eine Lu,cke in unserem Wissen auszuiiiIlen. Die Erklarung, welehe 
sie ffir ein Erscheinungsgebiet gibt., besteht darin, daB sich dessen Einzel
erscheinungen in das vorgefaBte Prinzip der Hypothese hineinpassen 
lassen. Das ist selbstV'erstandlich nur so lange zulassig, bis Tatsachen 
bekaimt werden, welche einer solchen Behandlung widersprechen. 
Werden solche Tatsachen nachgewiesen, so ist es methodisch falseh, 
durch Zusatzhypothesen die Haupthypothese retten zu wollen, sondern 
esmuB die urspru.ngIiche Hypothese als falsch verworfen werden. Und 
in dieser Lage befinden wir uns der W eis mannschen Lehre gegenuber. 

Die Erklarung der Natur durch eine Hypothese ist Deduktion, 
d. h. Anwendung eines als allgemein giiltig angenommenen Grund
satzes auf die Einzelerscheinungen. Und urn solche Deduktion handelt 
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es sich bei der Weismannschen Lehre. Denn wenn man die 1!;rklarung 
der Entwic~ung darin sucht, daB man die tatsachlich beobachteten 
Einzelerscheinungen "in die Sprache des Keimplasmas ubersetzt", um 
~inen Ausdruck W eis manns zu gebrauchen, so ist das htichstens eine 
Formulierung der Tatsachen im Sinne einer V'orgefaBten Meinung. 
Darin besteht aber gar nicht dieAufgabe der Naturwissenschaft, wenn 
diese eine exakte Wissenschaft, d. h. eine Erfahrungswissenschaft sein 
will. Sondern diese Aufgabe ist gegeben in der induktiV'en Ableitung 
von Theorien. 

Eine Theorie ist nicht die AusfUllung einer Lucke in unserem Wissen, 
sondern die Theorie eines einheitlichen Erscheinungsgebietes ist die 
kurze pragnante Zusammenfassung dessen, was dem Wesen samtlicher 
Einzelerscheinungen gemeinsam ist und wodurch zugleich die Einzel
erscheinungen so zueinander in Beziehung gesetzt werden, 'daB sie als 
Glieder eines einheitlichen Ganzen erscheinen. 

Das ist selbstverstandlich nur moglich auf Grund der genauen Be
obachtung der Einzeltatsachen, eV'entuell unter Zuhilfenahme des Ex
periments. Aus der FUlle der beobachteten Einzelerscheinungen ist 
das Allgemeine abzuleiten. Dieses Herausschalen des Allgemeinen aus 
den V'ielen besonderen Einzelmomenten, dieses Folgern der Wesens
grundlage aus den Einzeltatsachen be~eichnen wir als Induktion. Nur 
die induktive Methode ist eine naturwissenschaftliche Methode. 

Der idealen Verwirklichung ihrer alleinigen .Ai1wendung in der 
exakten Wissenschaft stellen sich allerdings Schwierigkeiten entgegen, 
da unsere Kenntnisse der Einzelerscheinungen meist mangelhaft und 
lUckenhaft sind. So wird im allgemeinen nicht ganz ohne Deduktion, 
d. h. ohne die Aufstellung von Hypothesen, auszukommen sein, aber 
das ist nur so weit zulassig, ala diese Deduktion auf der Verlangerungs
linie der durch Induktion gewonnenen Theorie liegt. Allerdings kann 
methodisch auch nichts dagegen eingewendet werden, wenn eine vollige 
Lucke in unserem Wissen zunachst rein deduktiv oder, was dasselbe 
ist, rein spekulativ ausgefUllt wird, aber wenn dann Tatsachen aus diesem 
Luckengebiet bekannt werden, so ist nicht zu fragen, ob sie in die speku
lative (= deduktive) Anschauung hineingepaBt werden konnen, sondern 
ob diese Anschauung aus ihnen folgt. Sonst kommt man lediglich zu 
einer Scheinerklarung. Und das gilt auch fUr den hier in Rede stehenden 
Fall. 

Also kommt auch vom rein methodologischen Standpunkt aus den 
Weismannschen Hypothesen nicht die uberragende Bedeutung zu, 
welche ihnen noch V'ielfach zugeschrieben wird. Sie sind ein Erbstuck 
einer allzu spekulativ betriebenen Periode der Biologie, das dem Druck 
der Tatsach'en nicht standhalt und lediglich eine Scheinerklarung dar
stellt. 

Sehr treffend bemerkt O. Hertwig (1916, S. 533): "Bei einer 
kritischen U ntersuchungderartiger Scheinerklarungenist wen iger zu priifen, 
ob die gewu.nschten Resultate sich aus den Annahmen ergeben, sondern 
es kommt vielmehr darauf an, sich klar zu werden, ob die Annahmen, 
die zur Konstruktion der Hypothese dienen, richtig oder wenigstens 
einigerma13en wahrscheinlich sind und als geeignet zur Gnmdlage fUr 
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ein so kompliziertes Hypothesengebaude betrachtet werden konnen." 
Und das letztere ist, wie schon bemerkt wurde, nicht der Fall. 

Was insbesondere die Zahl der nach Weismann - auf die la.ngst 
uberlebte Pangenesis-Hypothese Darwins braucht nicht mehr ein
gegangen zu werden - im Keimplasma vorhandenen korpuskuHi,ren 
Determinanten anbelangt, so ist sie vie! zu groB, als ds.B sie in der Keim
zelle Platz haben konnte, weder im Eikern, und der Kern ist doch der 
eigentliche Vererbungstrager, noch im winziren Sperms.kern, selbst 
wenn man fur jede Determinante nur die GroBe eines Molekiils an
nehmen wollte, da es sich doch jedenfalls um komplizierte Mokkiile 
handeIn muB. Was uns Chemie und Physik uber die GroBe der Molekiile 
lehren, spricht durchaus dagegen, ganz abgesehen davon, daB ein ein
zeInes Molekiil nicht die Eigenschaften einer Determinante besitzen kann 
(vgl. die Ausfiihrungen O. Hertwigs 1916). Aus dier::em Grunde hat 
schon Nageli die groBe Zahl der "Keimchen" in Darwins Pangenesis 
verworfen, und fur die Weismannsche Hypothese gilt das in erhohtem 
MaBe (Rhumbler). 

Ferner geht aus den Ergebnissen der Mendelschen Bastardierungen 
und aus entwicklungsmechanischen Versuchen hervor (oben S. 143), 
daB nicht fur jede Einzeleigenschaft ein besonderer korpuskularer 
Vererbungstrager anzunehmen ist, da z. B. durch Zusammentrdfen 
mehrerer Gene, von denen jedes fur sich eine Eigenschaft b€dingt, 
eine ganz neue Eigenschaft hervorgerufen werden kann. Avch kann 
ein und dieselbe Erbeinheit eine ganze Reihe von verschi€denen 
AuBeneigenschaften beeinflussen (Ba ur). 

Der epigenetische Charakter der embryonalen Entwicklung lehrt 
auBerdem, daB nicht alie Entwicklungsfaktoren schon im befruchteten 
Ei vorhanden sind, sondern daB als Folge der Potenzierung der Art
zelle solche im VerIauf des Prozesses neu entstehen. Sie entstehen, 
wie kaum besonders hervorgehoben zu werden brallcht, naturlich nicht 
willkiirlich, sondern in Einklang und infolge der spezifischen Beschaffen
heit der betreffenden Artzellen, denn eine spezifische Beschaffenheit 
bedingt eine spezifische Wirkungsweise. Insoweit sind auch diese neuen 
Faktoren erblieh. 

Wenn aber nicht fur jede Einzeleigenschaft ein besonderer Trager 
vererbt wird, so folgt daraus, daB nicht die Eigenschaften als solche 
vererbt werden, sondern was vererbt wird, sind bestimmte Faktoren, 
welche auf andere, innere (im weiteren Sinne) und auBere Faktoren 
in bestimmter Weise reagieren, dadurch sich manifestieren und die 
auBeren Eigenschaften realisieren. 

2. Bestimmung des Begriffs der erworbenen Eigenschaft. 

Die inneren und au.Beren Faktoren, insbesondere auch bestimmte 
Lebenslagefaktoren, sind zur Entwicklung gleich notwendig; erblich 
sind nur die inneren Faktoren, von denen, wie schon angedeutet wurde, 
zwei Gruppen unterschieden werden konnen. 

Die eine dersel ben ist nach unserer Auffassung durch die Gene gege ben, 
d. h. durch substantielle in ihrer Gesamtheit das Idioplasma bildende Ver-
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erbungstrager mitspezifischerKonstitution undspezifischerWirkungsweise, 
welche auf auBerhalb des I~oplasmas gelegene Faktoren in spezifischer 
Weise reagiereJ}; wobei aber zu beachten ist, daB auch eine bestimmte 
Genenkolllbination als Erbfaktor fur, eine Eigenschaft wirken kann, 
fur welche seIber keine . besonderen Gene vorhanden sind. Die Gene 
sind die inneren Faktoren im engeren Sinne des Wortes. 

1m weiteren Sinne del;! Wortes gehoren zu den inneren Faktoren 
die durch Potenzierung der Artzelle, durch deren Arbeitsteilung und 
danrit verbundene Differenzierung neu entstehenden Beziehungen. 
Fur sie sind keine besonderen Gene anzunehmen, doch ist ihre Ent
stehung abgesehen von auBeren Faktoren von der ererbten Konstitution 
der Artzelle abhangig. Beide Gruppen innerer Faktoren sind notwendig 
zur Entwicklung; es ist aber schwer, oft unmoglich, zu entscheiden, 
welcher Anteil am Geschehen der einen oder anderen im einzelnen 
FaIle zusteht. 

In dem hier vertretenen Sinne herrscht im Begriff der Gene eine 
morphologische, im Begriff der sekundaren inneren Faktoren eine physio

'logische Auffassung vor. Da die Wirkung beider gleich notwendig und 
nicht voneinander zu trennen ist, auch, um einen Streit u.ber diese 
oder die andere Auffassung zu umgehen, und endlich weil auch eine 
bestimmte Genenkombination als einheitlicher Erbfaktor wirken kann, 
so daB fur die fragliche Eigenschaft kein besonderes Gen vorliegt, ist es 
zweckmaBig fur die erblichen Faktoren hier den ganz indifferenten Aus
druck Anlage (0. Hertwig) beizubehalten, zumal dadurch der :Moglich
keit Rechnung getragen wird, daB auch allgemeine Qualitaten der Fort
pflanzungszelle in Betracht kommen konnen. 

Vererbt wird also nicht die Eigenschaft, sondem die Anlage, eine 
solche hervorzu bringen. 

Die Gesamtheit der Gene (der Genotypus) ist die Anlage im engeren 
Sinne. 

Wie es schwierig, oft unmoglich ist, zu entscheiden, welcher Gruppe 
von die~n Entwicklungsursachen eine bestimmte Differenzierung zu
zuschreiben ist, so kann auch der Anteil der auBeren Faktoren schwer 
oder gar nicht zu bestimmen sein. Sie sind selbstverst8.ndlich nicht 
erblich, da aber gleiche Anlagen unter gleichen auBeren Faktoren die 
gleichen Eigenschaften hervorbringen, so ist eben oft nicht zu sagen, was 
von diesen ererbt ist und was auf Rechnung der Lebenslage zu setzen 
jst. Allerdings konnen Aufschlusse dariiber erzielt werden, durch Ab
anderung der Lebenslage, da bei gleichen Anlagen dann abgeanderte 
Eigenschaften zu erwarten sind. 

Um diese Frage nach Moglichkeit in gewissem Grade auszuschalten, 
hat man als das Wesentliche der Vererbung auch wohl die Vbermittlung 
einer. spezifischen Reaktionsnorm bezeichnet (Johannsen, Baur). 
Indem del:' Keim in ~stimmter Weise auf die AuBenfaktoren reagiert, 
werden 'bestimmte Eigenschaften hervorgerufen, die dann als erblich 
erscheinen. Hier liegt eine extrem phYsiologische Auffassung der .,An
lagen" vor; dabei wird jedoch vemachlassigt, daB beim Eintrete.n einer 
Ref.\oktion etwas vorbanden sein muB, was,l'Elagiert. Eine spezifische 
Reaktion setzt eine spezifisch reagierende Su bstanz voraus, und darum 
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mftsse.n Wll' wenigstens einem Teil del' erblichen Anlagen einen su b
stantiellen Charakter zuschreiben. In dem Vbertragungsgedanken, wie 
er del' Hypothese von Weismann und del' liJteren von Darwin zu
grunde liegt, steckt eben ein Kern von Wahrheit. Wenn wir diesen mit 
del' modernen Erkenntnis libel' das VerhliJtnis von Anlage und Eigen
schaft verbinden, treffen wir das Richtige. 

Die Vererbung is'li die Vbermittlung einer spezifischen Substanz, 
welche auf auBerhalb von ihr gelegene Faktoren, die zum Teil in 
del' Konstitution del' potenzierten Artzelle, zum Teil in del' Umwelt 
gelegen sind, in spezifischer Weise reagiert und dadurch die als solche 
nicht erblichen Eigenschaften hervorruft. 

Nachdem wiruns so uberdas Verhaltnis von Anlage und Eigenschaft. 
klargeworden sind, haben wir uns zunachst mit dem Begriff dererworbenen 
Eigenschaftzu beschaftigen. Da wenigstensein TeilderAuBeneigenschaften 
durch Reaktionen del' Anlagen auf auBere Faktoren entsteht, werden 
durch Abanderung del' letzteren andere Eigenschaften hervorgerufen. 
So entstehen "neue" Eigenschaften, und die dadurch ausgezeichneten 
Formen werden als Modifikationen bezeichnet. Sie sind an sich nicht 
erblich, da nul' del' Phanotypus, nicht abel' del' Genotypus verandert 
ist; verandert ist lediglich del' Reaktionsablauf des letzteren. Solche 
nichterblichen Eigenschaften werden auch als Somationen (Plate) be
nannt, da nul' del' Korper (das Soma) beeinfiuBt ist. 

Nun kennen wir abel' FaIle, in denen zumeist aus unbekannten 
Ursachen im Laufe del' Generationen plotzlich neue Eigenschaften 
auftraten, die sich als erblich erwiesen. Man spricht dann von Muta
tionen. Um zunachst nul' ein Beispiel zu nennen, erhielt Morgan in 
Zuchten von Dro8ophila (Taufliege) Exemplare, welche statt roter Augen 
und langeI' FIUgel helle Augen und kurze FIngel besa,Ben; und diese 
neuen Eigenschaften waren erb.lich, wie durch Weiterzucht und Kreu
zungen bewiesen werden konnte. 

Zunachst scheint ein unliberbriickbarer Gegensatz zwischen Somatioll 
und Mutation zu bestehen, zwischen einer Veranderung des Phanotypus 
und des Genotypus, denn nichts anderes als letzteres ist die Mutation. 
Abel' das ist ja gerade das von uns nunmehr zu behandelnde Problem. 

Die Frage ist die: konnen durch auBere Faktoren Mutationen 
hervorgerufen werden, und konnen insbesondere durch solche Faktoren 
zunii.chst als Modifikationen hervorgerufene neue Eigenschaften erblich 
werden? Da wir gesehen haben, da.B nicht die Eigenschaften als solche, 
also auch nicht im individl:ellen Leben erworbene Eigenschaften (Modi
fikationen bzw. Mutationen) vererbt werden, sondern nul' ihre Anlagen, 
heiJ3t die zutreffende und kurze Fassung des Problems: Wie konnen 
neue Anlagen in del' Keimzelle entstehen 1 Denn wenn solche 'entstehen, 
sind sie naturgemii.B erblich. 

Statt von del' Vererbung erworbener Eigenschaften zu reden, ist 
es also richtiger, von del' Veranderung des Genotypus odeI' von del' 
Erwerbung neuer Anlagen zu sprechen. 
, Bevor wir die Versuche heranziehen, mussen wir noch einige weitere 
Erorterungenvorausschicken. Zunii.chst die Moglichkeiten der'so
genannten Induktion. 

23* 
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3. Die verschiedenen Moglichkeiten der Induktion. 

Neue Eigenschaften werden nach dem Gesagten dadurch erworben, 
daB neuartige Einflusse den Reaktionsablauf der erblichen Anlagen ab
andern. 

Derartige Einflusse oder Faktoren - ihre Beschaffenheit konnen 
wir zunachst noch auBer acht lassen - konnen nun einwirken auf die 
Fortpflanzungszelle selbst am Anfang der Embryonalentwicklung oder 
auf Teile und Organe des Embryos oder des schon weiter entwickelten 
Tieres. Das erste Mal handelt es sich um direkte Beeinflussung der 
Keimzelle, das zweite Mal trifft der abandernde Faktor diese nicht 
selbst. lm ersteren FaIle wird angenommen, daB durch die neuartigen 
Faktoren nicht bloB ein abgeanderter Ablauf der Entwicklung, sondern 
eine Abanderung der genotypischen Beschaffenheit, also eine erbliche 
Anderung, hervorgerufen und diese Anderung der Anlagen der Keimzelle 
direkt "induziert" wird, wie man zu sagen pflegt. Da die Keimzellen 
der folgenden Generationen durch erbgleiche Teilung von der so geno
typisch geanderten Keimzelle abstammen, bereitet die Vorstellung der 
Erblichkeit der direkt induzierten Anderung keine Schwierigkeit. Die 
Moglichkeit der Erwerbung einer neuen erblichen "Eigenschaft" auf 
diesem Wege wird daher auch kaum bestritten. Man spricht dann Von 
blastogenen Eigenschaften. 

1m zweiten FaIle wird die Keimzelle der beeinfluBten Generation 
uberhaupt nicht selbst von den abandernden Faktoren getroffen. Die 
dann entstehenden Somationen konnen nur erblich werden, wenn ihrer
seits die im abgeanderten Organismus entstehenden Keimzellen der 
folgenden Generation beeinfluBt werden. Der Weg der lnduktion ist 
also dann ein indirekter. Direkt beeinflussen jene abandernden Faktoren 
nur die Korperzellen insgesamt oder zum Teil im Bereich einzelner 
Organe. Diese muBten dann auf die Keimzellen einen solchen EinfluB 
ausuben, daB ihr Genotypus geandert wird. Indem man den Keimzellen 
die ubrigen Teile und Organe des Lebewesens als Soma gegenuberstellt, 
spricht man hier von somatischer lnduktion und von somatogenen 
Eigenschaften. 

Ferner ist noch eine dritte Moglichkeit der lnduktion ins Auge zu 
fassen, namlich die sogenannte Pa.rallelinduktion. Wenn der abandernde 
EinfluB sowohl die Keimzelle selbst direkt als auch die Somazellen trifft, 
so kann auf der einen Seite durch direkte Induktion eine genotypische 
Anderung der Keimzellen, auf der anderen Seite zugleich durch Ab
anderung der Somazellen eine neue AuBeneigenschaft hervorgerufen 
werden. Gehen die Anderungen in der Keimzelle und den Somazellen 
einander parallel, so kann dadurch die Entstehung einer somatogenen 
Anlagenanderung oder mit anderen Worten, die Vererbung einer soma
togenen Eigenschaft vorgetauscht werden, wahrend es sich in Wirklich
keit urn einen blastogenen Vorgang handeln wlirde. Hat die Somation 
eine andere Richtung als die durch geanderten Genotyp der Keimzelle 
bedingte Mutation der Nachkommen, so kann uber den blastogenen 
Ursprung leichter, wenn auch keineswegs immer GewiBheit erlangt 
werden, denn es ist denkbar, daB die Anderung der Keimzellen auch 
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dann vom veranderten Soma induziert sein kann. Selbstverstii.ndlich 
wiirde dann nicht die in der Som!l.tion oder Modifikation neu auftretende 
"Eigenscha.ft" vererbt. 

Man kann in der Literatur ofters finden, wo von der Vererbung 
erworbener "Eigenschaften" die Rede ist, daB darunter nur somatogene 
Merkmale verstanden werden. Diese Einschrankung des Problems ist 
nicht berechtigt; die Vererbung somatogener Eigenscha£ten stellt nur 
einen Spezial£all dar. 

Bisher haben wir angenommen, daB eine die Generationen fiber
dauernde Abiinderung oder Neuerwerbung nur dadurch zustande kommt, 
daB das Idioplasma in seiner Beschaffenheit oder Zusammensetzung 
geandert wird. Aus guten Griinden, die friiher schon auseinander gesetzt 
worden sind, erscheint das Idioplasma oder die Erbmasse im Kern der 
Fortp£lanzungszelle lokalisiert. Es wiirde sich in dem angencmmenen 
Falle einer erblichen Anderung um eine Beeinflussung und .Anduung 
im Bereiche des Kerns handeln. Wir haben aber wenigstens die Fra.ge 
aufzuwerfen, ob eine Anderung in der Bescha,ffenheit des Cytopla.Emas 
der Keimzelle, ohne daB zunachst der idioplasmatische Teil d€s Kernes 
in Mitleidenschaft gezogen wird, fur die spater realisierten AuBeneigen
scha£ten uberhaupt nicht von Bedeutung sein kann. 

Am einleuchtendsten wird folgende t1beriegung sein, wenn wir die 
Eizelle zugrunde legen, da das Spermatozoon nur wenig Cytopla.Ema 
besitzt. DaB die Beschaffenheit des Zellenleibes an sich ffir den Ablauf 
der Entwicklung und ffir die Bildung besonderer Organe, also besonderer 
Eigenscha£ten, nicht bedeutungslos ist, haben wir bei Bu.prechullg der 
Dotterverteilung und deren Aba.nderung kennen gelernt; beziiglich der 
Bildung besonderer Eigenscha£ten infolge der Beschaffenheit des Zellen
leibes braucht nur an den Dottersack, die paarige Anlage des Herzens 
o. a. bei dotterreichen Eiern erinnert zu werden. (Man vergleiche auch 
den S. 274 erwahnten Versuch Spemanns.) Rier handelt es sich 
jedoch noch um etwas anderes. ---Es ist namlich die Moglichkeit von vornherein nicht auszuschlieBen'; 
daB durch auBere Einflusse, welche direkt von der Umwe1t oder vom 
Karper des Tieres, der die Eizelle umschli€Bt, die Ietztere trdfen, zwar 
die Beschaffenheit des Idioplasmas nicht verandert wird, wohl aber das 
Protoplasma des Zellenleibes eine Umwandlung erfa.hrt. Dadurch ware 
die Maglichkeit gegeben, daB der Reaktionsablauf des Genotypus be
einfluBt wiirde und Eigenscha£ten entsta.nden, welche von denen d€s die 
Eizelle liefernden Tieres abweichen, d. h. es waren neue Eigenscha£ten 
des Phanotypus entstanden. Es ist weiterhin denkbar, daB jene an
genommene Veranderung des Cytoplasmas eine dauernde· ware, so daB 
sie sich allen von der Eizelle abstammenden Zellen mitteilen miiBte. 
Denken wir z. B. an eine Anderung der biochemischen Beschaffenheit. 
Dann wiirden auch die Eizellen der Nachkommen in gieichem Sinne 
verandert sein. Die Foige ware, daB in allen folgenden Generationen 
als Resultat dieser cytoplasmatischen Anderung jene neuen llhano
typischen Eigenscha£ten auftreten wiirden. Mit anderen Worten, es 
lage eine Vererbung erworbener "Eigenschaften" vor. 
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In einem solchen FaIle ware also das Cytoplasma in gewissem 
Grade an Vererbungserscheinungen beteiligt, und eine solche "plasmogene 
Vererbung", wie man es nennen konnte, ware durch lediglich au.Bere 
Beobachtung nicht von der normalen "karyogenen", welche durch die 
im Kern lokalisierte Erbmasse bewirkt wird, zu unterscheiden. 

Es ist aber ferner die Moglichkeit zu beachten, daB in zweiter Linie 
durch Beeinflussung des ldioplasmas seitens des veranderten Cytoplasmas 
eine Anderung des Genotypus eintreten konnte, wodurch die plasn'logene 
Vererbung in eine karyogene ubergefiihrt wiirde. Daraus ergibt sich 
noch ein neuer Gesichtspunkt, namlich ob nicht stets der karyogenen 
Vererbung erworbener Anlagen eine plasmogene Vererbung vorausgeht. 

Wie fUr die karyogene, so ist auch fUr die plasmogene Vererbung 
von vornherein die Moglichkeit nicht auszuschlie.Ben, daB sowohl blasto
gene als auch somatogene Eigenschaften durch sie dauernd fixiert werden. 

Die Erbeinheiten des Idioplasmas haben eine gewisse Selbstandig
keit und besitzen offenbar innerhalb der gesamten Erbmasse eine raum
lich bestimmte U mgrenzung. N ur infolgedessen konnen sie nach Bastar
dierungen in der F2-Generation abspalten, und zwar abspalten mit 
Hilfe von Teilungsvorgangen. Bei plasmogener Vererbung miissen wir 
ein anderes Verhalten erwarten. Wenn dabei das Cytoplasma diffus 
verandert ist, besteht die Wahrscheinlichkeit, daB einmal bei Bastar
dierung das "normale" Plasma sich damit diffus mischt, dann aber in 
den folgehden Generationen keine Abspaltung erfolgt, sondern nament
Hch bei wiederholter Mischung mit "normalem" Plasma, wie es bei 
freier Inzucht eintreten wird, ein allmahliches Abklingen der neuen 
Eigenschaft eintritt, vorausgesetzt, daB das Idioplasma unverandert 
bleibt. Auch konnten konstante Bastardformen auf diese Weise ent
stehen, da die bei der Kreuzung erzielte Mischung unverandert auf die 
Nachkommen weitergegeben werden konnte. Wir wiirden ferner auf 
diesem Wege eine Beteiligung des Cytoplasmas an Vererbungsvorgangen 
fUr moglich ansehen mussen, wenn die ausschlaggebende Rolle auch in 
erster Linie dem Idioplasma zufallt. Ob plasmogene oder karyogene 
Vererbung vorliegt und welcher Anteil jener oder dieser im einzelnen 
FaIle zukommt, wird nicht immer leicht zu entscheiden sein, es sei denn, 
daB, wie angedeutet, das Bastardierungsexperiment ein Mittel an die 
Hand gibt. 

Vorstehende Ausfiihrungen uber plasmogene Vererbung sind durch
aus hypothetisch, doch wird ihnen immerhin wenigstens ein heuristischer 
Wert zukommen. Wenn sie auch in erster Linie einleuchtend sein 
mogen fur das Cytoplasma der EizeIle, demgegenuber das Cytoplasma 
des Spermatozoons an Menge auBerordentlich zUrUcktritt, so lassen sich 
doch die gleichen Gedankengange auch auf dieses letztere anwenden, 
zumal wenn man bedenkt, daB es sich um lebende Substanz handelt, 
welche die Fahigkeit der Assimilation und des Wachstums besitzt. Es 
konnten auch fermentartige Wirkungen des mannlichen Zellplasmas in 
Frage kommen. Eine gewisse Unterlage bieten fur obige Ausfiihrungen 
Versuche uber die Beteiligung des Zellplasmas an der Determination 
des Schicksals der Blastomere, wie Spemann (vgl. oben ::::. 274) sie 
angest.ellt hat, nnd auch die Ausfiihrungen von Herbst uber Ver-
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schiebung der Vererbungsrichtung (oben S. 272) mit Beteiligung des 
Plasmas u. a. waren hier zu nennen. 

Auf die Erscheinungen der Nachwirkung und sogenanntenPra
induktion (Woltereck), welche gewisse BerQhrungspunkte mit der 
vorstehenden Hypothese besitzen, wird noch unten kurz eingegangen 
werden (S. 378). 

Wenn die erbliche Fixierung erworbener Eigenschaften eintreten 
soIl, muB eine Anderung der genotypischen Beschaffenheit der Kenn
zellen sowie, wenn es sich um somatogene Eigenschaften handel-b, eine 
dahingehende Beeinflussung der Keimzellen durch das Soma moglich 
sein. Wenn wir die Realisation der au.Beren Eigenschaften als Re
aktionen der Erbmasse auf Au.Benfaktoren bezeichnen, so muB also 
anscheinend zunachst die Ruckwirkungsmoglichkeit einer solohen Re
aktion auf das Reagierende vorhanden sein, solI das Problem nicht 
uberhaupt falsch gestellt sein. 

Die rein physiologische Auffassung der Vererbung, wie sie z. B. 
von Johannsen vertreten wird, neigt dazu, eine solche Ruckwirkung 
abzulehnen, und beruft sich auf Analogien aus dem Gebiete der Chemie. 
Mag ein chemisches Element auch auf verschiedene andere ve~schieden 
reagieren und mit ihnen ungleiche Reaktionsprodukte liefem, es bleibt 
in diesen Produkten doch unverandert erhalten und gehtaus ihnen 
durch Analyse unverandert hervor. Ebenso reagieren die Erbeinheiten 
auf ungleiche Au.Benfaktoren verschieden, werden selbst aber dadurch 
nicht verandert, da, wie die Mendelschen Spaltungen beweisen, sie 
auch in verschiedensten Kombinationen mit anderen Einheiten un
verandert bleiben, wieder unverandert abspalten und also eine analoge 
Selbstandigkeit besitzen wie die chemischen Elemente. 

Diese Analogie hinkt bedenklich.Ganz .abgesehen davon, daB die 
Vorstellungen von dem unveranderten Enthaltensein der Elemenie in 
chemischen Verbindungen durchaus hypothetisch sind, daB nach neueren 
Anschauungen beim Zusammentreten von Atomen zu Molekiilen min
destens die Konfiguration der Atombestandteile geandert wird und da:13 
die Annahme von der Unveranderlichkeit der Elemente nicht mehr auf
recht erhalten werden kann - ist doch die Vererbung und die embryonale 
Entwicklung kein rein chemischer Vorgang, und der Gleichklang des 
W ortes .Reaktion hier wie dort fUhrt in diesem FaIle zu falschen Be~ 
griffen. 

Es ist J).icht angangig, bei Beurteilung der Frage die Ergebnisse 
der Cytologie und ihre morphologischen Ergebnisse zu vemachlassigen, 
und diese lehrt uns durch das Studium der Befruchtung und Zellteilung, 
daB bestimmte Formelemente dabei eine sehr wichtige Rolle spielen. 
Mit anderen Worten, nicht nur die chemische Beschaffenheit, sondem 
auch die·Struktur des Idioplasmas, wenn auch nicht im einseitig We is
mannschen Sinne, ist in Betracht zu ziehen. Zwar zeigen die hypo
thetischen Erbeinheiten (Gene) eine gewisse Selbstandigkeit, a ber die 
Bastardierungsversuche lehren uns auch, daB sie gegenseitig in ein ge
wisses Abhangigkeitsverhaltnis geraten konnen, und ihre absolute Un
veranderlichkeit wird durch gar keine Tatsachen gestutzt, wenn be
stimmte Umkombinationen sie auch lInverandert lassen. 
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Die Reaktion der Gene auf AuJ3enfaktoren ist uberhaupt kein rein 
chemischer Vorgang, einfach aus dem Grunde nicht, weil die Embryonal
entwicklung in erster Linie aus Formbildungsprozessen und Bildung 
von morphologisch faBbaren Strukturen besteht. Also besa.gen die 
oben angedeuteten Ana.logien mit chemischen Prozessen fUr die 
Vorgange am Organismus gar nichts, wie Johannsen auch 
selbst zugibt. 

Nun besitzendasIdioplasma und die in ihm enthaltenen Gene sicher
lich eine hoohst komplizierte Struktur, selbst dann, wenn man diese 
nur rein chemisch ansieht (man denke nur an chemische Strukturformeln 
und an die Stereochemie I). Liefert doch die Analyse der lebenden Sub
stanz als Ergebnis hOchst komplizierte Eiweillkorper, und dabei geht 
schon bei deren Inangriffnahme das Wesentlichste dieser Substanzen, eben 
der Aufbau, der das Leben bedingt, verloren. 'Ober diese Struktur 
kann daher die Chemie nichts aussagen. Wenn aber schon die analysier
baren (leblosen) Eiweillkorper so kompliziert sind, um wieviel ver
wickelter dilrfen wir die Struktur des lebenden Idioplasmas annehmen! 
Beilaufig sei nur erWahnt, daB wir nach den wohlbegriindeten Ausffth
rungen O. Hertwigs dafiir nicht nur eine verwickelte chemische, 
sondern noch eine dieser ubergeordnete biologische Struktur annehmen 
miissen, die sich in spezifischer Weise aus Vereinigungen zahlreicher 
Molekiile und Molekiilkomplexe zu biologischen (im Gegensatz zu che
mischen) Verbindungen aufbaut. Aber auch wenn wir das ganz aus 
dem Spiele lassen, so ist festzustellen, daB die Eigenschaften einer Ver
bindung (und damit ihre Wirkungsweise) rein chemisch-physikalisch 
betrachtet bedingt werden durch: ,,1. chemische Zusammensetzung; 
2. Konstitution, d. h. Art der Verkettung der Atome; 3. Konfiguration, 
d. h. rii.umliche Anordnung der Atome. Eine An.derung eines dieser 
Faktoren bedingt notwendig eine mtlhr oder minder weitgehende An.derung 
der Eigenscha.ften der Verbindung" (Nernst). 

Warum in aller Welt soll nun nicht etwa die Konstitution oder die 
Konfiguration des Idioplasmas - von seiner biologischen Struktur ganz 
abgesehen - durch AuJ3enfaktoren geandert werden konnen, ganz 
gleichgiUtig, ob diese direkt oder erst durch Vermittlung des ubrigen 
Korpers (des Somas) einwirken 1 Wenn wir die Entwicklung phano
typischer Merkmale als Reaktion der Erbmasse auf AuJ3enfaktoren be
zeichnen, so ubt allerdings der Reaktionsablauf als solcher keinen Ein
fluB auf die Reaktionsnorm des Reagierenden aus, auch nicht ein durch 
neuartige AuJ3enfaktoren abgeanderter Ablauf der Reaktion, wohl aber 
kann die Aba.nderung selbst, d. h. der aba.ndernde Faktor, eine dauernde 
Ruckwirkung auf die biologische und chemische Konstitution ausuben, 
so daB die Gene eben nicht unverii.ndert bleiben, wenn diese An.derung 
chemisch vielleicht auch gar nicht nachweisbar ware. Es ist nicht 
ersichtlich, was gegen diese grundsii.tzliche Moglichkeit eingewandt 
werden konnte. 

Wenn dadurch nun grundsii.tzlich die Moglichkeit der Erwerbung 
netter Anlagen zugegeben werden muB - ob die Tatsachen damit uberein
stimmen, werden wir unten priifen -, so ist die blastogene oder die 
somatogene Induktion derselben gleichgiUtig. 
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Gegen die Moglichkeit einer soma.togenen Erwerbung neuer Anlagen 
wird aber immer noch haufig ein Einwand erhoben, der zuriickgeht 
auf die kiinstliche Trennung des Organismus in Keimzellen und Soma, 
soweit diese beiden in einen prinzipiellen Gegensatz zueinander 
gestellt werden (Weismann). Mit einigen Bemerkungen dariiber 
wollen wir die theoretischen Erorterungen schlie Ben und zu den 
Tatsachen ubergehen. 

Der von Weismann konstruierte Gegensatz zwischen Keimzellen 
und Soma ist nur die Konsequenz aus seinen Spekulationen uber die 
Beschaffenheit des Keimplasmas und aus der daraus wiederum ent
springenden Auffassung der Embryonalentwicklung als reiner Evolution 
Nach Weismann entha.lt ja das Keimplasma fUr jede AuBeneigenschaft 
einenkorpuskuIa.ren Vererbungstmger, durchderenerbungleiche Verteilung 
auf die Korperzellen die Eigenschaften verwirklicht werden; dann mu.B 
er aber notgedrungen annehmen, da.B ein Tdl der Zellen des Embrycs an 
dieser erbungleichen Aufteilung des Keimplasmas nicht teilnimmt, denn 
sonst wa.re gar keine Moglichkeit vorhanden, das ganze KeimplaEma 
auf die Nachkommen zu ubertragen; darum laBt Weismann die Kdm
zellen und ihre Vorfahren VOn der ersten Eifurchung an sich erbgldch 
teilen. Dadurch wird ein prinzipieller Gegensatz zwischen Keimzellen 
und Somazellen aufgerichtet. Wenn nun das Soma verandert wird, 
so ist es unmoglich, daB dadurch die Keimzellen in Mitleidenschaft ge
zogen werden, denn beide Bezirke haben nichts miteinander zu tun, 
die Keimzellen sind gleichsam Parasiten im Soma. Darwin hatte, 
um die Vererbung erwor1::iener Eigenschaften erkla.ren zu konnen, 
einen Transport korpuskularer Keimchen von den vemnderten Korper
stellen in die Keimzellen angenommen. Weismann sah das Unzu
treffende dieser Transporthypothese ein und gab sie auf, notgedrungen 
damit auch die Moglichkeit einer Vererbung erworbener somatogener 
Eigenschaften. 

Wir haben schon gesehen, daB in der Embryonalentwicklung keine 
erbungleichen Teilungen vorkommen, femer daB die Anschauungen 
Weismanns uber die Vererbungstrager falsch waren; so fant der kiinst
liche Gegensatz zwischen Keimzellen und Soma von vornherein in sich 
zusammen. Der Organismus, wenn auch aus vielen Zellen bestehend, 
ist eine Einheit, er besteht nicht aus mehreren Teilen, die nichts mit
einander zu tun haben. Wenn fUr die selbstandige Entstehung dEl Keim
zellen durch eine besondere Zellenfolge (dEl Kdmbahn) von der ersten 
Furchung an angefiihrt wird, daB sich diese Keimbahn durch Beob
achtung verfolgen lasse, so beweist das gar nichts; denn auch aIle anderen 
Zellkomplexe leiten sich durch solche "Bahnen" von der Eizelle her: 
nur ist es meist nicht moglich, die Stammreihe durch den Al'genschein 
wahrzunehmen, was ubrigens ja in sehr vielen Fallen a\:ch fur die 
Keimzellen gilt. FUr den prinzipiellen Gegensatz der Keimbahnzellen 
zu den ubrigen Zellen des Embryos wird gewohnlich als Parade beispiel 
die Furchung von .Ascari8 angefiihrt (vgl. oben Fig. 100). Von der 
ersten Furchung an unterscheiden sich hier die Keimbahnzellen und 
die Urgeschlechtszellen von den ubrigen dadurch, daB sie die Chromo
somen unvemndert behalten, wahrend in den anderen Zellen ein teil-
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weiser Zerfall derselben eintritt (Diminution des Chromatins). Ab
gesehen davon, daB es sich um einen Spezialfali handelt, der nicht ver
aligemeinert werden kann und dessen Bedeutung noch zu ermitteln ist, 
kann man bei objektiver Beurteilung doch nul' sagen, daB hier sehr 
frtihzeitig die Differenzierung del' Korperzelien beginnt. Das gleiche 
gilt fiir diejenigen Falie, wo nicht die Kerne der Keimbahnzellen, sondern 
deren Cytoplasma sich sehr friihzeitig von dem der iibrigen Zellen 
nnterscheidet. 

Kurz zusammengefaBt konnen wir sagen, ein prinzipieller Gegensatz 
zwischen Soma und Keimzelien Hi.13t sich nur kiinstlich konstruieren, 
wenn die Keimzellen auch topographisch und physiologisch - wie iiber
haupt die Zellen del' einzelnen Gewebe - von den ubrigen Teilen des 
Korpers unterschieden werden konnen. Dbrigens leugnete Weismann 
nicht die Vererbung blastogen erworbener Eigenschaften durch direkte 
Beeinflussung des Keimplasmas. Hierbei bewirken die Umweltsfaktoren 
die Anderung des Keimplasmas, aber warum solI dennder Genotypus 
der Keimzellen durch eine veranderte Beschaffenheit des Somas nicht 
beeinfluBt werden konllen? Auf Grund von Spekulationen Hi-J3t sich 
diese Frage nur in bejahendem Sinne beantworten. (Vgl. auch Semons 
Ansfiihrungen.) 

b) Vel'suehe fiber Vererbung erworbener Eigensehaften. 

1. Mutationen. 

lst also rein theoretisch die Frage nach der Vererbung erworbener 
Anlagen im weitesten Sinne des W ortes berechtigt und geradezu not
wendig, so handelt es sich nunmehr darum, die Ergebnisse der Experi
mente zu priifen. 

Dabei sind mehrere Fragen zu beachten. Zunachst: Gibt es iibet
haupt Tatsachen, welche eine Anderung des Genotypus beweisen ? 

Wenn aus den Kreuzungsversuchen, wie wir sie frtiher besprochen 
haben, auch hervorgeht, daB den Genen in gewissem Grade und unter 
gewissen Verhaltnissen Selbstandigkeit und Beharrlichkeit zukommt, so 
erhellt aus ihnen zugleich ein anderes: Das ldioplasma ist in seiner 
Gesamtheit nicht unveranderlich; durch Bastardierungen Hi.Bt sich eine 
Umkombination seiner Beschaffenheit vornehmen, wodurch nicht nur 
neue Phanotypen, sondern auch neue Genotypen entstehen. Wenn 
daraus auch fur das hier in Rede stehende Problem direkt nichts folgt, 
so enthaIt diese Erscheinung doch schon eine Andeutung derVeranderbar
keit der Erbmasse. 

Einen weiteren Schritt in diesem Sinne bedeuten zum Teil die Ver
suche iiber Geschlechtsbestimmung, d. h. diejenigen, zu deren einzig 
geniigender Erklarung eine Potenzanderung del' Erbfaktoren heran
gezogen werden mu.J3. Rier liegt nicht nul' eine Umanderung des ldio
plasmas in seiner Gesamtheit VOl', sondern eine Beeinflussung einzelner 
Gene durch au13ere Faktoren. 

Ferner wurde schon das Auftreten von Mutationen erwahnt. Eine 
Mutation ist eine erbliche Anderung, d. h. also das Entstehen eine!! 
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neuen Genotypus. Eine Mutation hat gegeniiber ihrer Stammform 
andersartige Anlagen erworben. Lassen wir dabei den Streit um somato
gene Induktion ganz aus dem Spiele. Da es nicht angangig ist zu sagen, 
eine Mutation entstehe von selbst, sondern da ihre Bildung auf irgend
welchen Ursachen beruht, welche die Anderung des Genotypus aus
lOsen, so ist schon jede Mutation an sich ein Beweis fur das Erwerben 
andersartiger Anlagen, mogen wir auch die ma.Bgebenden Faktoren 
zunachst noch nicht kennen. 

Wir mussen hier ganz absehen von pflanzlichen Objektell, bei denell 
manche Mutationen eingehend studiert worden sind (De Vries u. a.); 
.aber auch in der Tierwelt sind Mutationen nicht erst in neuester Zeit 

201 202 203 

204 205 206 

Fig. 201-206. :M:utationen des Koloradokafers. 201 Leptinotarsa undecimlineala; 
202 deren Mutant L. angustovittata; 203 L. melanothorax, ein Mutant von L. 
multitaeniata; 204 L. decemlineata; 205 und 206 deren Mutanten tortuosa (205) 

und defectop'ltnctata (206). (Nach Tower aus Goldschmidt.) 

beobachtet worden. Ein Beispiel wurde schon erwahnt. Welln es 
sich zum Teil auch nicht um Experimentalfalle handelt, so seien hier 
zunachst noch einige weitere kurze Hinweise gegeben. 

Mutanten sind in den verschiedensten Gruppen des Tierreichs zur 
Beobachtung gekommen, doch ist bei ihrer Beurteilung insoweit Vor
sicht geboten, als sie mit Bastardierungsergebnissen verwechselt werden 
konnen . 

.Als sicherer Fall kann das Auftreten der schwarzen Abart der Nonne 
(Ocne:ria monacha) bezeichnet werden, die nicht nur in der freien Natur 
gefunden· wird, sondern gelegentlich auch in Zuchten vorkommt .. · Noch 
andere Mntanten sind bei den Schmetterlingen bekannt. 
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Von besonderem Interesse wegen der nachher zu erwahnenden Ver
suche Towers sind die Mutationen des Koloradokafers (Leptinotarsa) , 
von denen es eine ganze Auzahl gibt (Fig. 201-206). 

Die Abweichungen, welche die Mutanten von ihrer Stammform 
zeigen, sind besonders augenfallig bei den beiden Aberrationen L. angusto
vittata und L. tortuosa. Es gehort ubrigens nicht zum Begriff der Mutation, 
daB sie sich durch einen groBen Sprung von der Stammform entfernt, 
sondern die Unterschiede konnen gering sein, wenn sie nur erblich sind. 

Ganz entsprechend wie bei Kulturpflanzen sind auch bei domesti
zierten Tieren Mutationen festgesteilt worden. Um nur ein Beispiel 
zu nennen, ist erwahnenswert das einhufige Schwein, das nach Darwin 
wiederholt entstanden ist. Bei dieser Aberration, die sich durchaus als 
erblich erwies, sind zwar beide Zehen vorhanden, aber distal verwachsen, 
so daB die Paarhufigkeit auBerlich voilstandig verdeckt ist. Manche 
anderen langere Zeit als Mutationen betrachtete Falle haben sich 
neuerdings als Folgen von voraufgegangenen Bastardierungen 
herausgesteilt. 

Die wenigen aufgezahlten Beispiele mogen geniigen, um zu zeigen,. 
daB tatsachlich, wenn auch aus unbekannten Ursachen, genotypische 
Anderungen vorkommen. Von mehr untergeordneter Bedeutung ist 
dabei die Frage, ob die Mutanten durch Verlust eines Gens oder durch 
Neuauftreten eines solchen oder durch neue Konfiguration der Gene 
oder was immer entstehen mogen. Das ist zur Zeit kaum zu entscheiden 
und muB selbstverstli.ndlich in jedem einzelnen Falle gepriift werden. 
Das grundsatzlich Wichtige ist der objektive Nachweis der Veranderbar
keit der Erbmasse. 

Auch experimenteil erzielte derartige Anderungen liegen vor, die 
uns hier naturgemaB in erster Linie interessieren. Hier sind zu nennen 
die durch Kulturbedingungen herbeigefiihrten Abanderungen einzelliger 
Organismen, insbesondere von Bakterien (nahere Angaben z. B. bei 
O. Hertwig, Goldschmidt u. a.) und Saccharomyceten (Hansen). 
Da es sich urn pflanzliche Objekte handelt, sei nur kurz darauf ver
wiesen. Es gelang z. B. dem Milzbrandbazillus dauernd seine giftige 
Eigenschaft zu nehmen und beim Hefepilz die Fahigkeit der Sporen
bildung fiir aile Generationen, auch wenn sie wieder unter die alten 
Bedingungen gebracht wurden, zu unterdrUcken. 

Gegen diese Versuche wie auch gegen die gleich zu besprechenden 
von O. Hertwig ist der Einwand erhoben worden (Plate u. a.), daB 
es sich dabei nicht um erblich gewordene Somationen, sondern urn d.irekte 
Beeinflussung und Veranderung des Keimplasmas handele, die mit der 
Vererbung erworbener Eigenschaften nichts zu tun habe. Dagegen 
ist aber zu betonen, daB dieser Einwand eine nicht berechtigte Einengung 
des Problems bedeutet, worauf friiher schon hingewiesen wurde. Aller
dings liegt ja keine Anderung einer besonderen Keimzeile vor, da es sich 
urn einzellige Lebewesen handelt, aber die Versuche beweisen doch, 
daB Anderungen der genotypischen Beschaffenheit durch d.ir€kte Be
einflussung moglich sind; wenn auch nicht fur somatogene Eigenschaften, 
so doch fur die Beurteilung der Verhaltnisse bei blastogenen kommen sie 
sehr wohl in Betracht. 
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2. Weitere Versuche iiber die direkte BeeinfluBbarkeit des 
Idioplasmas bzw. der Keimzellen. 

Als geeignet zur Klarung der Frage iiber Veranderungen des Geno
typus durch direkte Einwirkung auf die Keimzellen sind na.ch den Aus
fiihrungen O. Hertwigs auch Versuche geeignet, welche durch Be
strahlung und Behandlung mit chemischen Agentien die Fortpflanzungs
zellen beeinflussen. 

Ein Teil dieser Experimente wurde schon in anderem Zusammen
hange erwahnt (AuJ3ere Faktoren der Entwicklung S. 50). Wie dort 
dargelegt wurde, wirken Radium und Mesothorium durch ihre fl- und 
r-Strahlen in erster Linie auf die Beschaffenheit der Kernsubstanzen 
ein, die ja in erster Linie als Vererbungstrager anzusehen sind. Werden 
Spermatozoen von Frosch und Triton selbst langere Zeit bestrahlt, so 
verlieren sie weder die Bewegungsfahigkeit noch ihre Fahigkeit zur 
Befruchtung. Ihre Kerne sind aber verandert, was sich zwar nicht 
mikroskopisch, wohl aber indirekt an dem folgenden Verlauf der Ent
wicklung wahrnehmen laBt. Sind normale, gesunde Eier mit diesen 
Samenfaden befruchtet worden, so konnen Storungen der Entwicklung 
in diesem FaIle nur durch den mannlichen Vorkern iibertragen worden 
sein. In der Tat treten ja solche Storungen ein bei der Gastrulation 
und beim UrmClndverschluB; ferner in der Bildung von Spina bifida 
und Anencephalie. Der Grad der Storung geht parallel der Lange 
der Bestrahlung. Weniger geschadigte Larven erreichen eine langere 
Lebensdauer; bei ihnen sind am meisten geschadigt Nerven- und Muskel
gewebe, in zweiter Linie auch die anderen Gewebe. "Flir aIle diese 
Erscheinungen bietet sich eine einfache Erklarung in der Tatsache dar, 
daB, wie schon gesagt, von den radioaktiven Substanzen das Chromatin 
des Samenfadens in erster Linie betroffen wird, und daB daher e benso
viel bestrahltes Chromatin' durch den Samenkern in das Ei eingefiihrt 
wird, als es selbst normales Chromatin im Eikern na.ch dem Aquivalenz
gesetz besitzt" (0. Hertwig). Halt sich die Bestrahlung in gewissen 
Grenzen, so verliert das mannliche Chromatin nicht die Fahigkeit zu 
wachsen und durch Teilung sich zu vermehren; es wird daher im Laufe 
der Entwicklung allen Gewebszellen zugefUhrt, die infolgedessen samtlich 
mehr oder minder geschadigt werden. 

Bis jetzt gelang es noch nicht, derartige Radiumlarven bis zur 
Geschlechtsreife zu bringen. Nach dem Gesagten miiBte die Schadigung 
auch auf die Keimdriise iioortragen werden, und es wiirde von hoohstem 
Interesse sein, die Nachkommen solcher Tiere zu erhalten. 

Parallele Ergebnisse erzielte O. Hertwig durch Einwirkung ge
eigneter Chemikalien auf die Samenfaden. Als derartige Stoffe kommen 
in Frage verdiinnte LOsungen von Methylenblau, Chloralhydrat und 
Strychnin. Aus den mit so vorbehandelten Spermatozoon befruchteten 
Eiern gehen Larven hervor, welche ahnliche Storungen besitzen wie die 
Radiumlarven. 

DaB derartig verschiedene Einwirkungen zu dem gleichen Ergebnis 
fiihren, braucht nicht zu iiberraschen, da das Ergebnis in erster Linie 
durch die spezifische Beschaffenheit und damit durch die spezifische 
Wirkungsweise der lebenden Substanz hervorgerufen wird. 
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Was bedeuten nun diese Versuche fUr unser Problem 1 Von Ver
erbung ist dabei naturgemaB gar keine Rede. Indem sie aber nach
weisen, daB durch auBere Faktoren die Kemsubstanzen, d. h. das Idio
plasma, dauernd verandert werden konnen, ohne die Entwicklungs
fahigkeit einzubiiBen, und daB als Manifestationen dieses abgeanderten 
ldioplasmas abgeanderte auBere Eigenschaften des Tieres entstehen, 
bilden sie ein wichtiges Material fUr die Beurteilung blastogener Ab
anderungen und fiir die Beantwortung unserer oben aufgestellten Frage 
nach der Veranderungsmoglichkeit des Genotypus. Als wertvollste Er
ganzung ware zu '\vUnschen, daB Nachkommen dieser Versuchstiere er
zielt wiirden. 

An die erwahnten Bestrahlungsversuche Hertwigs schlie Ben sich 
die Experimente von Fraenkel an, der Meerschweinchen der Ein
wirkung von Rontgenstrahlen aussetzte. Diese dringen tief in den Korper 
ein und erreichen direkt die Keimdriisen. Selbst nur kurz dauemde 
Bestrahlung schwacht die Eierstocke reifer Tiere derartig, daB aIle 
Follikel zugrunde gehen und eine Schwangerschaft ausgeschlossen ist. 
Bestrahlt man aber jugendliche Individuen, so ist die Folge ein bedeuten
des ZUrUckbleiben im Wachstum, dagegen tritt Reife der Eierstocke 
ein und ein Trachtigwerden ist moglich. Ein 4 Tage altes Weibchen 
wurde yom Kopf aus bestrahlt; am Kopf entstand ein kahler Fleck 
und das Tier blieb in der GroBe sehr hinter einem Mannchen des gleichen 
Wurfes zurUck. Nach Befruchtung von diesem warf das Weibchen 
drei Junge, ein totes und je ein auffallend kleinesMannchen und Weibchen, 
die nie normale GroBe erreichten, obwohl sie selbst nicht bestrahlt 
wurden. Aus der Kopulation der beiden letztgenannten Tiere ging ein 
sehr kleines Junges hervor. Das bestrahlte Weibchen warf noch ein 
zweites Malebenfalls ein auBerordentlich kleines Junges, dann trat keine 
Schwangerschaft mehr ein. Die Produktivitat des Eierstockes ist also 
auch herabgesetzt. Der bei der Bestrahlung erzeugte kahle Fleck am 
Kopf solI sich auch bei den Nachkommen vorgefunden haben (ausdender 
Abhandlung beigegebenen Abbildungen geht das allerdings nicht hervor). 

Durch die Bestrahlung sind also zunachst offenbar die Eizellen 
selbst verandert worden. Ob diese Andertlng in erster Linie den Kern 
betraf, laBt sich allerdings nicht sagen .. Diese Anderung ist allen von 
der Eizelle abstammenden Zellen mitgeteilt worden und auBert sich in 
der Wachstumshemmung und der herabgesetzten Fruchtbarkeit. Die 
F1-Generation war also selbst im Eizustande bestrahlt worden. Soweit 
stimmt das Ergebnis mit Hertwigs Versuchen iiberein. Neu aber "ist 
gegeniiber diesen Versuchen, daB auch die F2-Generation, die zu keiner 
Zeit, auch nicht im Eizustand, von den Rontgenstrahlen getroffen wurde, 
die Wachstumshemmung zeigt. Die selbst bestrahlten Eizellen haben 
also die durch Bestrahlung erlittene Beeinflussung auch auf die von 
ihnen abstammenden Keimzellen iibertragen und dadurch der F2-Gene
ration iibermittelt. Wenn auch noch liber die Art der Schadigung der 
Eizelle sowohl als auch des aus ihr entwickelten Tieres genauere Angaben 
erwiinscht waren, so geht doch daraus hervor, daB nicht nur die Be
schaffenheit der Keimzelle veranderbar ist, sondern daB auch diese 
Veranderung auf die Nachkommen iibertragen wird. 



Versuche iiber Vererbung erworbener Eigenscha.ften. 367 

Unzweifelhaft ist hier die Keimzelle direkt von dem AuJ3enfaJrtor 
getroffen worden, doch leitet mis dieser Versuch schon zu' anderen 
uber, bei denen das Soma als Ubermittler des Einflusses nicht so 
oluie weiteres auszuschalten ist, wo also entweder somatische 
Induktion oder ~indest~ms Parallelinduktion vorliegt, die ja auch im 
letztbesprochenen Versuche sich zeigte, da. sowohl das Soma wie 
die Keimzellen des bestrahlten Tieres von dem Reiz betroffen und 
parallel verandert wurden. (Wenn wir hier wie auch. sonst Soma und 
Keimzellen unterscl:eiden, so ist nicht an einen grundsatzlichen, sondern 
nur an einen topographischen und funktionsphysiologiEchen Gfgensatz ge
dacht.) Die Parallelinduktion wird bewirkt durch Simultanreize (Plate) 
oder durch Elementarenergien (Se mon); die somatische durch Leitungs
reize (Plate) oder transformierte Energien oder EITfgungsenergien 
(Semon). 1m letzteren FaIle wird der Faktor, der sfinersfits nur da.s 
Soma trifft, von diesem nicht an die Keimzellen weitergegeben, sondern 
das umgewandelte Soma transformiert jenen Faktor;. erzeugt also neue 
Beeinflussungsfaktoren, welche die Keimzellen veran.dern. Es ist ohne 
weiteres klar, daB somatische Induktion und Parallelinduktion auch 
nebeneinander vorkommen konnen, so daB sie im einzelnen FaIle gar nicht. 
voneinander gesondert werden konnen (vgl. auch die Ausffihrungen 
Hirschlers). 

Bevor wir uns zu derartigen Versuchen wenden, haben wir einige 
orientierende Bemerkungen zu machen. 

:J. Der Nachweis der Verbindungsmoglichkeit zwischen Soma 
und Keimzellen. 

Der Organismus kann auf verschiedenem Wege im individuellen 
Leben neue Eigenschaften erwerben, sei es durch Gebrauch oder Nicht
gebrauch von Organen, sei es durch Instinktvariationen oder durch die 
Beeinflussung seitens seiner allgemeinen Lebenslage oder auch durch 
diskrete Faktoren der Umwelt, wie das ja aus den Versuchen uber au.Bere 
Entwicklungsfaktoren hervorgeht. AIle diese Momente sind auch fur 
die Artbildung in phylogenetischm Sinne in Betracht zu ziehen, voraus
gesetzt, daB die erzeugten Modifikationen erblich werden konnen. Ganz 
willkUrliche Verstummelungen und derartiges kommen von vornherein 
weniger oder gar nicht in Frage. 

Die erste Vorbedingung fur das Erblichwerden von Modifikationen 
ist das Vorhandensein einer Leitungsmoglichkeit yom Soma zu den 
Keimzellen, denn nur dadurch kann eine phanotypische Anderung in 
~ine genotypische der Nachkommen uberffihrt werden. Wir haben ge
sehen, daB ein grundsittzlicher Gegensatz zwischen Somaund Keim
zellen nicht besteht, aber hier wie dort handelt es sich doch um topo
graphisch gesonderte Teile des Gesamtkorpers. 

Nachdem wir nun die erste Frage des Problems nach der Verander
barkeit des Genotypus uberhaupt auf Grund von Tatsachen in be
jahendem Sinne erledi@;t haben, tritt an uns also die zweite Frage heran: 
Gibt es Tatsachen ala Belege dafur, daB das Soma den Keimzellen etwas 
mitteilen kann l' 
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Zwei Wege erscheinen von vornherein fur solche Mitteilungen 
gangbar: ein Stoff transport und eine Reizubermittlung. Bei einem 
solchen Stofftransport ist selbstverstandlich nicht zu denken an etwas 
Ahnliches, wie es der Pangenesis Darwins zugrunde lag, an einen 
Transport von Keimchen oder Anlagen, wie wir jetzt sagen wiirden, 
etwa von dem phanotypisch geanderten Organ in die Keimzellen, sondern 
f}.s kann sich nur darum handeln, daB etwa durch Beeinflussung und 
Anderung des Soma Stoffe entstehen, welche sich im Korper verbreiten, 
auch in die Keimzellen aufgenommen werden und nun ihrerseits den 
Genotypus der letzteren umgestalten. 

Wir haben daher zunachst zu fragen, werden au.Ber den normaler
weise lediglich zur Ernahrung dienenden Stoffen u.berhaupt solche aus 
dem Soma von den Keimzellen aufgenommen ? 

Die Versuche, welche fiir Beurteilung dieser Frage in Betracht 
kommen, konnten auch als solche zum Problem der Parallelinduktion 
besprochen werden. Es erscheint aber zweckmaBig, obige Frage zunachst 
einmal gesondert zu behandeln. 

Einschlagige Versuche stellte Stockard an Meerschweinchen an. 
Die Tiere wurden langere Zeit zur Einatmung von Alkoholdampfen 
gezwungen. Sowohl wenn derartig alkoholisch gemachte Mannchen 
mit normalen Weibchen gepaart wurden als auch, wenn alkoholisch 
gemachte Weibchen von normalen Bocken besprungen wurden wie 
endlich auch, wenn alkoholische Bocke mit ebensolchen Weibchen 
kopulierten, zeigte die Nachkommenschaft schwere Schadigungen. Die 
Jungen waren schwachlich und kleinwiichsig, und die Degeneration der 
Nachkommenschaft gab sich auch kund in friihzeitigem Abort. Neun 
Kontrollpaarungen normaler Tiere lieferten in 7 Wurfen 17 lebende 
krii.ftige Junge. Dagegen gingen aus 42 Paarungen alkoholisch ge
machter Tiere nur 18 lebende Junge hervor, von denen nur 7 langer 
als einige Wochen am Leben blieben; 5 davon waren offenbare Kummer
linge. 

Mit Vererbungserscheinungen hat die Beeinflussung der Nach
kommen in den vorstehenden Versuchen nichts zu tun. Die Keimzellen 
sind selbst von dem schadigenden Agens getroffen worden. Was fur 
uns hier beachtenswert ist, ist aber der Umstand, daB zunachst das 
Soma des Agens aufgenommen und dann, wie an aIle Gewe be des Korpers, 
auch an die Keimzellen weitergegeben hat. Bemerkenswert ist vor allem 
auch, daB die geschadigten Spermatozoen die Schadigung ebenso uber
tragen wie die beeinfluBten Eizellen. Bei Paarung eines alkoholisierten 
Mannchens mit einem normalen Weibchen geht die Embryonalentwick
lung in einem normalen Tier vor sich. 'Wenn die Embryonen trotzdem 
den AlkoholeinfluB zeigen, so kann das also nicht daran liegen, daB sie 
sich in einer alkoholisierten Umgebung bilden, sondern nur daran, daB 
die Samenfaden die Schadigung ubertragen haben, die selbst diese 
Schadigung empfingen dadurch, daB die Keimzellen dem Chemismus 
des Somas, hier wohl besonders des Blutstromes, ausgesetzt sind und 
von ihm aus eine Beeinflussung erfahren haben. 

An zweiter Stelle sind zu erwahnen die Experimente von Sitowski 
und Riddle mit Sudan. Der erstere futterte Raupen von Motten 



Versuche uber Vererbung erworbener Eigenschaften. 369 

(Tineola biselliella) mit Wolle, welche mit Sudan III gefarbt war. Der 
Farbstoff wurde hauptsachlich vom Fettkorper aufgenommen und ging 
auch in die Eier uber, in denen die Fetttropfchen rot gefarbt wurden. 
Ein ganz damit iibereinstimmendes Ergebnis erzielte Riddle an Hiihnern 
und Schildkroten. Wird Sudan III an diese Tiere verfiittert oder in 
ihre Blutbahn oder die peritoneale Kavitat injiziert, so nehmen sowohl 
das Soma als auch die Eier den Farbstoff auf. Er dringt durch die 
Follikelzellen hindurch in die Eizelle ein, verbreitet sich aber nicht 
diffus in ihr, sondern zeigt eine selektive Verteilung. Diese Versuche 
zeigen den Stofftransport vom Soma in die Keimzellen in etwas speziali
sierterer Form wie die erstgenannten Versuche Bestimmte Einschliisse 
des Eiplasmas werden dadurch elektiv gefarbt. Diese Erscheinung er
offnet einen Ausblick auf die Moglichkeit der Affizierung des Cyto
plasmas der Keimzelle, ja spezifischer Teile desselben, wenn auch noch 
nicht unmittelbar des ldioplasmas, durch spezifische Stoffe, welche 
zunachst nur im Soma enthalten sind. Die Moglichkeit dessen, was 
wir summarisch als plasmogene Vererbung bezeichnet haben, erhalt 
schon dadurch eine etwas realere Basis. 

Als weiteren Beleg fiir den Stoff transport aus dem Soma seien die 
Versuche von Tizzoni und Cattani sowie von Ehrlich angefiihrt. 

Die Nachkommen von Kaninchen und weiBen Ratten, welche durch 
lange Behandlung gegen Tetanus in hochstem Grade immunisiert waren, 
zeigten eine sehr herabgesetzte Empfindlichkeit gegen Tetanus, wie 
daraus hervorgeht, daB nach Einspritzung einer geringen Menge Tetanus
kultur in die noch jungen Tiere bei diesen keine tetanischen Erschei
nungen auftraten. Gleichaltrige Kontrolltiere wurden durch die gleiche 
Einspritzung unter tetanischen Erscheinungen getotet (Tizzoni und 
Cattani). Die Antikorper sind also vom elterlichen Soma in die Keirn
zellen und darnit in die Nachkommen befordert worden. 

Die Versuche Ehrlichs bilden eine Erganzung zu diesen Immuni
sierungen, indern sie zeigen, daB Stoffe, welche erst im Soma ent
stehen, in die Keimzellen geschafft werden und daB in dem speziellen 
FaIle diese Stoffe in erster Linie durch das Cytoplasma jener auf die 
Nachkommen iibertragen werden, eine Erscheinung, welche im Hinblick 
auf den oben hervorgehobenen Gesichtspunkt beziiglich plasmogener 
Vererbung an Bedeutung gewinnt. 

Ehrlich immunisierte Mause gegen Abrin, Ricin und Robin. 
Diese Stoffe sind an sich schwere Gifte; durch wiederholte Verabreichung 
derselben in allmahlich gesteigerter Dosis entweder durch Fiitterung 
oder durch subkutane Injektion werden die Tiere aber unempfindlich 
dagegen, da als Reaktion auf die giftigen Stoffe zunachst in den Geweben 
des Darmkanals (bei Fiitterung) Gegengifte (Antikorper) gebildet werden. 

Ein derart abrinfest gemachtes Mannchen wurde mit einem normalen, 
nichtimmunisierten Weibchen gepaart .. Die Nachkommenschaft besaB 
nicht den geringsten Grad von Abrinfestigkeit. 

Wurde dagegen ein immunisiertes Weibchen von einem normalen 
Mannchen befruchtet - das Mannchen kann auch immunisiert sein, 
da das, wie gesag~, keine Rolle spielt -, so war an den Nachkommen 
vier Wochen nach der Geburt noch eine auffallende Immunitat gegen 
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die genannten Gifte festzusteUen. Doch beruht diese Immunitat der 
Nachkommen nicht auf echter Vererbung, um Ehrlichs Ausdruck zu 
gebrauchen, d. h. auf Veranderung der genotypischen Beschaffenheit der 
Keimzellen, sondern auf passiver Mitgabe der mutterlichen Antikorper. 
Da das Spermatozoon die Immunitat nicht ubertragt, so erfoIgt offenbar 
jene Mitgabe nicht durch die im Kern enthaltenen Stoffe, die im Ei 
und Samenfaden gleich sind, sondern in erster Linie . durch das Cyto
plasma, das allein in der Eizelle so reichlich vorhanden ist, daB es geniigend 
Antikorper aufnehmen kann. Jedenfalls geht daraus hervor, daB auch 
der Zustand des Cytoplasmas fur die spezieIIe Beschaffenheit der Nach
kommen von Bedeutung ist. Hinzugefugt sei noch, da,B die Enkel 
der giftfesten Tiere gar keine Immunitat besaBen. Eine dauernde Ver
anderung der Keimzellen ist also auch hier nicht eingetreten, doch setzt 
das die Beweiskraft der Versuche fur die oben aufgeworfene Frage nicht 
herab. 

Haben wir bis jetzt nur Versuche kennen gelernt, in denen ein Stoff
transport in die Keimzelle vorliegt, aber ohne daB speziell der Kern 
derselben in nachweisbare Mitleidenschaft gezogen ist (vielleicht ab
gesehen von Stockards Versuchen), so gibt es doch auch bereits 
Versuche, aus denen die Beeinflussung des Kernes der Keimzellen 
durch Stoffe, welche im Soma erzeugt werden, deutlich hervorgeht. 
J. Schiller hat namlich Larven von RaM, temporaria mit heiBer Nadel 
die Schwanzspitze zerstOrt und fand spater bei den meisten der 
operierten Tiere "groBere oder kleinere Abnormitaten in dem Teilungs
modus der indifferenten Keimzellen", insbesondere auch Veranderungen 
der Kernteilung. Gleichalte und gleichartig aufgezogene Kontrolltiere 
lieBen keine derartigen Abnormitaten erkennen. Eine zweite Versuchs
reihe wurde am erwachsenen Frosch angestellt. Eine oder beide Hinter
beine wurden mit Katgut abgebunden, so daB "langsame, mit intensivem 
Schmerz verbundene Amputation eintrat". Die Keimprodukte dieser 
Tiere zeigen verschiedenartige Degenerationserscheinungen, ohne daB 
aber die Geschlechtsorgane selbst irgendwelche Veranderungen erleiden. 
Schiller scheint hei heiden Versuchsreihen dem Nervensystem eine 
gewisse Rolle zuzuschreiben fur die Vermittlung des traumatischen 
Einflusses auf die KeimzelIen, wenn er betont, daB die gebrannten Kaul
quappen den Eindruck machten, als ob sie von einem nervosen Schock 
getroffen seien und zunachst bewegungslos verharrten, oder wenn er 
bei der zweiten Versuchsreihe den Schmerz hervorhebt. Aber das ist 
wohl mehr oder minder nebensachlich. Es handelt sich hier offenbar 
urn Transport von giftigen durch die Verbrennung bzw. durch das 
Nekrotischwerden des abgebundenen Beines entstandenen Stoffen in 
die Keimdrusen. Bei einer spateren Versuchsreihe hebt Schiller auch 
dasselbe hervor. WeiBen Mausen wurde der linke Hinterschenkel ab
gebunden, der dadurch nekrotisch wird. Nach 24-36 Stunden wurden 
die Tiere getotet und die Ovai-ien untersucht, die makroskopisch nicht 
von normalen zu unterscheiden waren. Bei den Versuchstieren fanden 
sich darin 79 v. H. abnorme, degenerierte Eier, bei normalen Tieren 
deren nur I v. H. Die Schadigung ist hervorgerufen durch Zerfalls
produkte, welche aus dem abgebundenen Bein stammen. Die Keim-
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zellen reagieren darauf starker als die Zellen der iibrigen Organe. Irgend
welche Vererbungserscheinung liegt hier natiirlich nicht vor; aber was 
fUr uns hier zu beweisen war, ist bewiesen: 1m Soma konnen Stoffe 
entstehen, denen die Keimzellen und auch ihre Keme nicht indifferent 
gegeniiberstehen, sondem a:uf die sie mit Anderung der Teilungsvorgange 
reagieren. Die Art dieser Anderung ist zuna.chst nebensachlich, wichtig 
jst zur Beantwortung unserer oben aufgestellten Vorfrage nur, daB iiber
haupt solche Anderungen eintreten. Man sieht, die kU,nstliche Isolierung 
der Keimzellen vom Soma verliert mehr und mehr an reaIem Riickhalt. 

Um zu untersuchen, ob eine Leitungsmoglichkeit zwischen Soma 
und Keimzellen besteht und ob eine solche auch von der normaIen, 
nicht absonderIich veranderten Beschaffenheit des Somas ausgeiibt wird, 
ist eine andere Art von Versuchen geeignet, namlich die "Obertragung 
von Keimzellen von ihrem normalen Entstehungsort in ein anders be
schaffenes, wenn auch normales Soma eines anderen Tieres. Derartige 
Transplantationen von Keimdriisen auf eine fremde Spezies haben wir 
schon in anderem Zusammenhange erwahnt (oben S. 230). Die dort 
u. a. besprochenen Versuche von Harms an Wiirmem und Molchen 
'zeigten ein negatives Ergebnis: die in eine andere Spezies iibertragenen 
EierstOcke lieferten Eier, aus denen nach Befruchtung mit artgleichem 
Sperma Junge hervorgingen, welche keine Beeinflussung durch den 
Trager des transplantierten Eierstocks erkennen lieBen. Nur die GroBe 
der Eier in den Molchversuchen war von der Spezies des Nahrtieres 
abha.ngig. 

Wenn wir uns nun mit weiteren derartigen Transplantationen be
scMftigen, so haben wir auch die zweite Unterfrage iiber die Leitungs
moglichkeit zwischen Soma und Keimzellen ins Auge zu fassen, nii.mlich 
die schon oben angedeutete Frage nach dem Vorhandensein einer Reiz. 
iibe.rmittlung von jenem auf diese. Man hat friiher wohl - und auch 
jetzt geschieht das noch zuweilen - fiir eine solche Reiziibermittlung 
lediglich das Nervensystem in Anspruch genommen, so daB man sich 
etwas naiv vorstellte, Anderungen in der Beschaffenheit des Soma 
wiirden gewissermaBen den Keimzellen "telegraphiert". Nun spielt 
gewiB der Zustand des Nervensystems fiir den Zustand des ganzen 
Tieres eine groBe Rolle und insoweit kommt er auch fiir die Reiziiber
mittlung in unserem FaIle wohl zweifellos in Frage; nach dem aber, 
was wir iiber das Vorkommen formativer Reize kennen gelemt haben, 
werden wir. die etwaige Reiziibermittlung in der vorliegenden Frage 
nicht in der Tatigkeit besonderer zu den einzelnen Keimzellen ziehender 
Nervenbahnen suchen, sondern vor allem die Gewebsleitung von 
Reizen ins Auge fassen, durch die auch sonst Teile des Organismus sich 
gegenseitig oder einseitig beeinflussen. Allerdings kann bei Keirn
driisentransplantation auch Stoff transport in Frage kommen. 

Guthrie suchte den EinfluB des Soma durch Transplantation 
von Ovarien bei jungen Hiihnem nachzuweisen. Die V'berpflanzungen 
gelangen nach seiner Mitteilung so gut, daB reife Eier erzeugt wurden, 
welche Nachkommen lieferlen. Als Material diente eine weiBe und eine 
schwarze Rasse, die fiir sich rein ziichteten. Bei jungen Tieren dieser 
beiden Rassen wurden die Eierstocke vertauscht, so daB dann ein weiBes 
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Huhn den Eierstock eines schwarzen, ein schwarzes ein Ovarium eines 
weiBen Huhnes besaB. Nach Eintritt der Geschlechtsreife wurden 
derartig operierte Hennen von schwarzen und weiBen Hahnen befruchtet 
in verschiedener Kombination. Mehrere solcher Versuche brachten fUr 
die vorliegende Frage keine entscheidenden Ergebnisse, z. B. wenn ein 
weiBes Huhn mit "schwarzem" Eierstock von einem weiBen Hahn be
fruchtet wurde. Wurde aber eine schwarze Henne mit "weiBem" 
Ovarium von einem weiBen Hahn befruchtet, so bestand die Nach
kommenschaft zum Teil aus rein weiBen Kuken, zum Teil aber aus 
weiBen, welche schwarze Flecke aufwiesen. Nach Guthrie ist das 
ein Beweis dafUr, daB die nach solcher Befruchtung normal rein weiBe 
Nachkommen liefernden Eizellen von dem "schwarzen" Soma des Trag
tieres (um es kurz so auszudrUcken) beeinfluBt waren, derart, daB ihnen 
vom Soma die Anlage zur Bildung schwarzer Federfarbe induziert war. 

Ganz entsprechende Versuche hat Mag nus mit weiBen und schwarzen 
Kaninchen angestellt, doch ist von vornherein gegen diese Versuche der 
Einwand zu erheben, daB keine PrUfung fUr die Reinzuchten der weiBen 
und schwarzen Rasse vorgenommen war. 

Auch die genannten Versuche Guthries halten der Kritik nicht 
stand. Zunachst einmal tritt nach S c h ul t z beim Huhn nach Exstirpation 
des Eierstockes auBerordentlich leicht Regeneration ein, so daB es nicht 
sicher ist, daB die weiBen Kucken mit den schwarzen Flecken aus Eiern 
des transplantierten Eierstocks stammten; sie konnten auch von regene
rierten Teilen des Eierstocks der schwarzen Henne herrUhren. Dieser 
Einwand hat durch Versuche von Kaltenbach an Enten eine neue 
Stutze erhalten. Dann aber haben die Mendelschen Versuche uber 
Farbenvererbung gelehrt, daB dabei eine ganze Anzahl Faktoren in 
Frage kommen und daB weiBe Formen dadurch zustande kommen 
konnen, daB ihrem Bestand an Genen nur eines fehlt, das sogenannte 
Komplement, das aber nicht bloB durch Kreuzung mit farbigen Rassen, 
sondern auch mit weiBen erganzt werden kann, da es Albinos von 
sehr verschiedener genotypischer Beschaffenheit gibt. 

Nun sind von Castle und Phillips an Meerschweinchen Versuche 
angestellt worden, welche denen von Magn us an Kaninchen entsprechen. 
Eierstocke eines schwarzen Meerschweinchens wurden in ein weiBes 
verpflanzt und das so operierte Weibchen von einem weiBen Mannchen 
gedeckt. Die zwei daraus erhaltenen Jungen waren rein schwarz, also 
so, als ob sie von einem schwarzen und einem weiBen Elter erzeugt 
waren, da schwarz in diesem Falle dominant ist. Ein EinfJuB des Trag
tieres auf den transplantierten Eierstock trat also nicht zutage. Da
durch scheinen die Versuche Magnus' und Guthries widerlegt zu sein. 
Aber, wie Schultz mit Recht betont, sind die Castleschen Versuche 
auch nicht einwandfrei. Denn die benutzten weiBen Tiere (Albinos) 
stammten direkt von farbigen Eltern ab; es lassen sich also Bedenken 
aus den eben angedeuteten mendelschen Grunden nicht unterdrUcken, 
da eine Kopula zweier derartiger Albinos ohne weiteres farbige Nach
kommen liefern kann. 

Die genannten Transplantationsversuche haben also die Frage nicht· 
entschieden. Die negativen Ergebnisse beseitigen keineswegs die Mog-
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lichkeit, daB in anderen Fallen eine positive Beeinflussung der uber
pflanzten Keimzellen eintreten kann, und die scheinbar positiven Fane 
bedurfen noch der Nachpriifung. 

Vberhaupt erscheint es nicht ausgeschlossen, daB eine alte, normal 
vorhandene und normal vererbte Eigenschaft, die gewisserma,Ben in 
Ruhe ist, keinen EinfluB auf die Beschaffenheit der Keimzellen ge
winnen kann, daB vielmehr zur Gewinnung eines solchen Einflusses 
eine neu erworbene Eigenschaft notwendig ist, bei deren Erwerb und 
durch deren, bildlich gesprochen, gewissermaBen "ungewohntEm" Besta.nd 
das Soma in FluB versetzt wird, sozusagen aktiviert und in seinem 
Gleichgewicht gestort wird. Gleich zu erwahnende Versuche sprechen 
dafur. 

Aber ganz davoll abgesehell, laBt sich, wie ein Teil der bisher be
sprochenen Versuche beweist, eine Isolation der Keimzellen vomSoma 
nicht aufrechterhalten. Die Moglichkeit eines Stofitransportes von 
diesem in jene ist erwiesen, diejenige einer Reizubermittlung nicht wide 1'

legt, und im folgenden zu beriicksichtigende Versuche riicken den dafiir 
verlangten Nachweis in die Grenzen der Wahrscheinlichkeit. 
. Wie Kammerer des naheren festgestellt hat, ist die Fortpflanzungs

weise von Srilamandra maculosa in der freien Natur wie unter normalen 
Bedingungen in der Gefangenschaft eine doppelte, je nachdem, welchem 
Standort die Tiere angehoren. In der Bergregion und in hoherem Hiigel
land ist der Feuersalamander vivipar und gebiert dann ins Wasser eine 
schwankende, aber betrachtliche Zahl von Larvell mit kurzen Kiemen; 
~ niedrigen Hiigelland ulld im Flachland sind die Tiere ovovivipar, 
d. h. sie legen eine gleiche Anzahl Eier ins Wasser ab, die aber schon 
weit entwickelt sind, so daB sofort oder wenige Minuten nach der Ablage 
die Larven sich durch aktive Muskelbewegungen befreien. Wie unten 
110ch naher ausgefiihrt werden wird, laBt die Viviparie des Feuersala
manders sich durch bestimmte Agentien aIJmahlich derart steigern, daB 
statt der groBeren Anzahl Larven mit kurzen Kiemen eine kleine Zahl 
vollentwickelter junger Molche geboren wird, wie das ffir Salamandra 
aIm im Freien die Regel ist. Kurz kann man sa,gen: unter gewissen Be
dingungen wird Sal. maculosa vollmolchgebar€nd im Gegensatz zu dem 
im Gebirge normalen Verhalten des Larvengebarens. Diese aufge
zwungene Fortpflanzungsanderung, mit del' auch InstinktanderungeJl 
verbunden sein mussen, wie ohne weiteres einleuchtet, wird schlieBlich 
habituell, so daB sie derart gefestigt ist, daB die andernden Bedingungell 
in ihrer Intensitat gemildert werden konnen, ohne da,B ein sofortiges 
Verschwinden der erworbenen Fortpfla,nzungsanderung eintritt. Die 
infolgedessen als Vollmolch geborenen Nachkommen zeigen ohne Fort
dauer der Versuchsbedingullgen auch eine Abanderung der Fort
pflallzullgsweise; sie gebaren Larven, welche von denjenigell, die von 
normalen larvengebarenden Eltern stammen, sich wesentlich unter
scheiden, entweder durch eine weiter vorgeschrittene Entwicklung odeI' 
durch Anpassungen an intrauterines Leben (Naheres s. unten S. 391). 
Bei Fortdauer der Versuchsbedingungen ist die erste Nachkommen
generation gleich bei der ersten Fortpflanzung vollmolchge bii.rend, 
wobei die Embryonenzahl auf zwei reduziert iat. Hier ergibt sich a]so 
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eine gesteigerte Reaktionsfahigkeit allf die Versuchsbedingungen. In 
jedem Falie ist also eine Nachwirkung des auf die EItel'll ausgelibten 
Einflusses vorhanden. 

Nach diesen orientierenden Vorbemerkungen konnen wir nun die 
Versuche Kammerers libel' Ovarienverpflanzung anschlie.Ben, die gegen
libel' den anderen erwahnten Transplantationen einen geWL'lSen Fort
schritt bedeuten. 

Bei Salamandra maculosa wurden die Ovarien von larvenge barendell 
lind von klinstlich zn vollmolchge barenden Tieren gemachten Salamandel'll 
vertauscht, und zwar vor Eintritt der Geschlechtsreife. Au.Berdem war 
daflir gesorgt, daB die Weibchen vor del' Transplantation nul' mit solchen 
Mannchen zusammen kamen, welche den entgegengesetzten Fort
pflanzungsinstinkt besa.Ben. Um einen speziellen Versuchsfall anzu
fiihren, erhielten zwei larvengebarende (normale) Weibchen die Eier
stocke von sicher vollmolchgebarenden Weibchen. Befruchtet wurden 
jene Weibchen dann von Mannchen, welche als Vollmolche geboren 
waren. Darauflieferten beide Weibchen zwei Wi.trfe; jeder Wurf bestand 
aus zwei kleinen Vollsalamandel'll, wie es den Eigenschaften von Ei und 
Samenfaden entspricht. Eine Beeinflussung des Oval's von dem "larven
gebarenden Soma" ergab sich also in diesem Falle nicht. 

Demgegenliber zu stellen ist folgender Versuch. Auf zwei Weibchen 
aus derVivipariezucht, welche bis dahin mit normalen Mannchen Larven 
geliefert hatten, welche etwa die Mitte hielten zwischen Vollmolch und 
normaler Larve (intermediare Larven), aber in del' Entwicklung doch 
noch etwas weiter vorgeschritten waren, wurden die Ovarien von normalen 
larvengebarenden Weibchen transplantiert. Befruchtet wurden sie dann 
mit normalem Sperma. "Ein Weibchen gebar gleichzeitig 9 Larven, 
die eine kontinuierliche Reipe aller Entwicklungsstadien von del' normalen 
(25 mm langen) bis zu verwandlungsreifen Larven bildete; das zweite 
gebar 7 Larven, die auf annahernd gleicher, abel' sehr vorgeschrittener 
Stufe sich befanden. Hier scheint also somatische Induktion auf die 
t,ransplantierten Ovarieneier stattgefunden zu haben." 

Es sei darauf aufmerksam gemacht, daB bei der ersten Versuchs
reihe ein unverandertes normales Soma, bei der zweiten ein auch 
verandertes Soma vorliegt. 

In gleicher Richtung sehr bemerkenswert ist eine andere Versuchs
reihe Kammerers. 

Salamandra maculosa kommt in zwei extremen Rassen VOl', in einer 
nnregelmaBig gefleckten nnd einer regelmaBig gestreiften (vgl. unten 
Fig. 217). Die unregelmaBig gefleckte Rasse wird auf gelbem Lehm
boden mehr gelb, sie bekommt regelmaBige breite Streifen. Umgekehrt 
verhalten sich die in der Natur vorkommenden gestreiften Exemplare 
auf schwarzem Waldboden: sie verlieren ihre Streifen und werden un
regelmaBig gefleckt. Diese Anderungen werden auf die Nachkommen 
libertragen (Naheres unten S. 386). Auch hier wurde die Vertauschung 
von Eierstocken ausgefiihrt. Mehrere Versuche ergaben kein kIares 
bzw. negatives Resultat; einige abel' zeigen offen bar eine gewisse In
duktion des Soma anf das verpflanzte Ovar. Sie mogen hier in Klirze 
Platz finden. 
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Ein kunstlich umgewandeltes gestreiftes Weibchen erhielt das Oval' 
eines unregelmaBig gefleckten; die Befruchtung erfolgte durch ein un
regelmaBig geflecktes Mannchen. Von den 25 Nachkommen zeigte mehr 
als die HaUte (14) reihenweise angeordnete Flecke mit etwas gestorter 
Symmetrie, die anderen waren unregelmaBig gefleckt. 

Bei einem anderen Versuch derselben Art wurden 31 Junge mit 
verschobenen Fleckenreihen und 8 unregelmaBig gefleckten erzielt. 

Ein Weibchen mit geschlossenen Streifen, e benfa1ls aus del' kunst
lichen Zucht, mit dem Eierstock eines unrege]maBig gefleckt€ll, warf 
nach Befruchtung von einem in del' Natur gefangenen ge stre if ten Mann
chen 19 Junge mit geschlossenen, streng regelmaBigen Streifen; 5 Junge 
waren regelmaBig fleckreihig. 

Ein gleicherweise beschaffenes anderes Weibcben wul'de befruchtet 
von einem kiinstlich herangeziichteten gestreiften Mannchen. AIle 
26 Nachkommen besaBen geschlossene, streng regelmaBige Streifen. 

Entsprach also die Zeichnung des Mannchens del' "Beschaffenheit" 
des transplantierten Oval's, das sich im entgegengesetzt gezeicbneten 
Weibchen befand, so waren die Nachkommen nicht so gezeichnet, wie 
man nach del' Art des Spermas und del' Eier erwarten sollte, sOEdel'll 
zahlreiche von ihnen neigen deutlich dem Zeichnungsmuster des weib
lichen Soma zu. Wird die del' Zeichnung des weiblichen Tieres ent
gegengesetzte Tendenz des Spermas ausgeschaltet, indem man die Be
fruchtung durch ein gleicbgezeichnetes Mannchen ausfuhren HiBt, so 
ergibt sich nicht eine in del' Mitte zwischen Flecken und Streifen stehende 
Zeichnung, wie man nach del' urspriinglichen Beschaffenheit del' Eier 
annehmen solIte, sondel'll die Nachkommenzeichnung ist nun ganz im 
Sinne des weibIichen Soma verschoben. Kammerer bemerkt mit 
Recht, daB eine Umstimmung des eingesetzten Eierstockes, welche 
in del' Nachkommenfarbe ihren Ausdruck findet, vollbracht worden zu 
sein scheint. Andere El'klarungen mi.issen weit hergebolt werden und 
sind entschieden gezwungener als diese del' somatischen Induktion. Die 
negativen Versuche beweisen nichts gegen die positiven. 

Ob diese Induktion durch eine Reizwirkung des Somas ausgefiihrt 
wird, mag dahingestellt bleiben; jedenfalls spricht zunachst nichts 
dagegen. 

4. Versuche uber mittel bare Beeinflussung del' KeimzelIen; 
Pal'allelinduktion und somatische Induktion. 

a) Versuche mit Le benslagefaktoren. 
I') Anderung del' Farbung und Zeichnung. 
a') Versuche an Insekten. Nachdem wir uns nun mit der M6g

Iichkeit del' Veranderung des Genotypus und del' Moglichkeit einer 
Mitteilung vom Soma an die Keimzellen befaBt haben, kommen wir zu 
weiteren Fragen, die wir zum Teil schon gestreift haben: 

1. Wie stellen sich die experimentellen Tatsachen zur Vbertragung 
von erworbenen Veranderungen des Soma auf die Nachkommen ~ 

2. Wenn solche Vbertragungen experimentell beobachtet sind, liegt 
Parallelinduktion oder somatische Induktion VOl' ~ 



376 Die Veranderbarkeit des ldioplasmas usw. 

3. Handelt es sich um bloBe Nachwirkung der andernden Faktoren 
(Prainduktion W 0 I te re c k) oder um Anderungen des Genotypus der 
Nachkommen? 

Diese Fragen werden zweckmaBig nicht gesondert, sondern bei den 
einzelnen Versuchen im Zusammenhang behandelt. Weniger wichtige 
Versuche lassen wir unberiicksichtigt. 

Die Fiitterungsversuche Pictets mit Ocneria dispar wurden schon 
erwahnt bei Besprechung der auBeren Entwicklungsfaktoren (S. 74). 
Wir haben hier kurz darauf zuriickzukommen. Die Raupen dieses 
Schmetterlings leben normalerweise auf Eiche oder Birke. Der normale 
Schmetterling (Fig . 207 0') ist im mannIichen Geschlecht ziemlich 

Fig. 207. Fig. 208. Fig. 209. 

Fig. 207. Oeneria dispar rJ'. Normalform. (Futterpflanze: Eiehe). (Naeh Pietet.) 
Fig. 208. Oeneria dispar c/. Raupe gefiittert mit Nu/3blattern. (Naeh Pietet.) 
Fig. 209. Oeneria dispar rJ'. 1. Generation gefiittert mit NuBblattern, 2. Gene
ration gefiittert mit Eiehenblattern; Schmetterling del' 2. Generation. (Nach 

Pietet.) . 

dunkel gefarbt, und seine Fli.igel zeigen deutliche dunkle Zeichnungell 
aus Randern und Flecken, wie das am besten aus der Abbildung hervor
geht; die Hinterfliigel sind mehr gleichformig dunkelmit breitem Rand
bande. Werden nun die Raupen mit den ihnen ungewohnten NuB
bIattern geflittert, so wird der Schmetterling (Fig. 208 0') bedeutend 
kleiner; es tritt zugleich eine starke Aufhellung ein, und die Zeichnungell 
werden undeutlicher. Wird nun die folgende Generation als Raupe 
auf Eiche zuriickgebracht, so daB sie wieder normales Futter erhlilt, 
so bleiben die Schmetterlinge trotzdem kleiner als normal, und die 
Gesamtfarbung ist bedeutend heller, wie auch die Fli.igelzeichnung~n 
schwacher bleiben (Fig. 209 0'). Hier liegt also entschieden eine Nach
wirkung der 1. Generation vor. Handelt es sich dabei um Vererbungs
erscheinungen? Eine dauernde genotypische Anderung ist nicht ein
getreten, das geht schon aus dem allmahlichen Abklingen der geanderten 
Beschaffenheit hervor. Wie die Farbanderung der 1. Generation durch 
das ungewohnte flir Ocneria schlechtere Futter erklart werden kann, 
wurde schon 0 ben auseinander gesetzt: das Raupenstadium wird ver
langert, das Puppenstadium verkiirzt; es wird darum weniger Pigment 
gebildet. AuBerdem diirfte wohl die Veranderung des Chemismus des 
Tieres durch die andere Nahrung eine Rolle spielen. Diese Faktoren 
treffen zunachst das Soma der 1. Generation. Der erste Gesichtspunkt 
kommt aber fiir die Erklarung des Verhaltens der 2. normal gefiitterten 
Generation nicht in Betracht. Nur der veranderte Stoffwechsel llnd 
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Chemismus des Somas der I. Generation kann auf die Keimzellen ein
gewirkt haben derart, daB die 2. Generation durch diese Einwirkung einen 
veranderten Phanotypus zeigte. Es sind nun zwei Moglichkeiten fur 
diese Einwirkung gegeben. Entweder hat das Idioplasma reagiert auf 
die veranderte Beschaffenheit des Somas der 1. Generation und diese 
gewissermaBen vorzeitige Reaktion kommt erst bei Entwicklung der 
2. Generation zum Ausdruck, oder das ldioplasma ist unberiihrt ge
blieben und nul' das Cytoplasma der Keirnzellen ist durch veranderten 
Chemismus des Somas 1 verandert worden. Erst bei Entwicklung del' 
Keirnzellen ist dann die Reaktion des Idioplasmas eingetreten oder 
die mangelnde Pigmentbildung ist uberhaupt nul' eine Folge del' 
veranderten Beschaffenheit des Cytoplasmas. Wenn die erste Alternative 
angenommen wird, so ist trotzdem die naturliche Erklarung die, daB 
erst del' Bereich des Cytoplasmas geandert wurde und daB das im 
Bereich des Kerns zu suchende Idioplasma erst darauf vorzeitig 
reagiert hat. Da aber als Reaktion des Genotypus auf die auBerhalb 
des Idioplasmas gelegenen Faktoren die Bildung des Phanotypus an
zusehen ist, die wahrend der Entwicklung erfolgt, so will als die 
wahrscheinlichere die zweite oben genannte Alternative erscheinen, 
bei der keine vorzeitige, vor der Entwicklung erfolgende Reaktion 
angenommen zu werden braucht, sondern, wenn die veranderte 
Beschaffenheit des Somas 2 uberhaupt als Reaktion des Genotypus 
auf AuBenfaktoren aufzufassen ist, diese Reaktion ungezwungen in 
die Embryonalentwicklung der 2. Generation verlegt wird. Ja es ist 
nicht einmal notwendig, eine solche Reaktion uberhaupt anzunehmen, 
da eine Verii.nderung des Cytoplasmas genugen konnte, urn die Ab
anderung der 2. Generation hervorzubringen. Hier erge ben sich 
Beriihrungspunkte mit dem oben dargelegten hypothetischen Begriff 
der plasmogenen Vererbung. Eine sichere Entscheidung ist erst 
durch weitere spezieJle Untersuchungen zu erwarten. Bei Versuchen, 
wie den hier geschilderten, muB man sich allerdings dariiber 
klar sein, daB, wie Maas zutreffend bemerkt hat, das eigentliche Ziel 
des Vererbungsexperimentes darin ge-sucht werden muB, daB die Tiere 
und ihre Nachkommen das neue Futter immer besser vertragen und sich 
ihm immer besser anpassen, nicht bloB darin, daB ungewohntes Futter 
eine oder andere Generation nachwirkt. 

Aber abgesehen von aHem dem geht aus den Pictetschen Ver
suchen hervor, daB irgendwie das Soma auf die in ihm liegenden Keim
zellen einwirken kann, und das ist eine wertvolle Erweiterung der oben 
dafur angefuhrten Griinde. Der Vorgang der Einwirkung findet seine 
Pa:callele in den besprochenen Immunisierungsversuchen. Von einer 
Parallelinduktion im strengen Sinne kann nicht gesprochen werden, 
da das Futter nur durch Vermittlung des Somas auf die Keimzellen 
wirken kann, nicht aber unmittelbar auf diese und das Soma zugleich. 
Andererseits liegt auch keine somatische Induktion in dem engen, viel
fach als dem alleingiiltigen hingestellten Sinne vor, daB etwa die 
veranderten Fliigel eine entsprechende Veranderung der Keirnzellen 
induziert hatten. Vielmehr ist es die allgemein veranderte Beschaffen
heit des Somas I, welche die Indnktion ansubt. Diese Feststellung 
bleibt fur spater festzuhalten. 
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Da die induzierte Abanderung bereits in der ersten Nachkommen
generation abzuklingen beginnt, kann von einer Vererbung dererworbenen 
Eigenschaft, die mit dem Erwerb neuer dauernder Anlagen oder zum 
wenigsten mit der Ausmerzung von Anlagen (vgl. oben S. 364) verbunden 
ist, nicht gesprochen werden. Aber grundsatzlich ablehnen kann man 
es nicht, daB derartige Versuche doch den Beginn des rechten Weges 
zur Losung des Problems darstellen. 

Die oben als 2. Generation bezeichnete Form ist also keine Mlltante, 
sie ist eine Modifik-ation, welche durch Einwirkung bereits auf die EItern 
hervorgerufen wurde. Einen derartigen Vorgang hat Woltereck, der 

Fig. 211. 

Fig. 212. 
Fig. 210-212. Arctia caja (Barenspinner). Fig. 210 normal; Fig. 211 nach 
Einwirkung einer Temperatur von - 8° auf die Puppe; Fig. 212 Nachkommc 
von Fig. 211, geziichtet bei normaler Temperatur. (Nach E. Fischer aus Lang.) 

daruber Versuche mit Daphniden angestellt hat, als Prainduktion be
zeichnet. DaB hierbei aber noch schwierige Fragen auftauchen, haben 
wir vorhin gesehen. 

Bekannt sind die frilher schon erwahnten Temperaturversuche 
mehrerer Autoren, besonders StandfuB' und Fischers, an Schmetter
lingen, auf die wir hier noch einmal zuruckzukommen haben. 

StandfuB erzielte durch Temperaturen unter 0°, die auf das 
Puppenstadium einwirkten, melanistische Aberrationen von Van~8a 
urticae. Nur ein Teil von 8231 geschlupften Schmetterlingen, namlich 
32 Mannchen und 10 Weibchen, zeigte in der Dunkelfarbung der Fliigel 
die KaItewirkung. Die Mannchen waren besonders stark von dieser 
Wirkung betroffen, die Weibchen weniger. Ein stark aberratives Mann
chen lieferte mit einelll e bensolchen Weibchen unter normaler Tempe
ratur 43 Nachkollllllen, von denen 1 Mannchen stark, 3 andere Mannchen 
weniger stark von der Normalform im gleichen Sinne wie die EItern ab
wichen. Eine Weiterzucht dieser 4 Exemplare fand leider nicht statt. 
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Eill gUllstigeres Ergebnis erzielte E. Fischer, del' mit dem Baren
spinner (A retia eaja) Versuche anstellte. 1m ganzen wurden 102 Puppen 
dazu benutzt. Aus 54 derselben schlupften bei normaler Temperatur 
normale Schmetterlinge (Fig. 210). Die ubrigen 48 Puppen wurden 
mit Unterbrechungen einer Temperatur von - 8° ausgesetzt. Sie 
lieferten 41 Falter, welche zumeist in melanistischer Richtung ver
iindert waren dadurch, daB die dunkIen Flecke eine Vergrof3erung 
a,ufwiesen, besonders bei den Mannchen, bei denen zum Teil die Flecke 
ineinander flossen (Fig. 211). Ein solches, stark abweichendes Mann
chen wurde mit einem etwas weniger abgeanderten Weibchen gepaart. 
Die Nachkommell wurden bei gewohnlicher Temperatnr anfgezogen. 
Aus 173 Puppen schlupften nach zahlreichen normalen Exemplaren 
zuletzt 17 Falter, welche wie die Eltern eine melanistische Aberration 
zeigten (Fig. 212). 

In gleicher Richtung bewegen sich die Versuche von Schroder am 
Ktachelbeerspanner (Abrams grossulariata). 

Zweifellos liegt in den geschilderten Versuchen eine Anderung der 
nicht dem abandernden Faktor ausgesetzten Nachkommen VOl', eine 
.Anderung im gleichen Sinne wie bei den EItern. Abel' handelt es sich 
dabei um eine somatische Induktion? Es drangen sich die gleichen 
Oberlegungen auf wie bei den Pictetschen Versuchen, jedoch mit 
einem Unterschied: es kann hier keinem Zweifel unterliegen, daB die 
niedrige Temperatur, der die EItern ausgesetzt waren, auch deren sich 
entwickelnde Keimdruse selbst direkt getroffen hat, so daB auf keinen 
Fall reine somatische Induktion vorliegen durfte, vorausgesetzt aIler
dings, daB die Keimzellen sich in einem "sensiblen" Stadium befanden, 
was nicht ohne weiteres del' Fall zu sein braucht (vgl. die folgenden 
Versuche Towers und die Bemerkungen dazu). Kame die empfanglich(> 
Zeit del' Keimzellen erst nach dem Puppenstadium, so Jage somatische 
Induktion VOl', weil del' Originalreiz nul' wahrend del' Puppenzeit ein
gewirkt hat. Reine Parallelinduktion, bei del' Soma und Keimzellen 
llnabhangig voneinander beeinfluBt waren, ist auch nicht von vorn
herein anzunehmen. Denn sichel' ist die Beschaffenheit des Somas, 
vorab in physiologischem Sinne, in seiner Gesamtheit durch die niedriQ;c 
Temperatur verandert. Die Veranderung del' Flugelfarbe ist nul' das 
fUr uns auffallende Ergebnis. Und diese veranderte Beschaffenheit des 
Somas ist fur die Beeinflussung del' Keimzellen nicht von vornherein 
auszuschlief3en. Es erscheint iiberhaupt schwierig, OOi Versuchen mit. 
allgemeinen Lebenslagefaktoren stets direkte und Parallelinduktion aus
einander zu halten, ebenso wie auf del' anderen Seite Parallelinduktioll 
und somatische Induktion. Die letztgenannten Versuche lassen uns 
hier jedenfalls im Stich. Ob die veranderten Nachkommen eine Modi
fikation oder eine Mutation darst.ellen, laBt sich ebenfalls nicht ent
scheiden, da keine Priifung ill diesel' Richtung vorliegt. So mit konnen 
wir die Versuche auch nul' als einen allerdings OOdeutungsvollen Anfang 
7,ur wsung des ganzen Problems bewerten. 

Hier sind ferner zu nennen Versuche Durkens an Pieris brassicae. 
OOOn (S. 63 und 67) wurde erwahnt, daB die Pigmentbildung del' Puppe 
dieses Schmetterlings spezifisch abhangig ist von del' UmgebungsfarOO 
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oder von dem allein zutretenden farbigen Licht. Wie zu vermuten ist 
und von Brecher tatsachlich nachgewiesen wurde, besitzen die ver
schiedenen Farbtypen auch verschiedenen Chemismus. Durch Be
einflussung der PigmentbiIdung mittels farbigen Lichtes hat man es 
also in der Hand, den Chemismus der Puppe zu andem. Dann geraten 
aber die Fortpflanzungszellen in ein chemisch spezifisch abgeandertes 
Medium, und es muB von Interesse sein, die Nachkommen der in farbigem 
Licht aufgezogenen Puppen zu untersuchen. 

Um die Variation der Farbung und Zeichnung bestimmen und sic 
bei verschiedenen Zuchten miteinander vergleichen zu kOllllen, kann 
man, wie es oben angegeben wurde (S. 63), die Puppen in Farbungs
kIassen anordnen. Es geniigt aber auch eine Einteilung in zwei Gruppen, 
von denen die eine (A) aIle diejenigen Puppen umfaBt, bei denen di{, 
schwarz en Zeichnungselemente samtlich in starkerer oder schwacherer 
Ausbildung vorhanden und die Anwesenheit des opaken wei Ben Pigments 
in der Hypodermis die Grundfarbe bestimmt (die oben erwahnten 
Klassen ~), wahrend die andere Gruppe (B) diejenigen Varianten 
umfaBt, bei denen eine starke Reduktion der Pigmente eingetreten ist, 
so daB sowohl die schwarzen Flecke fast ganz fehlen, wie auch infolge 
Abwesenheit des weiBen Pigments die griine Farbe der tieferen Gewebe 
durchscheint (Klassen d~). Die Gruppe B enthalt also die griinen 
bis halbgriinen Puppen. Diese werden nun vorwiegend erzeugt durch 
Einwirkung von hellrotem und in starkerem MaBe von orangenem 
Licht, wahrend sie bei weiBem Licht in nichtfarbiger Umgebung nUl' 
selten vorkommen. Der Anteil der Gruppe B an der Gesamtzahl del' 
erzielten Puppen, in Prozenten ausgedruckt, bildet also einen brauchbaren 
MaBstab fUr die Wirkung des farbigen Lichtes. 
" Durken brachte nun, wie schon Obeil erwahnt, Raupen des Kohl
weiBlings in rotem und orangenem Licht zur Verpuppung. Die meisten 
der so erzielten Puppen (PI-Generation) gehorten der Gruppe B an. 
Dieselben verblieben bis zum Schlupfen des Falters in dem gleichell 
farbigen Licht. Zur Fortpflanzung wurden die Schmetterlinge in voIles 
Tageslicht ins Freie gebracht. Die von ihnen erzeugten Nachkommen 
(P2-Generation) wurden zum Teil unbeeinfluBt aufgezogen, entweder 
bei Tageslicht in grauer Umgebung oder in verdunkelten Behaltern. 
zum Teil wurden sie abermals den gleichen Versuchsbedingungen aus
gesetzt wie ihre Eltern. Es ergaben sich folgende Zahlenverhaltnisse: 

I. Beschaffenheit der PI-Generation: 
a) Kontrollzuchten, gezogen in nichtfarbiger Umgebung bei 

Tageslicht oder in verdunkelten Behaltern: 
Gesamtzahl: 385; A: 358; B: 27 = 7,0%. 

b) Versuchszucht in rotem Licht: 
Gesamtzahl: 103; A: 46; B: 57 = 55,3%. 

c) Versuchszucht in orangenem Licht: 
Gesamtzahl: 312; A: 69; B: 243 = 77,8%. 

II. Beschaffenheit der P2-Generation: 
a) Versuche mit Fortdauer der Versuchsbedingungen; Aufzucht 

in orangenem Licht; Eltem teils in rotem, teils in orangenem 
Licht: 

Gesamtzahl: 98; A: 5; B: 93 = 94,8%. 
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b) Versuche mit Fortfall der Versuchsbedingungen; Aufzucht 
in nichtfarbiger Umgebung bei Tageslicht oder in verdunkelten 
Behaltern; Eltern in orangenem Licht: 

Gesamtzahl: 96; A: 55; B: 41 = 42,8%. 

Aus diesen Zahlen folgt, daB die durch Einwirkung von orangenem 
(oder rotem) Licht erzielte Veranderung der Puppenpigmente und der 
zugleich damit veranderte Chemismus auch in den Nachkommen zutage 
treten, wobei allerdings eine gewisse Variationsbreite erhalten bleibt, 
die ja auch in der direkt beeinfluBten Generation nicht unterdruckt 
wird. Wirken die gleichen Versuchsbedingungen auch in der zweiten 
Generation, so tritt eine merkliche Steigerung der Wirkung ein. Wachst 
die zweite Generation unbeeinfluBt auf, so kehrt die Beschaffenheit der 
Eltern in abgeschwachtilm Grade wieder. Wie hierbei die Induktions
verhiiltnisse liegen, liiBt sich nach den vorIiegenden Versuchen noch nicht 
sicher entscheiden. Eine idioplasmatische Anderung durfte aber, so 
viel kann man wohl sagen, nicht vorliegen, sondern eine plasmogene 
Ubertragung des elterlichen Chemismus dadurch, daB die Fortpflanzungs
zellen in allgemeinem Umfange in Mitleidenschaft gezogen sind. 

Einen Schritt weiter in der Richtung auf idioplasmatische Um
anderung fUhren uns die Versuche Towers am Kartoffelkafer (Leptino
tarsa decemlineata). Auch sie wurden schon andeutungsweise erwahnt 
(S. 72). 

Durch die Einwirkung von Temperatur und Feuchtigkeit laBt sich 
die Pigmentbildung von Leptinotarsa verandern. Entweder ist diese 
Veranderung eine mehr allgemeine, so daD melanistische oder albinotische 
Formen entstehen, oder das Zeichnungsmuster wird abgeandert oder 
endlich es tritt eine Umanderung der Farbe ein (vgl. Fig. lI8a-f). 
Vor allem die Einwirkung ungleicher Feuchtigkeitsgrade der Umgebung 
und der Luft ruft starke Abweichungen in der angegebenen Richtung 
hervor. Andere Faktoren, wie Licht und Nahrung, spielen eine geringere 
Rolle. 

Wirkt der Reiz der veranderten AuBenfaktoren nur auf das Larven
stadium ein, so wird nur dessen Farbung beeinfluBt, der Kafer bleibt 
davon unberiihrt. Einwirkung auf die Puppe erzeugt die Modifikationen 
des Kafers. Eine Steigerung der Wirkung tritt nicht ein, wenn der 
Reiz das ganze Leben vorhanden ist statt nur auf dem Puppenstadium. 
Die erzeugten Modifikationen sind dieselben, wie sie auch in der freien 
Natur vorkommen. Erblich sind dieselben nicht, doch ktinnen dieEelben 
Aberrationen erblich werden, wenn der Reiz uber das Puppenstadium 
hinaus bestehen bleibt. Dazu mussen noch einige nahere Ausfuhrungen 
gegeben werden. 

Das Wachstum und die Reifung der Geschlechtszellen bei Leptino
tarsa geht erst irn vtillig ausgebildeten Kafer vor sich, dessen Farbullg 
und Zeichnung nicht mehr von den genannten Faktoren beeinfluBt 
werden. Gerade auf diesem Stadium scheinen aber die Keimzellen fur 
die Wirkung abandernder Faktoren besonders empfanglich zu sein, wie 
aus gleich zu erwahnenden Versuchen geschlossen worden ist. 
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Der KartoHelka.fer legt die Eier in mehreren einzelnen Gelegen ab 
mitZwischenraumen von oft mehreren Tagen. Diese verschiedenen Gelege 
kommen dadurch zustande, daB dieEier nicht auf einmal reifen, sondem 
in mehreren scharf voneinander getrennten Gruppen nacheinander. 

Besonders wichtig nun ist folgende Versuchsreihe Towers. Vier 
Parchen vOJ? L. decemlineata wurden bis nach der Ablage der drei ersten 
Eischube der Einwirkung hoher Temperatur (im Durchschnitt 350) und 
der Trockenheit (5% unter dem Durchschnitt der freien Natur) aus
gesetzt. Die Eier selbst wurden gleich nach der Ablage unter normale 
VerhiiJ.tnisse gebracht (Gruppe A). 

Vor der Ablage zweier weiterer Gelege wurden auch die Kafer in 
normale Umgebung versetzt, so daB diese Eier (Gruppe B) unter normalen 
Verhii.ltnissen reiften und befruchtet wurden. 

Aus der Gruppe A wurden bei normaler Lebenslage 96 Kafer er
zielt, von denen 14 die unveranderte Form L. decemlineata darstellten 
Die ubrigen 82 Exemplare geharten der Abart palZii/o, an, welche in 
charakteristischer albinotischer Richtung von der decemlineata abweicht. 
AuBerdem traten 2 Exemplare der als imrruuulaikorax bezeichneten 
Varietat auf, die aber ohne Nachkommen zugrunde gingen. 

N ur 2 Mannchen der palZii/o, kamen zur Fortpflanzung, und zwar 
durch Kopulation mit normalen decemlineata-Weibchen. Die Fl-Gene
ration dieser Kreuzung trug den decemlineata-Charakter, der also domi
nant ist. Die Fs-Generation ergab eine typische mendelnde Spaltung 
in pallida und decemlineata. 

Der im Versuch hervorgerufene palZida-Charakter ist also erblich, 
und zwar in derselben Weise wie bei der in der freien Natur vorkommenden 
palZii/o,-Abart, wie durch Kontrollversuche festgestellt wurde. 

Eine zweite Versuchsreihe verdient ebenfalls besonders hervor
gehoben zu werden. Kafer der typischen decemlineata-Form, die sich 
durch mehrere Generationen als konstant erwiesen hatten, wurden in 
der ersten Halfte der Fortpflanzungszeit durch Trockenheit und erhohte 
Temperatur beeinfluBt. Aus den zahlreichen wahrend dieser Zeit ab
gelegten Eiern gingen 64 reife Kafer hervor, welche sich auf vier Formen 
verteilten, und zwar decemlineata (20, Gruppe Al), palZii/o, (23, As), 
imrruuulatkorax (5, As), albii/o, (16, A,). 

Die zweite Halfte der Fortpflanzungszeit verlief unter normalen 
Bedingungen. Die Eier (Gruppe B) lieferten auch in mehreren folgenden 
Generationen typische decemlineata, die in jahrlich zwei Generationen 
auftraten, wie das f'iir diese Form normal ist. Ein Teil der Nachkommen 
der Gruppe Al verhielt sich aber in der dritten Gen~ration abweichend: 
sie erzeugten 5 Generationen im Jahr, und diese .Anderung des Fort
pflanzungszyklus erwies sich bei Weiterzucht als erblich. 

Unzweideutig geht zunachst aus den geschilderten Versuchen hervor, 
daB die genotypische BeschaHenheit der Keimzellen durch auBere 
Faktoren geandert werden kann, daB also neue Anlagen erworben werden 
konnen. Meinungsverschiedenheiten bestchen in der Beurteilung der 
Versuche nur uber die Art und Weise, wie die Beeinflussung der Keim
zellen zustande gekommen ist. Liegt direkte, somatische oder Parallel
induktion vor? 
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Gegner der somatischen Induktionsmoglichkeit (vgl. z. B. Lang 
u. a.) erklaren die Wirkung folgenderma.l3€n als direkte Induktion auf 
die Keimzellen. Die Versuche lehren, da.B die letzteren nur in einer ganz 
bestimmten Periode beeinflu.Bbar sind, namlich zur Zeit ihres Wachstums 
und ihrer Reifung. Nur wenn die Au.Benfaktoren wahrend dieser Zeit 
wirken, tritt eine genotypische .Anderung ein. Wirken sie nur vorher 
auf die Kafer, so wird zwar deren Soma verandert, aber wenn die Keim
zellen unter normalen Bedingungen ihre "sensible" Pericde durch
machen, so zeigen die Nachkommen gar keine Beeinflussung. Also liegt 
direkte Wirkung der Au.Benfaktoren auf die Keimzellen vor: der Zustand 
des Soma hat gar keinen Einflu.B. 

Hierzu ist zunachst fiber die Bedeutung der sensiblen Periode eine 
Bemerkung zu machen. Man mu.B sich davor huten zu sagen, well die 
Keimzellen wahrend der Reifung ihre sensible Pericde baben, konnen 
sie nur dann beeinflu.Bt werden; das hie.Be die Schlu.Bfolgerung zur 
Voraussetzung machen. Aus den Versuchen folgt nur, da.B dauernde 
Veranderung des Genotypus im vorlifgenden Fall nur bei Fortdauer 
der abandernden Faktoren wahrend der Reifungspericde eingetreten ist. 
Die Folgerung daraus, da.B wir diese Zeit als die sensible Pericde (Tower) 
ansprechen, mu.B die Einschrankung erfahren, da.B das Kennzeichen der 
sensiblen Periode eben in einer dauernden Veranderung liegt. Dber 
die Wirkung der Au.Benfaktoren auf die Keimzellen vor dieser Zeit folgt 
nur, da . .B dann noch keine dauernde .Anderung eintritt; der Schlu.B, da.B 
dann fiberhaupt keine Beeinflussung moglich sei, ist nicht berechtigt. 
Die Sachlage kann sehr wohl eine solche sein, da.B vor der Sensibilitats
periode zwar eine Beeinflussung eintritt, diese aber wieder rfickgangig 
gemacht werden kann. Aus den Versuchen geht das nicht mit Beweis
kraft hervor, das Gegentell aber auch nicht. Bis zum Beweise dieses 
Gegenteils mu.B aber die Moglichkeit offen gelassen werden. Halten wir 
das zunachst fest. 

Sehen wir uns nun die benutzten Au.Benfaktoren daraufhin an, ob 
sie fiberhaupt imstande sind, direkt auf die im Innern des Kafers ge
legenen Keimzellen einzuwirken. Es ist klar, da.B bei poikilothermen 
Tieren eine veranderte Temperatur der Umgebung sich schli€.Blich allen 
Zellen des Korpers mitteilen mu.B und daher auch direkt auf die Keim
zellen wirken kann. Etwas ganz anderes ist es aber mit dem Feuchtig
keitsgrad der Umwelt. Es ist unbedingt ausgeschlossen, da,.B die Trocken
heit direkt die im Korper eingeschlossenen Zellen trifft. Zur Beein
flussung der Keimzellen bleibt in diesem Faile nur der eine Weg, den 
wir frUber schon in anderem Zusammenhange erwahnten, da.B zunachst 
der ganze Lebensproze.B, insbesondere der Stoffwechsel und im Zu
sammenhange damit die Beschaffenheit des Soma geandert wird und 
da.B dieses vernnderte Soma seinerseits die Keimzellen verandert. 

So folgt also aus den Versuchen die Notwendigkeit, somatische 
Induktion anzunehmen, wenigstens soweit der Feuchtigkeitsfaktor in 
Frage kommt. In Analogie dazu erscheint auch die Wirkung der 
Temperatur nicht als eine rein direkte, sondern zum mindesten 
gemischt mit einer Induktion, die von dem durch Hitze veranderten 
Soma ausgeht. 
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Wie abel' ist mit dieser Auffassung in Einklang zu bringen, daB, 
wenn auch das Soma der Kafer durch Beeinflussung der Puppe ve.r
andert ist, dies nicht geniigt, urn veranderte Nachkommen zu erzielen, 
und wie ist es dann ferner zu erklaren, daB in der zweiten oben ge
schilderten Versuchsreihe die ersten Gelege beeinfluBt werden, die letzten 
Gelege nach Aufhebung der abandernden Faktoren unbeeinfluBt bleiben ~ 

Hier gilt es mit einer weitverbreiteten Unklarheit aufzuraumen. 
Man kann haufig in der Literatur die Anschauung vertreten finden, 
daB eine Veranderung nur dann als erblich aufzufassen ist, wenn sie bei 
den Nachkommen unter den entgegengesetzten Faktoren oder doch zum 
mindesten nach Ruckkehr unter die urspriinglichen Bedingungen be
stehen bleibt. Es gibt solche Veranderungen, aber als allgemeines 
Kriterium ist diese Forderung nicht zulassig. Weil es sich doch stets 
um veranderbare Formen handelt, so reagieren sie nach Fortfall der 
verandernden Faktoren auf die diesen entgegengesetzten Bedingungen 
mit dem diesen letzteren entsprechenden Zustand; das Neuerworbene 
muB also wieder verschwinden. Richtig ist es zu sagen, die Veranderung 
muB bestehen bleiben, auch bei Aufhoren des abandernden Faktors, 
ohne daB aber ein anderer in anderer Richtung wirkender an seine Stelle 
tritt, ohne daB auch die sogenannten "normalen" Bedingungen wieder 
einwirken, denn diese sind keineswegs indifferent fur die Ausgestaltung 
einer uberhaupt veranderbaren Form; vielmehr muB eine neutrale, 
weder nach der einen, noch nach der anderen Seite wirkende Umwelt 
geschaffen werden. Das wird allerdings in der praktischen Versuchs
anordnung schwer, unter Umstanden gar nicht zu erfiillen sein. Dieser 
Standpunkt verliert dadurch nichts von seiner Giiltigkeit, daB es tat
sachlich erbliche Veranderungen gibt, welche unter den ihrem Zustande
kommen entgegengesetzten Bedingungen bestehen bleiben; es handelt 
sich dann um einen Spezialfall. Ob schlieBlich aIle Veranderungen 
eine solche spezielle Konstanz annehmen konnen und mussen, laI3t sich 
noch nicht entscheiden. 

In Anwendung des dargelegten Standpunktes auf die Towerschen 
Versuche verschwinden die in obigen Fragen ausgedriickten Schwierig
keiten, wenn wir zugleich die Bemerkungen uber die sensible Periode 
bemcksichtigen. Wenn z. B. die Trockenheit mit Ende des Puppen
stadiums zu wirken aufhort, so wird eben der Kafer in entgegengesetzte 
Bedingungen gebracht und eine fmher womoglich schon vollzogene 
Reaktion wird nun wieder beseitigt, da erst nach der Reifungsperiode 
der Keimzellen ihnen diese Umkehrbarkeit fehlt. Die Veranderung des 
Zustandes des Somas ist nach dieser Auffassung keine dauernde, sondern 
nur vorubergehende, gleichzeitige mit den AuBenfaktoren. Sobald diese 
wieder andere sind, wird die Beschaffenheit des Somas wieder anders, 
und darum fehlt die Wirkung des Somas auf die spater abgelegten Eier, 
weil diese schon wieder unter dem in das "Normale" zuruckgesunkenen 
Zustand des Somas gereift sind, wenn fur dieses Zumcksinken des 
Somas auch kein auBerliches Symptom vorhanden ist. 

Um die Sachlage richtig zu beurteilen, muB man zweierlei in der 
Veranderung des Soma scharf auseinander halten: die Gesamtveranderung 
seines Zustandes und die hierdurch und vielleicht auch direkt durch die 
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AuBenfaktoren bewirkte spezielle Veranderung der Pigmentbildung. 
Erstere ist je nach der Umwelt wechselnd, letztere nach Ausfarbung 
der Tiere starr und unveranderlich. Letztere ist es offenbar auch nicht, 
welche auf die Keimzellen einwirkt, sondern erstere, und nur insoweit 
als jene spezielle Veranderung den allgemeinen Zustand des Somas 
andern kann (veranderter Chemismus), gewinnt sie indirekt EinfluB auf 
die Keimzellen. In den vorliegenden Versuchen dan man aber wohl 
diese indirekte Wirkung nicht hoch veranschlagen. 

In den Towerschen Versuchen mUssen wir also somatische In
duktion annehmen, aber eine Induktion, welche von dem ganzen Soma 
ausgeht, nicht von einem speziellen Tell, der ffir sich eine Reaktion zeigt. 
Wir konnen also sagen, daB eine hologene somatische Induktion vor
liegt, nicht aber eine merogene, wobei diese hoI ogene somatische 
Induktion aber gemischt sein durfte mit direkter Induktion. Das 
Problem der merogenen Induktion, die besonders wichtig wird fur die 
Erklarung der Vererbung zweckmaBiger Anpassungen einzelner Organe, 
ist durch die bisher besprochenen Versuche nicht gelOst. Falsch aber 
ist es zu sagen, daB durch dieselben das letztgenannte Problem uber
haupt widerlegt sei. FUr die weitere Fragestellung ist Klarheit uber die 
Begrif£e derhologenen undmerogenenInduktion unumganglicherforderlich, 
wobei man aber im Auge zu behalten hat, daB die letztere - namentlich 
im Hinblick auf die Ergebnisse der we iter oben erwahnten allgemeineren 
Versuche - den Umweg uber erstere machen kann und wird. 

(J') Versuche an Reptilien und Amphibien. tlber Farbungs
veranderung durch Temperaturwirkung liegen auch Versuche an Wirbel
tieren vor, die Kammerer an Lacerta muralis und L. jiumana anstellte. 
Bei der ersteren Form ist das Mannchen u. a. durch die rote Farbung 
der Ventralseite von demWeibchen verschieden. Durch erhohte Tempe
ratur wird der weibliche Farbungstypus in den mannlichen tiber
fiihrt. In kiihler Temperatur geht aber die Rotfarbung (wie auch die 
ubrigen Farbungserwerbungen) allmahlich wieder verloren, und zwar 
noch an demselben Individuum. "Trotzdem ist diese erworbene Rot
farbung, solange sie persistieren kaml, vererblich, und ebenso die ubrigen 
Farbenveranderungen. Die erworbenen Eigenschaften nehmen bei den 
Nachkommen ab in dem MaBe, als sie auch bei den unmittelbar be
einfluBten Mtittern zurUcksinken." Analoge Ergebnisse erzielte Kam
merer bei Lacerta jiumana, bei der das Mannchen dem Weibchen an
genahert wurde. 

Auch hier ist es offenbar zum Tell der durch erhohte Temperatur 
veranderte Allgemeinzustand des Somas, der die Keimzellen beeinfluBt. 
Wenn nach Eintritt der entgegengesetzten Temperatur die spateren Nach
kommen keine Veranderung von ihren beeinfluBt gewesenen Muttern 
mehr mitbekommen, so liegt das daran, daB deren Soma wieder - unter 
dem EinfluB der alten Bedingungen - in den urspriinglichen Zustand 
zUrUckgesunken ist. Bei den Eidechsen ist dafftr ein augenfli.lliges 
Symptom vorhanden in dem ZUrUckgehen der Rotfarbung bei den 
vorher beeinfluBten Tieren. Bei Leptinotarsa fehlt naturg-emaB ein 
solches Symptom, da die Farbung der Kafer, wenn sie erst einmal voll 
ausgebildet ist, nicht mehr veranderlich ist. 

D ilr ken. Einfllhrung in die ExperimentalzooJogie. 25 
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Von Kammerer sind ferner mit Amphibien eingehende Versuche 
unternommen worden, welche sich mit der Vererbung erworbener 
Eigenschaften beschii.ftigen. Wir miissen uns mit ihnen etwas na.her 
befassen. 

ZweckmaBigerweise schlie13enwir an das Vorhergehende zunachst 
die Versuche iiber Farbveranderung des Feuersalamanders an, die schon 
mehrere Male in anderem Zusammenhange erWii.hnt wurden. DaB auch 
die ebenfalls schon angefiihrten Experimente mit Proteus anguineus 
(S.70) ffir das Vererbungsproblem wenigstens eine gewisse Bedeutung 
haben, moge nur nebenbei erwa.hnt sein. 

Es wurde schon auseinandergesetzt, da.B die Farbung des Feuer
salam!londers (Salamandra maculosa) von der Bodenfarbe abhangig ist 
(S. 69), wie Kammerer durch Versuche ermittelte. Dieses Ergebnis 
bildet den Ausgangspunkt ffir die Vererbungsexperimente, von denen 
zunachst kurz der tatsli.chliche Veriauf dargestellt sd. 

Es wurden zwei Versuchsreihen angestellt, deren eine die starkere 
Ausbildung des Gelb, deren andere die reichlichere Entwicklung des 
Schwarz benutzt. 

Da.s im Freien gefangene Ausgangsmaterial bestand bei der ersteren 
Versuchsreihe aus jungen Tieren, welche wenig Gelb in ihrer Zeichnung 
aufwiesen (Fig. 213). Sie wurden auf gelber Lehmerde gehalten (P
Generation). Die Umanderung der Fa.rbung erfolgt nicht plOtzlich, 
sondern allmii.h1ich, da es sich nicht um einen physiologischen Farb· 
wechsel handelt, der auf dem Spiel kontraktiler Chromatophoren beruht. 
DJos Ergebnis nach 4jahriger Versuchsdauer zeigt die Fig. 214: Ver
groBerung und Vermehrung der gelben Flecke. Die nunmehr erzielten 
Na.chkommen (F1) wurden zum Teil auf gelber Lehmerde weitergezogen, 
zum Teil aber auf schwarze Erde iibertragen. Um jedoch die direkte 
Beeinflussung der Keimzellen von Fl auszusch1i(13en, wurde dafiir ge
sorgt, daB die erste Entwicklung auf neutralem Boden vor sich ging. 
Erst nach der Metamorphose wurde ein Teil auf gelbe Erde iibertragen. 
Fl besitzt von vornherein reichlich gelb, und die gelbe Zeichnung ist 
symmetrisch angeordnet (Fig. 215). 

Auf gelber Erde weitergezogen, ist bei Fl eine starke Zunahme der 
gelben Flecke und ihre Anordnung in Streifen festzustellen, so daB 
na.ch 5j'i.hriger Versuchsdauer die Varietastaeniataentstanden ist (Fig. 216 
und 217). 

W urde Fl nach der Metamorphose auf schwarze Erde iibertragen 
(Ausgangsstadium von Fl in dieser Versuchsreihe = Fig. 218), so trat 
zunachst ein Aufschwung der gelben Farbe ein, wie Figur 219 zeigt, 
deren Objekt gleichalt ist mit dem der Fig. 216. Dann aber zeigte sich 
die Wirkung der schwarzen Bodenfarbe in einer Gegeninduktion, durch 
welche eine Vermehrung der schwarzen Farbe hervorgerufen wurde, so 
daB nach 5 Jahren der Zustand der Fig. 220 erreicht war. 

Die Nachkommen (Ft) von Fl wurden verschieden behandelt. Lebte 
F t ebenso wie P und Fl auf gelber Lehmerde, so zeigte sich eine weitere 
Zunahme des symmetrisch auftretenden Gelb, so daB bei einzelnen 
Exemplaren der Riicken vollstandig gelb wurde. Die ubrigen Versuchs
reihen von Fa konnen hier iibergangen werden. 
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Fig. 213-220. Fig. 213. Salamandra macuiosa, forma typica 9. Ausgangszustand 
der Versuchsl'eihe auf gelber Lehmerde. (Nach Kammerer, me auch die Fig. 
214-224.) Zu bemerken fur diese und folgende Figuren iat, dall die Abbildung 
des Ausgangs- und Endzustandes nicht ein und dasselbe Tier, sondern verschie
dene Individuen darstellen. Fig. 214. 8alamandra macuiosa. VergroBerung und 
Vermehrung del' gelben Flecken nach 4jahriger Versuchsdauer auf Lehmboden. 
Fig. 215. Salamandra maculosa. Ausgangszustand von Fl bei Obertragung auf 
gelbe Erde. Fig. 216. Zustand von Fl auf gelber Erde nach fast PI, Jahren. 
Fig. 217. Zustand von FA auf gelber Erde nach 5 Jahr. en. Endstadium = oor. 
taeniata. Fig. 218. Fl ,:;!, abstammend von P auf gelber Erde; Zustand bei 
tibertragung auf schwarze Erde. Fig. 219. Fl auf schwarzer Erde nach etwa. 
Ill, Jahren. Es ist noch viel Gelb vorhanden. Fig. 22Q. Fl auf schwarzer Erde 

nach 5 Jahren Nur sehr wenig Galb. Endatadium. 
25* 
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Den besprochenen Versuchen sind gegeniiberzustellen andere, bei 
denen die P-Generation auf schwarzer Erde gehalten wurde. Das Aus
gangsstadium von P (Fig. 221) war ziemlich reich gelb gefarbt, wenn 
auch nicht extrem gelb. Nach 4jahrigem Aufenthalt auf schwarzer 
Gartenerde sind die gelben Flecke verkleinert und verdiistert und 
zum Tell in einer medianen Reihe angeordnet (Fig. 222). 

Die Nachkommen dieser Tiere wurden zum Tell, nachdem die erste 
Entwicklung auf neutralem Boden vor sich gegangen war, auf schwarzer 
Erde weitergezogen. Dann verblieb auf dem Ru.cken nur noch eine 
mediane Reihe von kleinen gelben Fleckchen. Ein anderer Tell von Fl 
kam auf gelbe Erde (Ausgangszustand Fig. 223). Aus der medianen 
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Fig. 221-224. Fig. 221. Ausgangszustand von P der Versuchsreihe auf schwarzer 
Gartenerde. Fig. 222. P-Generation auf schwarzer Erde. Endzustand nach 
4 Jahren. Fig. 223. FlO" abstammend von P auf schwarzer Erde, bei "Ober
fiihrung auf gelbe Erde. Ausgangszustand. Fig. 224. Fl 0' (P auf schwarzer 
Erde!) nach etwa 11/2jahrigem Aufenthalt auf gelher Erde. Endzustand. Gleich-

alt wic Objekt der Fig. 219 u. 216. 

Fleckenreihe blldete sich ein gelber Langsstreifen (Fig. 224), aber es 
entstand nicht so viel Gelb, wie bei den Tieren, deren P-Generation 
auf gelbem Untergrund lebte (vgl. Fig . 216). 

Fassen wir diese Versuchsergebnisse kurz zusammen, so konnen 
wir sa.gen: werden die Nachkommen ku.nstlich in ihrer Farbung ver
anderter Feuersalam!l.nder unter gleichen Bedinglmgen wie die direkt 
beeinfluJlten Eltern weitergezogen, so tritt eine gesteigerte Wirkung 
der abandernden Faktoren in Fl und F2 zutage; auJlerdem erscheint F} 
von vornherein im Sinne der Eltern verandert. Werden aber jene 
Nachkommen unter entgegengesetzte Bedingungen gebracht, wie die 
Eltern, so zeigt sich trotzdem in Fl die Wirkung der Faktoren, welche 
die P-Generation veranderte: Fl wird von den entgegengesetzten Be
dingungen weniger in Mitleidenschaft gezogen als Tiere, derenEltern 
nicht dem Versuch unterworfenwaren. Ein Vergleich der Figuren wird 
das Gesagte gentigend illustrieren. Die Wirkurigen der fUr die P-Gene
ration gesetzten Faktoren "vererben sich auf die Nachkommen, indem 
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sie bei solchen Nachkommen, die denselben Faktoren von neuem unter
worfen werden, sogleich versta.rkt, bei jenen, die in unwirksamem oder 
entgegengesetztem Milieu empfangen, geboren und aufgezogen werden, 
allmahlich geschwacht wieder auftreten" (Kammerer). 

Zur richtigen Bewertung dieses Vererbungsvorganges ist es not
wendig, die .Art und Wirkungsweise der zur Anwendung gekommenen 
AuBenfaktoren zu beriicksichtigen. Wie Kammerer ermittelt hat, ver
einigt sowohl die Lehmerde als auch die Gartenerde in sich zwei wirk
same Faktoren, namlich die Farbe und den Feuchtigkeitsgehalt; die 
gelbe Lehmerde hat einen groBeren Feuchtigkeitsgehalt als die schwarze 
Gartenerde. 

Nun falit bei geblendeten Tieren die Farbenanpassung an die Um
gebung aus. Das beweist, daB die Umgebungsfarbe nicht direkt auf 
die Haut wirkt, sondem durch Vermittlung des Auges und also des 
Nervensystems das Soma beeinfluBt. Die Farbanderung der Haut er
scheint soals ein Symptom fiir die veranderte Beschaffenheit des Somas. 
Der Feuchtigkeitsgehalt des Bodens beeinfluBt nach Kammerer da
gegen direkt die Haut; doch spielt dieser Faktor nicht eine gleich groBe 
Rolle wie die Farbe des Bodens. 

Die Beeinflussung der Keimzellen kann durch den Feuchtigkeits
faktor auf aIle Falle nur durch Vermittlung des Somas erfolgen; es gilt 
dafiir das schon bei den Towerschen Versuchen Gesagte. Hier liegt 
also somatogene Induktion vor. Ob allerdings bloB die Haut allein 
zunachst durch diesen Faktor getroffen wird und die veranderte Be
schaffenheit der Haut eine solche des Somas nach sich zieht oder ob 
das Soma insgesamt beeinfluBt wird, la.Bt sich nicht mit Sicherheit 
entscheiden. Im ersteren FaIle wUrde merogene Induktion vorliegen, 
im letzteren hologene. Die Wahrscheinlichkeit spricht bis zum Beweise 
des Gegenteils fiir die letztere. 

Der Farbungsfaktor der Umgebung liefert nach dem Gesagten, 
wenigstens soweit er durch das Nervensystem geht, ebenfalls somatische 
Induktion, die gleichfalls als hologen bezeichnet werden muB, da da
durch, wie angedeutet, wohl nicht allein die Haut in primii.rer Reaktion 
verii.ndert wird. Wenn also auch die Versuche noch nicht sicher merogene 
Induktion nachweisen, d. h. eine nur von einem durch Anpassung ver
ii.nderten Organ (hier der Haut) ausgehende Induktion, so bringensie 
uns doch schon wieder einen Schritt weiter, indem eine mit dem wirkenden 
Faktor (Umgebungsfarbe) gleichsinnige Beeinflussung der Keimzellen 
nachgewiesen ist. 

Man hat auch versucht, diese Ietztere als direkte Induktion zu er
klaren. Der Feuchtigkeitsfaktor scheidet aHerdings dabei aus. Aber 
das Licht vermag tief in den Korper einzudringen und eventuell direkt 
bis zu den Keimzellen zu gelangen. In der Tat hat Se cerov nach
gewiesen, daB 1/178 der ii.uBeren Lichtmenge durch das Korperintegument 
des Salamanders bis zu den Keimdriisen vordringt, besonders die gelben 
Strahlen. Wenn man aber bedenkt, daB doch nur eine geringe Licht
menge yom gelben Lehmboden reflektiert wird, daB also das davon 
zu den Keimdriisen gelangende Licht verschwindend schwach sein muB, 
namentlich gegenuber der Starke des vollen Tageslichtes, das ja auch 
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gelbe Strahlen bei den Versuchen auf schwarzer Erde in den Korper 
sendet, so erscheint die WahrscheinIichkeit verschwindend klein, daB 
durch solchen minimalen Reiz die Keim.zellen verandert werden. Aller
dings wa.ren Kontrollversuche erwiinscht. Direkte Induktion allein wird. 
aber auf keinen Fall vorliegen. 

U m die Veranderungen, welche in den Keimzellen eingetreten sind. 
zu priUen, sind noch die Kreuzungen heranzuziehen, welche Kammerer 
mit den in der NJotur vorkommenden Rassen S. mac. forma typica (ge
fleckt) und Var.taeniata (gestreift) einerseits und den in gleicher Weise 
kfillStlich vera.nderten Versuchstieren andrerseits unternommen hat. Die 
Naturrasse forma typica dominiert in Fl fiber die Naturrasse Var. taeniata 
und in FlI tritt eine typische Mendelspaltung auf. Bei den Kunstrassen 
ist dloS aber nicht der Fall. Kreuzungen der Kunstrasse taeniata mit 
der Naturrasse Formatypica ergab Mittelformen und in FlI blieb die 
Mischung der beiden Rl.ssen unentwirrt, weil keine Spaltung eintritt; 
die N~hkommen kehren allma.hlich zur F. typica zuruck. Bei Kreuzung 
der K unstrasse taeniata mit der gleichen N aturrasse bildet Fl nur F. typica, 
also genau so, als ob jene gar nicht verandert ware. Wenn also auch 
aus dem ersten Teile der Versuche hervorgeht, daB die Keimzellen 
sicher verandert sind, so zeigen doch diese Kreuzungen, daB es sich noch 
nicht um Uma.nderung ihrer genotypischen Beschaffenheit handeln kann 
(wie a.llerdings Kammerer annimmt). Man ist daher versucht an
zunehmen, daB nicht das ldioplasma speziell verii.ndert ist, sondern 
daB es sich um eine allgemeine plasmatische, vielleicht lediglich cyto
plasmatische Anderung handelt, so daB nach frUher aufgestellter 
Bezeichnungsweise die Nachwirkung in den Nachkommen als plasmogene 
Vererbung aufzufassen ware. 

Da aber zweifellos wenigstens der Anfang zur Vererbung erworbeller 
Eigellschaften vorliegt - daB namlich die Form taeniata tatsachlich 
erblich sein kann, nicht bloB durch Umweltsfaktoren stets aufs neue 
hervorgerufen wird, geht aus dem Verhalten der Naturrassen hervor -, 
so dra.ngt sich der Gedanke auf, daB die karyogene Vererbung erworbener 
Eigenschaften erst auf dem Umwege fiber die plasmogene entsteht. 
Erst die Zukunft muB dieses Problem losen. 

2'. Anderung von Instinkten, insbesondere von Fort
pflanzungsgewohnheiten. 

a'} Versuche an Amphibien. Wir haben bei Besprechung der 
Towerschen Versuche den Fall kennen gelernt, daB eine erbliche Ande
rung des Fortplallzungsinstinktes auftrat. Da eine spezielle Fort
pflanzullgsweise auch als "Eigenschaft" aufzufassen ist, so kommell 
Versuche fiber Anderungen derselben und ihre Erblichkeit hier ebenfalls 
in Frage. Es liegen daruber mehrere Versuchsreihen vor, deren aIteste 
am Axolotl angestellt wurde (Marie v. Chauvin). 

Der mexikanische Axolotl ist bekanntlich die vorzeitig geschlechts
reif gewordene Larve von Amhlystorrw, tigrinum, bei der die Metamorphose 
unterbleibt und die Anpassungen an das Wasserleben dauernd bestehen 
bleiben, wie Kiemenatmung usw. Durch geeignete AusgestaItung der 
Umgebung wurden solche Larven nun zur Metamorphose gezwungen. 
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Die Na.chkommen dieser kUnstlich verwandelten Amblystomen tra.ten 
unter Umstii.nden, unter denen normale Axolotl sich niema.ls verws·ndelt 
hatten, im Alter von 1 Jahr in die Metamorphose ein, und als den Tieren 
Gelegenheit gegeben wurde, aufs Trockene zu kommen, gingen sie sa.mt.. 
lich freiwillig an La.nd, wo sie die Umwandlung zum Ambly8toma voll
endeten. Diese oft erwahnten Versuche besitzen jedoch kaum aus
schlaggebende Beweiskraft, da bei den La:cven die Fahigkeit zur Um
wandlung nicht verloren gegangen, sondern nur gehemmt ist. EinEl 
andersartige Instinktveranderung liegt also nicht vor. Immerhin scheint 
das Verhalten der Na.chkommen von dem der direkt beeinfluBten Eltem 
nicht ganz unabhanp;ig zu sein. 

Wichtiger sind Kammerers Versuche an Salamander und Geburts
helferkrote, von denen die ersteren schon erwahnt wurden (S. 374). 

Sie gehen aus von der zweifachen .Art der Fortpflanzung bei SoJa
mandra macuWsa und S. atra. 

Erstere ist, wie schon gesagt wurde, entweder vivipar - Larven 
zahlreich (bis 72), kurzkiemig, werden ins Wasser abgelegt - oder 
ovovivipar - eine groBe Anzahl Eier wird im Wasser abgelegt; die 
Larven werden sehr bald frei durch aktive Bewegungen. 

Salamandra atra ist normalerweise vivipar. Die Zahl der als Voll
salamander auf dem La.nde geborenen Jungen ist konstant = 2. Die 
L':l.rven nahren sich im Uterus von den iibrigen, zerflieBenden Eiern; 
ihre Kiemen sind sehr lang (uterine Atmung I). 

Der Feuersalamander (S. macuWsa) wird durch verschiedene Agenzien 
ovipar .. Abgesehen yom kiinstlichen Abstreichen der Eier wirken in 
dieser Richtung: erhOhte Temperatur (30-37°) und wassergesa.ttigte 
Umgebung. Auch plotzliche Reizung mit eiskaltein Wasser kommt in 
Betra.cht. Erst nach 9-16 Tagen .werden durch Zerfall der Hiillen 
aus den so abgelegten Eiern die Larven £rei, welche nur erst die Vorder
beine besitzen. 

Bleiben die Bedingungen aufrecht erhalten, so wird die Oviparie 
habituell. 

Andererseits kann S. macuWsa auch dazu gebracht werden, habituell 
statt der Lg,rven Vollmolche zu gebaren, vor allem durch standigen 
Wassermangel und trockene Umgebung. Auf diese Weise wird all
mahlich schlieBlich die konstante Zahl von 2 Jungen erreicht, die sich 
wie'bei S. atra im Uterus von den anderen zerfallenden Eiern ernahren. 

Sind die genannten Fortpflanzungsa.nderungen habituell geworden, 
so bleiben sic zuna.chst auch noch bestehen, wenn die sie veranlassenden 
Faktoren fortfallen. 

Die als Vollmolche geborenen Feuersalamander (Fl) verhalten sich 
bei der Fortpflanzung nach Fortfall der Versuchslxdingungen, unter 
denen ihre P-Generation gestanden hat, folgendermaBen. Konnen sie ein 
Wasserbecken erreichen, so gebaren sie ins Wasser entw€der vorge
schrittene Larven mit bereits stark reduzierten Kiemen oder maBig 
vorgeschrittene Larven mit sehr langen Kiemen von anfanglich intra.
uterinem Charakter. Auf dem Lande lidern sie eine FII-Generation, 
welche bereits einen walzenformigen Rumpf (statt des von oben nach 
unten zusammengedriickten der Larven) und rudimentii.re Kiemen be-
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sitzen. Diese Larven waren bereits nach 4 Woehen in Vo1.lsaJ.amander 
verwandelt. 

Bei Fortdauer der Versuehsbedingungen ist die als VolImolch ge
borene Fl-Generation des Feuersalamanders gleich bei der ersten Geburt 
wieder vollmolehgebarend. Die Jungen, und zwar nur 2 an der Zahl, 
werden auf dem trockenen Lande abgelegt. Fl zeigt also von vornherein 
die Fortpflanzungsweise der S. atra. 

Die normalerweise volImolchge barende S. atra wird larvenge barend 
vor allem durch Haltung in wassergesattigter Umgebung, eventuell in 
seichtem Wasser; ebenfalls durch eine Temperatur von 25-300. SchlieB
lich wird das Larvengebaren habituell, wobei zugleich die Zahl der 
Jungen von der Normalzah12 auf 3-9 steigt (Annaherung an S. macu
losa). Die Larven (Fl) passen sieh sehr rasch an das Wasserleben an 
im Gegensatz zu operativ ins Wasser gebraehten Larven. 

Diese Fl-Larven sind naeh Erreiehung der Geschlechtsreife wiederum 
larvengebarend; sie legen die Jungen (Fz) im Wasserbeeken abo Die 
Zahl der letzteren ubersteigt die Normalzahl 2. 

Kurz ist das Ergebnis der Versuehe also dieses: Der P-Generation 
wurde eine Fortpflanzungsanderung, bei der aueh sieher Instinktande
rungen mitspielen, aufgezwungen. Die Fl-Generation zeigt bei Ruek
versetzung in normale Bedingungen trotzdem diese Veranderungen, 
wenn auch in abgeschwachtem Grade; bei Fortdauer der Bedingungen 
zeigt sie dieselben im versmrkten Ma.Be. 

Eine Beeinflussung der Keimzellen muB also stattgefunden haben, 
undzwar kann sie nur vor sich gegangen sein durch Vermittlung des 
Somas, wie wir analog friiheren Ausftihrungen schlie.Ben miissen. Ob 
allerdings eine genotypische Veranderung der Keimzellen vorliegt, geht 
aus den bisherigen Versuehen nieht hervor. Der Wert der Versuche liegt 
also zunachst in dem Nachweis einer hologenen somatisehen Induktion. 

Wertvoll sind ferner Kammerers Versuche mit Instinktabande
rungen der Geburtshelferkrote (AZytes obstetricans). Die Mannchen dieser 
KrOte wiekeln sich bekanntlich bei der auf dem Lande erfolgenden Ei
ablage die Eisehniire um die' Hinterbeine und tragen sie langere Zeit. 
mit sieh umber, bis die Larven weit entwickelt sind; erst dann begeben 
sie sieh ins Wasser, wo durch Zerfall der Hiillen die Larven frei werden. 
Werden die Tiere bei einer Temperatur von 25-30° gehalten, so wiekeln 
sieh die Mannchen den Laich nieht mehr um die Schenkel; dann liegen 
verwirrte Eischniire allenthalben im Terrarium umber. Zunaehst handelt 
es sleh noch nicht um Instinktvariation, sondern der Grund dafiir ist 
der, daB die Eischniire zu schnell eintrocknen und deshalb dem Mannchen 
das Aufwiekeln unangenehm ist. Weil die Tiere im Wasser Kiihlung 
suchen, werden im weiteren Verlauf des Laiehgeschafts immer mehr 
Eier uberhaupt nieht mehr auf dem Lande, sondern im Wasser ab
gesetzt. Das Mannchen leistet nur noch unvollkommene Geburtshilfe. 
Nach einer Anzahl Laiehperioden unter den genannten Bedingungen, 
besonders von der XI. Periode an, zeigte sieh, daB die Abweichung 
im Laichgesehaft habituell geworden war. Nunmehr liegt eine Instinkt
variation vor; die Tiere haben sieh an die hohe Temperatur gewohnt, 
sie suchen aber zum·Laichen eigens das Wasserbeeken auf. Bei ZUrUck-
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versetzung in normale Bedingungen blieb die Eiablage ins Wasser noch 
mehrere Laichperioden hindurch bestehen. 

Die Untersuchung der Nachkommen ergab folgendes: 
Die Nachkommen der ersten, unter hoher Temperatur verlaufenen 

Laichperiode zeigten keine Abweichungen vom normalen Verhalten. 
Die in der Warme bei der 2. und 3. Laichperiode erzeugten Nachkommen 
laichten zwar noch auf dem Lande, kiimmerten sich aber nicht mehr 
um die Eischniire. 1st bei den Eltem endlich eine vollstandige Instinkt
variation eingetreten, so laichen aIle Nachkommen ohne weiteres im 
Wasser, auch wenn die Eltem unter normale Bedingungen zuriick
versetzt sind; diese Instinktvariation der N achkcmmen blie b in 2 weiteren 
Generationen bestehen, dann trat als Wirkung der normalen Bedingungen 
ein allmahliches Abklingen des erworbenen Verhaltens ein. 

Die Erwerbung erstreckt sich aber nicht bloB auf Instinkti.i.nderung, 
sondem die nicht brutpflegenden Tiere legen auch kleinere Eier, welche 
schwarz statt gelb sind. Die Larven verlassen die Hiillen schon mit 
auBeren Kiemen statt wie normal erst mit inneren. Die Kiemen sind 
an die Wasseratmung angepaBt durch Verkiirzung, durch Verdickung 
des Epithels, sti.i.rkere Pigmentierung usw. Von der F,-Generation an 
tritt eine Vermehrung der Kiemenpaare von eins auf drei ein. Endlich, 
angefangen mit der Fa-Generation, setzt die Versti.i.rkung der Muskulatur 
des Vorderarmes ein sowie die Ausbildung einer Brunstschwiele bei den 
im Wasser entwickelten und sich im Wasser begattenden Mannchen. 
Eine solche Schwiele kommt den Mannchen im Naturzustande nicht zu; 
nur zeigt die Daumenhaut ein periodisches An- und Abschwellen. Von 
Generation zu Generation bildet sich die Schwiele nun mehr und mehr 
aus und nimmt zugleich nach und nach eine groBere Flache ein. 

Besonders hervorzuheben ist, daB Nachkommen aus Eiem, welche 
dem Mannchen gewaltsam fortgenommen sind, auch wenn das mehrere 
Generationen hindurch fortgesetzt wird, keine Veranderung du Brut
pflege zeigen. Daraus geht unzweideutig hervor, daB nicht die Nach
kommen auf dem Eistadium direkt durch die Ar .Be nfaktorm b€einfluBt 
sind, sondem daB erst eine Veranderung der Beschaffenheit des elter
lichen Somas eintreten muB, das seinerseits durch hologene somatische 
Induktion die Keimzellen beeinfluBt. Derselbe Vorgang wiederholt sich 
dann fiir die Enkelgeneration. Das Wirken somatischer Induktion 
folgt auch aus dem Umstande, daB die Nachkommen der ersten 
Laichperiode keine Veranderung der Brutpflege zeigen, obwohl sie auf 
dem Eistadium ebenso unter dem EinfluB der hohen Temperatur ge
standen haben wie die spateren Wiirfe; ja wenn die hohe Temperatur 
iiberhaupt nicht mehr wirkt, zeigen ja die Nachkommen Instinktvariation. 
Immerhin ist die Moglichkeit einer Parallelinduktion nicht unbt:dingt 
auszuschlie.Ben, wenn der Erfolg auch offenbar in erster Linie durch 
somatische Induktion erreicht wird. 

Sollte sich die Angabe be st atigen , da,B nach Kreuzung der nicht 
brutpflegenden Alytes mit normalen eine Mendelsche Spaltung in F2 
eintritt, so ware dadurch bereits der Beweis erbracht, daB eine geno
typische Veranderung vorliegt, daB also die Nachkommen durch karyo
gene Vererbung das neue Merkmal erhalten. 
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Man hat gegen die Beweiskraft der geschilderten Versuche ein
gewandt, daB die Fortpflanzungsanderung k€ine Neuerwerbung. dar
stelle, sondern ein Einlenken in die Bahn der Vorfaman bedeute. Wenn 
auch die Eiablage ins Wasser bei Amphibien wohl sicher das Primare 
ist und wenn auch AZytes von Anuren abstammt und so das Auftreten 
der Brunstschwiele nur das Wiedererscheinen einer friiheren Eigenschaft 
sein diirfte, so ist dies Wiedererscheinen und das Erblichwerden nach 
dem oben Gesagten doch nicht durch Parallelinduktion zu erklii.ren, 
selbst dann nicht, wenn noch eine latente Anlage dafiir vorhanden sein 
sollte. Uberhaupt kann der obige Einwand nur dann in Betracht ge
zogen werden, wenn vorausgesetzt wird, daB die Anlagen auch weit 
zUrUckliegender Vorfahren stets unverandert noch in der Erbmasse 
ganzlich umgewandelter Nachkommen enthalten sind, obwohl sie niemals 
zur Entfaltung kommen. Das muB doch erst einmal bewiesen werden. 
Nur vom Standpunkt eines extremen Evolutionismus aus kann der Ein
wand erhoben werden; wir haben aber zur Geniige gesehen, daB ein solcher 
ganz unhaltbar ist. Es handelt sich im vorliegenden Falle lediglich um 
ein neues Wiedererwerben. Wie Semon zutreffend bemerkt, kommt es 
prinzipiell ii,brigens nur d!l.rauf an, daB die aufgezwungene Veranderung 
nicht direkt durch die AuBenfaktoren, sondern durch somatische In
duktion (auf dem Leitungswege, Semon) auf die Keimzellen iibertragen 
wird. Und d!l.s ist hier der Fall. 

Wenn wir uns iibrigens an die erworbenen Fortpflanzungsanc;lerungen 
bei SalarTlQ,ndra rTlQ,Cuwsa und S. atra erinnern, so kann sie nur bei einer 
von heiden ein Einlenken in die Vorfahrenbahn hedeuten, denn hoohstens 
das Friihgebii.ren der S. atra kann in diesem Sinne gedeutet werden. 
Das Vollmolchge baren der S. rTlQ,Cuwsa ist sicher etwas Neues. Es konnen 
also auch erbliche Neuerwerbungen gemacht werden (vgl. auch Towers 
Versuche). 

(I') Versuche an Insekten. Erwa.hnenswert sind in diesem 
Zusammenhange noch Versuche Schroders mit dem Weidenblattka.fer 
(Phratora viteUinae). Die Larve lebt gewohnlich auf glattbla.ttrigen 
Weiden. Durch in mehreren Generationen ausgefiihrte Ubertragung 
der Gelege auf eine Weidenart mit filzhaarigen Blattern wurden die 
Tiere allma.hlich so an diese gewohnt, daB sie von selbst alle Eier auf 
filzhaarige Pflanzen ablegten, obwohl eine glattblatterige unmittelbar 
daneben aufgestellt war. Es fehlt allerdings an dem Kontrollversuch, 
ob nicht auch ohne vorherige Umgewohnung ein solcher Wechsel der 
Nahrpflanze vorgenommen wurde; dann wiirde es sich allerdings nicht 
um Vererbung einer erworbenen Instinktvariation handeln. Die gleichen 
Zweifel sind zu erheben bei einem anderen Versuch desselhen Verfassers, 
in welchem die Raupe einer Motte (Gracilaria stigmateZla), welche sich 
gewohnIich aus der Spitze des Dotterweidenblattes ein Geha.use her
stellt, gezwungen wurde, nach Abschneiden der Blattspitze ein solches 
aus dem Blattrande anzufertigen. Nach mehreren Generationen wurden 
auch auf normalen Blattern solche Randgehause hergestellt. Die Ver
suche verdienen Wiederholung und weiteren Ausbau. 

(J) Versuche mit Verletzungen. Die bisher besprochenen Ver
suche gingen aus von einer Veranderung der Lebenslage. Wa.hrend wir 
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bei ihnen mehr oder minder den angestrebten Erfolg verwirklicht sahen, 
kann das gleiche nicht gesagt werden von solchen Experimenten, welche 
die Vererbung einer Veranderung eines spezieilen Teiles des Somas oder 
eines Organes ins Auge faBten. Sie haben durchweg mit operativen 
Verletzungen eines Organes gearbeitet. 

Brown-Sequard hat ailerdings angegeben, daB Yerletzungen des 
Auges und Muskelatrophie infolge Durchschneidung des N. isckiadic'U8 
bei Meerschweinchen erblich seien. Doch bediirfen diese Angaben auf 
aile FaIle einer naheren Priifung, zumal nicht untersucht ist, wie weit 
solche Erscheinungen auch ohne Verletzungen der Eltern beim Meer
:schweinchen vorkOI)1men. Von demselben Verfasser stammt die Mit
teilung, daB durch operative Verletzung des Riickenmarks beim Meer
schweinchen hervorgerufene Epilepsie erblich sei. Diese Behauptung 
wurde neuerdings durch sorgfii.ltige Nachpriifung seitens Wrzosek und 
Maciesza widerlegt. Viel erwahnt sind auch die Versuche Weis
manns, der in vier aufeinander folgenden Gtlnerationen von Mausen 
·diesen die Schwanze abschnitt. Keiner der zahlreichen Nachkommen 
hatte einen verkiirzten Schwanz; aIle Schwanze waren normal. Hier
aus folgt allerdings nur, daB jene Verletzung nicht erblich ist; fiir die 
grundsatzliche Entscheidung des ganzen Problems besagt das gar nichts 
(vgl. unten). Auch sonst sind wiederholt Faile von Verletzungen fiir 
oder gegen die Vererbbarkeit erworbener Eigenschaften angefiihrt 
worden (die wichtigsten Faile siehe bei Morgan); einwandfreie Er
.gebnisse im positiven Sinne sind wohl kaum erreicht worden; negative 
Faile beweisen nichts fiir die grundsatzliche Entscheidung, namentlich 
nicht im Hinblick auf die oben naher besprochenen Versuche; sie gelten 
nur fiir die spezielle Versuchsanordnung. Bewiesen wird aber durch 
sie wohl, was ja auch die Erfahrunglehrt, daB nicht jede beliebige Ver
letzung erblich wird . 

.e) Theoretisehe SehluBbetraehtung und AusbIiek auf das Problem der 
merogenen somatisehen Induktion. 

Wenn wir nunmehr das Ergebnis der ganzen Besprechung iiber
blicken, so erscheint es wohl angebra.cht, zugleich einige Gtlsichtspunkte 
darzulegen, welche fUr die weitere Bearbeitung des in Rede stehenden 
Problems zu beriicksichtigen sein werden, wobei von vornherein betont 
sei, dafl es .sich um mehr oder minder spekulative Darlegungen handelt, 
die in erster Linie in heuristischem Sinne gewertet sein wollen. 

Man kann noah nicht sagen, daB das Problem der Erwerbung neuer 
Anlagen schon in hefriedigender Weise gelost ist, aber einerseits ist doch 
die Berechtigung der Fragesteilung nachgewiesen, andererseits sind auch 
bereits wichtige Unterlagen fiir die Losung des Problems herbeigeschafft 
worden. 

Nicht nur durch theoretische V'berlegungen wahrscheinlich gemacht, 
:sondern auch durch Versuchstatsachen bewiesen ist, daB der Gtlnotypus 
auBer durch Bastardierung auch durch von auBen herkommende Be
einflussung veranderbar ist, d. h. mit anderen Worten, daB ein Organis
mus andersartige Anlagen erwerben kann, 80 daB die Vererbung er-
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worbener "Eigenschaften", um den eingebiirgerten Ausdruck mit be
wuBtem Vorbehalt zu gebrauchen, im allgemeinsten Sinne feststeht. 
Sicher gestellt ist die Erwerbung veranderter ~agen durch direkte 
Beeinflussung der Keimzellen (blastogene Vererbung), aber auch fUr die 
Wirksamkeit indirekter Beeinflussung, d. h. durch somatische Induktion. 
bei der zunachst das Soma von den AuBenfaktoren betroffen und ver
andert wird und das veranderte Soma seinerseits die Keimzellen beein
fluBt, liegen bereits Belege vor. Wie die Veranderung der Keimzelle 
beschaffen ist, erscheint zunachst von mehr untergeordneter Bedeutung; 
wichtig ist nur, daB die Veranderung auf die folgenden Generationen 
iibertragen wird und in entsprechenden AuBeneigenschaften zum Aus
druck kommt. Eine neue Anlage diirfte nicht nur erworben werden durch 
Veranderung des Genenbestandes, d. h. durch Abanderung von dessen 
Konstitution oder durch Neuhinzutreten oder Unterdriickung eines ein
heitlichen Gens, sondem auch durch Umanderung der Allgemeinbe
schaffenheit der Gameten, insbesondere auch ihres Cytoplasmas. Ein
zeIne der vorliegenden Versuche finden nur in dem einen oder anderen 
dieser Gesichtspunkte ihre Erklarung. Den groBten Festigkeitsgrad 
allerdings wird die Neuerwerbung nur durch 'Oberfiihrung in den Genen
bestand erreichen. 

Die somatische Induktion ist deswegen moglich, weil die Trennung 
des Tieres in Soma und Keimbahn eine rein begriffliche ist, die in der 
Realitat nicht besteht. Die Tatsache von Verbindungswegen zwischen 
Soma und Keimzellen ist nicht nur durch besondere Experimente nach
gewiesen, sondem einige der besprochenen Versuche, in denen neue 
erbliche Eigenschaften auftraten, lassen sich iiberhaupt nur durch An
nahme somatischer Induktion, zum mindesten durch Annahme einer 
Mitbeteiligung somatischer Induktion verstehen. Wir haben gesehen, 
daB bei der somatischen Induktion zweierlei zu unterscheiden ist: 
hologene und merogene Induktion. Unter jener verstehen wir, daB 
die Gesamtbeschaffenheit des Soma das primar Veranderle ist, das 
sekundar die Veranderung der Keimzellen zur Folge hat; bei dieser 
ist das primar Veranderte nur ein Teil oder ein Organ des Lebewesens. 

AIle bisherdafiir in Frage kommenden Versucheergaben mit Sicherheit 
nur hologene somatische Induktion, wenn auch bei einigen die 
untergeordnete Beteiligung einer merogenen vielleicht nicht ganz. 
auszuschlie.Ben ist. tJberhaupt mu.B festgestellt werden. daB wohl 
selten eine einzige Induktionsart ganz allein im Spiele ist; insbesondere 
ist Parallelinduktion nur ffir einen Teil der in den Versuchen benutzten 
Faktoren auszuschlie.Ben. 

Gleichwohl liegt in einigen Versuchen der Anteil der hologenen 
somatischen Induktion in mehr oder minder weitgehendem Malle klar 
zutage. Wenigstens die Mitbeteiligung dieser Induktion ist anzunehmen 
in den Versuchen Towers und in starkerem Malle, wenn nicht aus
schlieBlich ineinigen Versuchen Kammerers. Diese Versuche ergaben 
zum Teil eine Veranderung der genotypischen Beschaffenheit (Versuche 
an Leptinotarsa (Tower) und an Alytes (Kammerer), zum Teil aber 
nur eine bei Fortfall der abandemden Faktoren allmahlich abklingmde 
Veranderung der Nachkommen (z. B. Kammerers Versuche an Sala-
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mandra), eine Ersoheinung, die am zwanglosesten daduroh erklii.rt wird, 
daB zwar keine Abii.nderung des Genenbestandes, wohl aber eine Ab
ii.nderung desjenigen Fa.ktorenbestandes vorliegt, der in der.aJIgemeinen 
Besohaffenheit des Cytoplasmas zu Buchen ist. Wir konnen nioht umhin, 
letztere Ersoheinung als den Aufang zur Losung des Problems der Ver
erbung erworbener Eigensohaften anzuerkennen. Das sohlieBt die An. 
nahme in sioh, daB die letzteren Ersoheinungenin die ersteren iibergefUhrt 
werden konnen. Zur Prazision des VerhiiJ.tnisses der beiden Ersohei. 
nungsreihen ersoheinen die zunaohst nooh hypothetisohen Begriffe der 
karyogenen und plasmogenen Vererbung zweokdienlioh. Es ersoheint 
nioht ausgesohlossen, daB die plasmogene Vererbung neuer Eigensoha.ften 
eine Vorstufe ihrer karyogenen Vererbung darstellt. 

Miissen bier zielbewuBte Experiroente weitere Klarung sohaffen, 
so ist auoh im iibrigen das Problem der Vererbung erworbener Anlagen 
nooh nioht ala gelost zu betraohten, wenn auoh seine Bereohtigung in 
jedem Siune feststeht. Denn auf der einen Seite harren nooh viele 
Fragen der hologenen somatisohen Induktion der Antwort, auf der 
anderen Seite ist aber das Problem der merogenen Induktion experi
mentell nooh in seinem ganzen Umfange zu losen. 

Wie sohon gesagt wurde, ist dieses Problem besonders wiohtig zur 
Erklarung des Erblichwerdens von Anpassungen. DaB es sioh dabei 
um eine richtige, ja notwendige Fragestellung handelt, geht aus einer 
groBen Anzahl von Indizienbeweisen hervor. In einem friiheren Ab
sohnitte bereits wurde betont, daB erblioh auftretende Relationen und 
Kombinationen nur daduroh ihre einfaohste Erklarung finden. Auch 
andere Beobachtungen entwicklungsgeschichtlioher und vergleichend 
morphologischer Natur begriinden diese Auffassung. Es heiBt die Be
deutung vergleichend entwicklungsgeschichtlicher und vergleichend 
morphologisoher Untersuchung griindlich verkennen, ihre Ergebnisse in 
dieser Hinsicht ala bedeutungslos hinzustellen. Es ist nicht Aufgabe 
dieses Buches, auf alles Derartige einzugehen, nui' einige Punkte seien 
hervorgehoben, um die Richtigkeit der Fragestellung darzutun. 

Das Warzenschwein (Phaoochoerus) besitzt an den Handgelenken 
dicke, stark verhomte Schwielen; diese Stellen entbehren jeglicher 
Haarbildung. Nach Leche stehen diese Schwielen in kausalem Zu
sammenhang mit der Fortbewegungsart des Tieres beim !sen: es rutsoht 
auf den Handgelenken. Obwohl.beim Embryo eine solche funktionelle 
Inanspruchnahme vollig ausgeschlossen ist, fehlen bei ihm auf den ent
sprechenden Stellen des Handgelenkes nicht nur aIle Haaranlagen, 
sondern die Oberhaut ist dort auch von vomherein stark verdickt. 
Der von Leohe gezogene SchluB ist naheliegend: die Karpalschwielen 
sind erblich gewordene Erwerbungen. 

Einen analogen Fall behandelt Semon, namlich die Verschwielung 
der mensohlichen FuBsohle. Genau der Druckbelastung entsprechend 
tritt an ihr die Versohwielung ein, und zwar in einer ortlichen Abstufung, 
die mit der Starke des Druckes iibereinstimmt, der in verschiedenem 
Grade die einzelnen Stellen trifft. Diese Versohwielung und auch ihre 
topographisohe Abstufung ist erblich; sie tritt mit ihren feinen graduellen 
Unterscbiedenschon beim Embryo auf. DaB wir hier ebenfalls einen 
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Indizienbeweis fur die Vererbung erworbener Eigenschaften vor uns 
ha.ben, liegt auf der Hand. 1st so zweifellos die Frage nach der merogenen 
Induktion richtig gestellt, so darf andererseits auch nicht vergessen 
werden, daB sie experimentell noch nicht gelost ist. 

Bei dem Erblichwerden solcher Erwerbungen handelt es sich im 
Grunde genommen Ulli den Dbergang des abhangigen Entwicklungs
modus zur Selbstdifferenzierung. Die experimentelle Forschung hat uns 
nun mit einem Fall bekannt gemacht, wo dieser Dbergang in Stufen 
vorliegt, namlich bei dem Entwicklungsmcdus der Augenlinse, wie er 
OOsonders bei Amphibien stBdiert worden ist (vgl. oben S. 121£.). Aus 
gewichtigen Grunden erscheint der abhangige Modus als du primare; 
OOi gewissen Formen ist aber Selbstdifferenzierung an seine Stelle ge
treten. Wenn es sich dabei auch nicht um das Erblichwerden einer 
erworbenen Eigenschaft handelt, so wird jener Dbergang dadurch doch 
zwingend erlautert. Wie er zustande kommt und wie das Zustande
kommen vorstellbar ist, bleibt angesichts der Tatsache zunachst ohne 
Belang. 

Wenn in djesem Falle eine ursprunglich echte Relation durch un
mittel bare Vererbung des ootreffenden Organs ersetzt worden ist, so 
ist allerdings ein Unterschied festzustellen ZUlli Erblichwerden einer 
Erwerbung: der Sitz der Faktoren, welche die abhangige Bildung 00-
dingen, ist ein ungleicher; in dem Linsenfalle haben sie ihren Sitz in 
einem Teil des Embryos, in dem letzteren FaIle vorab in der Umwelt. 
Was aber fur das hier in Rede stehende Problem von Bedeutung ist, 
ist der Umstand, daB wir bei vollstandig abhangigem Entwicklungs
modus der Linse fur letztere kein besonderes unmittelbar bedingendes 
Gen anzunehmen brauchen, wohl aber fur die vollkommene Selbst
differenzierung derselben. So aufgeiaBt erlautert der Linsenfall die 
Bereicherung des Genenbestandes der selbstdifferenzierenden Form. 
Und das ist die letzte Strecke des Weges, der beim Erblichwerden einer 
Vererbung zuruckgelegt werden muB. Wenn also durch somatische 
Induktion vielleicht im allgemeinen zunachst auch nur die Allgemein
beschaffenheit der Keimzellen geandert wird, so erscheint nach dem 
Linsenfall die Dberfuhrung dieser Anderung in eine Anderung des Genen
bestandes nicht als grundsatzlich unmoglich, Grund genug, weitere 
Induktionsversuche anzustellen. 

Die Embryonalentwicklung hat, primar betrachtet, einen epi
genetischen Charakter. Die Stammesentwicklung ist nichts anderes 
a.ls die aneinander gereihte Kette der einzelnen Individualentwicklungen. 
Wir konnen daher auch fUr sie von vornherein einen epigenetischen 
Charakter vermuten, d. h. die Bedeutung von AuBenfaktoren mit in 
Rechnung setzen, und unter diesen AuBellfaktoren vor allem auch 
diejenige ihrer Wirkungen berucksichtigen, welche in der Anpassung 
an die Umwelt zum Ausdruck kommt. 

Andererseits aber ist die Ontogenie auch nicht reme Epigenese, 
sondern zu einem guten Teil Evolution. Und wenn das fUr die einzelne 
Ontogenie gilt, so gilt das auch fUr die aneinander geketteten Einzel
entwicklungen, fUr die Phylogenie. Mag also auch von vornherein be
rechtigt sein, fUr sie die Anpassung in Rechnung zu setzen, so darf 
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man andererseits nicht in die Einseitigkeit verfalIen, aIle Bildungen 
ohne weiteres durch phylogenetische Anpassung erklaren zu wollen. 
Denn wie es auf der einen Seite Dinge gibt, die sicher gar nicht an irgend
etwas angepaBt sind oder in welche eine Anpassung nur yom mensch
lichen Geiste hineingedeutet wird, so ist auf der anderen Seite zu be
achten, daB erst etwas da sein muB, was angepa.Bt wird, bevor Anpassung 
iiberhaupt Sinn hat. Wenn wir beispielsweise ein an eine Funktion 
genau angepaBtes Organ finden, so kann nicht die Entstehung dieses 
Organs iiberhaupt, sondern nur eventuell seine spezielle Ausgestaltung 
nach genauer Priifung durch phylogenetische Anpa.ssung erklart werden. 
Das Entstehen des betreffenden Organs uberhaupt ist phylogenetische 
Evolution; doch auch diese ist nur durch Kritik des Einzelfalles zu 
umgrenzen. Wenn z. B. die Extremit.a.t der Wirbeltiere spezielle Aus
bildungen zeigt, die ohne Anpassung unverstandlich bleiben, so ist die 
Entstehung einer Gli€dma.J3e an einem vollig gliedma.J3enlosen Vorfa.hr 
durch Anpassung nicht denkbar. Das scheint man zuweilen vergessen 
zu haben. Rier sollnicht naher darauf eingegangen werden, weil sonst 
daB experimentelle Ge biet zu sehr uberschritten wiirde. Das Angedeutete 
geniigt aber wohl, um zu zeigen, daB auch fur heuristische Spekulationen 
von vornherein gewisse Grenzen gegeben sind. 

Weitere Grenzen ergeben sich durch folgende "OberIegungen. Man 
hat gegen die Vererbung erworbener Eigenschaftell eingewandt, es 
handele sich in den Fii.llen, wo eine solche vorzuliegen scheint, gar nicht 
um neuerworbene Eigenschaften, sondem nur um die Realisierung 
bereits vorhandener Anlagen. Entweder liege das Wesen der schein
baren Neuerwerbung in Wirklichkeit in einem Ruckschlag in die Bahn 
der Vorfahren und das sei nur Atavismus, d. h. abermalige Manifestation 
einer vOriibergehend Iatenten Anla.ge, oder die Anlage sei anderweitig 
entstanden und werde durch die AuJ3enfaktoren nur realisiert. Dabei 
wird stillschweigend nur das, was wir als Gen bezeichnet haben, als An
lage betrachtet. Zugleich liegt eine Verwechslung von Moglichkeit 
und Anlage vor. 

Wir werden dem Einwurfe am einfachsten begegnen, wenn wir die 
Frage beantworten: Kann jede beliebige aufgezwungene Veranderung 
erblich werden oder ist nach unseren bisherigen Kenntnissen hier von 
vornherein eine Grenze anzunehmen 1 

Niemand wird, um ein krasses Beispiel zu nehmen, die Umwandlung 
eines Insekt.s in ein Saugetier fur moglich halten. Warum nicht 1 Eben 
weil beide Formen eine ganz divergierende Entwicklungsrichtung ein
geschlagen haben. Dem Insekt fehIt nicht nur die "Anla.ge" zum Sauge
tier, ihm fehlt uberhaupt die Moglichkeit dazu. "Oberblicken wir unsere 
Kenntnisse der phylogenetischen Entwicklung, so treten uns in den 
einzelnen Formenkreisen uberha'tpt stets bestimmte Entwklklungs
richtungen entgegen. Eimer hat durch derartige Erscheinungen ver
anlaBt den Ausdruck Orthogenesis gepragt; sie bedeutet ihm das 
Vorliegen einer festen Entwicklungsrichtung unbeirrt durch auJ3ere 
Faktoren und unbeirrt durch Selektion. Auch die vergleichende Unter
suchung fossilen Materials liefert ganz analoge Gedankengange. Ferner: 
Die einzelne Individualentwicklung halt den begonnenen Entwick-
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lungsgang zunachst fest trotz Einwirkung aoondernder Faktoren; 
erst nach gewisser, wenn auch kurzer Zeit kann unter Umstanden 
dieser Widerstand besiegt werden (biologische Tragheit, vgl. oben S. 263). 
Wenn das eine Individualentwicklung tut, so tun es naturgemaB aile, 
d. h. ihre Summe, die Phylogenie auch. Auch daraus folgt, daB auch 
phylogenetisch eine bestimmte Richtung festgehalten wird. 

Wenn das aber der Fall ist, so wird, urn einen bildlichen Ausdruck 
zu gebrauchen, der Organismus sich strauben, eine beliebige auf
gezwungene Veranderung dauernd zu fixieren. Er wird nur solchen 
Veranderungen zuganglich sein, fUr deren Zustandekommen in seiner 
allgemeinen Wesensbeschaffenheit die Moglichkeit vorhanden ist. Diese 
Moglichkeiten sind aber keine Anlagen, sondern sind bestimmt durch 
die bisherige phylogenetische Entwicklungsrichtung oder mit anderen 
Worten durch die Art des Anlagenbestandes, den die Form bis dahin 
erreicht hat. Dieser Anlagenbestand bildet ein bestimmtes Material, 
aus dem nicht etwas belie big Neues hervorgerufen werden kann, sondern 
nur etwas Neues, das mit dem bereits vorhandenen in organischem 
Zusammenhang steht. Das schlieBt naturlich nicht aus, daB neue An
lagen, auch solche im engeren Sinne, also Gene, hinzutreten konnen, 
wie auch die Konstitution der ganzen Erbmasse Anderungen erleiden 
kann. Was unter Moglichkeiten hier zu verstehen ist, wird vielleicht 
am besten durch eine Analogie klar: es ist ohne weiteres einleuchtend, 
daB man aus Stein nicht dieselben Dinge machen kann wie etwa aus 
Stahl, wenn man auch jedem der beiden Stoffe durch geeignete Be
handlung neue Qualitaten geben kann. 

Die obige Frage muB also dahin beantwortet werden, daB nicht 
beliebige aufgezwungene Veranderungen erblich sein werden, sondern 
nur solche, welche der phylogenetischen Entwicklungsrichtung nicht 
zuwiderlaufen. 

FUr das Erblichwerden sind lediglich Moglichkeiten im obigen Sinn 
Voraussetzung; dafiir Anlagen im engeren Sinne oder gar bis dahin 
latent gebliebene Gene anzunehmen, ist nicht zuIassig, zumal das nur 
die modern formulierte Einschachtelungslehre sein wiirde. 

Gilt das Gesagte ffir Neuerwerbungen, so auch fUr den Fall, daB 
durch AuBenfaktoren ein Wiedereinlenken in langst verlassene Vor
fahrenbahnen bewirkt wird. Wenn dies geschieht, und zugleich Erblich
keit eintritt, so ist es nicht berechtigt, von Atavismus zu reden, sondern 
es liegt ein Wiedererwerb von ehemaligen Anlagen vor. Von Atavismus 
durfte nur dann gesprochen werden, wenn anderweitig nachgewiesen 
ware, daB auch in dem unveranderten Lebewesen besondere Anlagen 
(nicht Moglichkeiten!) fur das wiedererworbene Merkmal vorhanden 
sind, die aber aus irgendwelchen Grii,nden latent bleiben. So ist es echter 
Atavismus, wenn nach Bastardierungen in den abgespaltenen Stamm
formen Ruckschlag zutage tritt. Bei den durch AuBenfaktoren er
zwungenen Wiedererwerbungen handelt es sich aber urn etwas ganz 
anderes. Die phylogenetische Entwicklungsbahn ist nicht nur nach 
·vorwarts, sondern, wenn auch nicht in identischem, so doch in 
analogem Sinne, auch nach ruckwarts durchgangig, urn es einmal 
so zu nennen; aber nur solche aufgezwungenen Anderungen durften 
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erblich fixiert werden, welche mit der allerdings weitstreuenden phylo. 
genetischen Richtung nicht in Widerspruch stehen. Da diese Richtung 
nicht gewisserma.llen linear vorgeschrie ben ist, sondem, wie die bis
herigen Untersuehungen zeigen, emen weiten Spielraum laBt, sind die 
durch AuBenfaktoren bewirkten Erwerbungen sehr wesentlich fUr die 
Verwirklichung einer bestimmten Phylogenie. 

Das Gesagte steM damit in Einklang, daB die erfolgreichsten Ver. 
suche uber Vererbung erworbener Eigenschaften diejenigen sind, bei 
denen das Material schon in der freien N atur eine gewisse Variations. 
tendenz in dem angestrebten Sinne zeigt oder wo es sich um Riickkehr 
zu ehemaligen Merkmalen handelt. Bei gro.llerer BEiachtung des dar. 
gelegten Gesichtspunktes diirften noch bessere Experimentalerfolge zu 
erzielen sein, und namentlich wird man Versuche iiber Vererbung be. 
lie biger Verletzungen als miiBig beiseite lassen. 

Noch ein anderer Punkt muB als wesentlich fUr die erfolgreiche 
!.Osung des Problems der Vererbung erworbener Eigenschaften iiber· 
haupt und besonders auch der merogenen Induktion hervorgehoben 
werden . 

. )1 An sich miissen wir, wenn iiberhaupt, die Fahigkeit zur Erwerbung 
neuer Anlagen allen Organismen ohne Ausnahme zuschreiben. Diese 
Fa.higkeit setzt aber zweierlei voraus: eine gewisse Umwandlungsfahig. 
keit und eine gewisse Zuganglichkeit fUr Faktoren, welche auBerhalb 
des Idioplasmas ihren Sitz haben. Gibt es nun nicht vielleicht Formen· 
kreise, denen eine solche Umwandlungsfahigkeit und Empfanglichkeit 
aus besonderen Griinden fehlen oder bei denen diese beiden Eigenschaften 
wenigstens beschrankt sind ~ 

Ohne weiteres kann man sagen, daB die Umwandlungsfa.higkeit um 
so geringer sein wird, je hOher eine Form organisiert ist, je mehr sie sich 
also von ihrem phylogenetischen Ursprung bereits entfemt hat. Wenn 
wir das bereits aus der Betrachtung rezenter Organismen sch1ieJ3en 
konnen, namentlich in Analogie zu dem Verhalten in der ontogenetischen 
Differenzierung, so gewinnt die Beurteilung der Frage eine breitere 
Grundlage durch gleichzeitige Beriicksichtigung der fossilen' Fauna. 

Einerseits sind es Dauerformen, andererseits Exzessivformen, welche 
fur uns hier in Betracht kommen. Die Dauerformen, wie sie aus ver
schiedensten Gruppen bekannt sind, haben den Wechsel geologischer 
Perioden wenigstens in morphologischem Sinne unverandert iiberstanden, 
mogen sie auch vielleicht in ema.hrungsphysiologischem Sinne eine Ver· 
anderung erlitten haben. Wenn ihnen auch die Umwandlungsfahig. 
keit nicht vollig verloren gegangen sein mag, so ist diese Fahigkeit 
zum mindesten lahmgelegt. Die Formen sind starr geworden. 

Wa.hrend bei ihnen das phylogenetische Beharrungsvermogen in 
dem Festhalten einer einmal erlangten Ausbildung zum Ausdruck kommt, 
auBert es sich bei den :E:xzessivformen in dem einseitigen Fortschreiten 
der einmal eingeschlagenen Richtung. Exzessivformen entstehen dann, 
wenn die phylogenetische Entwicklung lebhaft in einseitiger Richtung 
zur extremen Ausbildung spezialisierter Charaktere fiihrt. Man denke 
nur an die exzessive Entwicklung der Saurier, exzessiv nicht nur in 
der ganzen Gruppe, sondem auch in der speziellen Ausgestaltung der 

D il r ken, Elnfilhrung in die Experlmentalzoologie. 26 
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einzelnen Art. Auch in der rezenten Fauna gibt es Exzessivformen. 
Um es bildlich auszudriicken, schieBt in solchen Fallen die Entwicklung 
gewissermaBen liber das Ziel hinaus. Beim Wechsel der Lebenslage 
verschwinden solche Exzessivformen; sie sind unrettbar dem Untergange 
geweiht; offenbar, weil sie die Anpassungs- und Umwandlungsfahigkeit 
verloren haben; sie sind als Endpunkte exzessiver Entwicklung ebenfalls 
starr geworden. 

Ferner wissen wir, daB die phylogenetische En~wicklung nicht 
stetig und gleichmaBig verlaufen ist. Vielmehr haben Perioden lebhafter 
Um- und Weiterbildung mit solchen groBerer Konstanz der Formen 
abgewechselt. Deshalb wird auch nicht jede rezente Form umbildungs
fiihig sein. 

Endlich zeigen die Ergebnisse der experimentellen Entwicklungs
geschichte, daB durchaus nicht jeder Organismus gleich empfii.nglich 
ist fUr die Wirkung der Au Benfaktoren. Insbesondere fUr die Ver
wirklichung merogener somatischer Induktiori ist es sicher nicht gleich
giiltig, ob sich die Veranderung eines Teiles oder Organes den iibrigen 
Teilen und Organen mitteilt oder nicht. Wir kennen Formen, die so 
seht zur Selbstdifferenzierung der Teile iibergegangen sind, daB die 
Veranderung oder auch das Fehlen eines Teiles auf die Ausbildung der 
librigen gar keinen EinfluB ausiibt. Solchen Formen eignet eine gewisse 
Sta.rrheit des zunachst nur ontogenetischen Entwicklungsganfes, aber 
es leuchtet ein, daB die vorliegendeBeschrankung der Mitteilbarkeit 
von einem Bezirk zum anderen fiir die Verwirklichung somatischer, 
besonders merogener Induktion eine Rolle spielen muB. 

Alles in allem genommen sehen wir also, da,B durchaus nicht jede 
Form und jede Stammesperiode von vornherein fUr 'die Verwirklichung 
der Vererbung erworbener Eigenschaften in Betracht zu kommen braucht, 
ebensowenig, wie jede beliebige aufgezwungene Veranderung von vorn
herein a.ls vererbungsmoglich angesehen werden kann. Neben den an
gedeuteten mogen vielleicht auch noch andere Momente fiir das Fehlen 
der Erwerbung neuer genotypischer Beschaffenheit vorab durch soma
tische Induktion eine Rolle spielen. 

Diejenigen. Versuche, welche bisher einen positiven Ausfall gezeitigt 
haben, lehren samtlich, daB eine Gesamtveranderung des Somas der 
Beeinflussung der Keimzellen vorangeht. Daraus lassen sich Gesichts
punkte ableiten fUr den Weg, auf dem wir die Verwirklichung der mero
genen somati$chen Induktion erwarten konnen, die ja, wie schon wieder
holt betont, fUr die Veretbung von Anpassungen einzelner Organe die 
YorausSetzllng ist. 

Es erscheint nach dem bisher Bekannten nicht wahrscheinlich, daB 
im allgemeinen ein einzelnes verandertes Organ direkt den Genotypus 
der Keimzellen zu verandern vermag. Vielmehr diirfte der Geschehens
ablauf ein derartiger sein, daB zunachst infolge der Veranderung eines 
Teiles das ganze Soma eine Veranderung erleidet und erst· tertiii.r der 
Genotypus der Keimzellen beeinfluBt wird. Die merogene Induktion 
wU.rde also den Umweg liber die hologene machen. 

Dafilr sind drei Moglichkeiten vorhanden. Eine davon bietet die 
Veranderung des Stoffwechsels oder des Chemismus des Somas; ein Teil 
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der mitgeteilten Versuche zeigt die Bedeutung dieses Fa.ktors. Zweitens 
wird eine besonders hervorra.gende Stellung einnehmen eine Veranderung 
der Instinkte infolge des Zwanges, ein abgeandertes Organ anders zu 
gebrauchen als bisher. Es ist ohne weiteres einzusehen, da.B auf diesem 
Wege schlieBlich der ganze Korper in allen seinen Teilen in Mitleiden
schaft gezogen wird, nicht nur funktionspbysiologiECh, sondem auch 
morphologisch, da eine veranderte I.e bensweise auch zunachst nicht 
betroffene Organe beeinflussen muB. Endlich kann bei Formen mit 
korrelativem Entwicklungsmcdus auf dem Wege des Korrelations
komplexes eine Gesa.mtanderung herbeigefiihrt werden. Dabei ist gleich
falls zu bedenken, da.B derartige Formen die den selbstdifferenzierenden 
fehlende Empfanglichkeit fiir auBeridioplasmatische Faktoren besitzen, 
wodurch die Vererbungsmoglicbkeit von aufgezwungenen Erwerbungen 
sicherlich naher geriickt wird. Da·B auch ein Zusammenspiel aller drei 
Moglichkeiten in verschiedener Kombination in Frage kommt, braucht 
nicht besonders hervorgehoben zu wnden. 

Erbfaktoren sind Entwicklungsfaktoren; und darum werden bei 
richtiger Verkniipfung der Ergebnisse die im engeren Sinne entwicklungs
mechanischen Experimente und die Vererbungsversuche sich gegen
seitig stiitzen und fordem. 
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