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F.BALTZER

Uber Xenoplastik, Homologie
und verwandte stammesgeschichtliche Probleme ")

Herrn Kollegen H. BLunTscHLI, dem Verfechter einer dynamischen Anatomie,

zu seinem 80, Geburtstag in Freundschaft gewidmet

Wir haben hier in Bern seit zahlreichen Jahren bei Amphibien embryo-
nale xenoplastische Chimaren hergestellt. Es werden jungen Molchkei-
men (meistens Neurulen) ganz junge Organanlagen aus Frosch- oder Un-
kenkeimen eingepflanzt. Dann entwickeln sich diese zusammengesetzten
Keime mit einem Organmosaik weiter. Umgekehrt wurden auch Molch-
anlagen in Unkenkeime eingepflanzt. All diese «Chimiren» bieten, ob-
schon das Fremdorgan nach einiger Zeit abstirbt, mancherlei theoreti-
sches Interesse. Da in den letzten Jahren mehrere Arbeiten dieser Rich-
tung abgeschlossen wurden, mag dies der AnlaB sein, das Chimiarenthema
wieder einmal aufzurollen.

I. Experimente

1. Hornstifte und Hornkiefer von Bombinator in Triton

An den Anfang méchte ich das klassische Experiment setzen, das Spe-
MANN und ScHOTTE schon 1932 gemacht haben, Sie verpflanzten das zu-
kiinftige Ektoderm eines ganz jungen Froschkeimes (junge Gastrula) in
einen ebenso jungen Molchkeim, und zwar entnahmen sie dieses Trans-
plantat der prisumptiven (zukiinftigen) Bauchfliche und setzten es in
die priasumptive Mundgegend ein. Es entstand eine Molchlarve, in deren
Mund sich Frosch-Mundteile entwickelten, Hornkiefer und Hornstift-
chen, wobei hinzufiigen ist, daB diese sogenannten Hornckiefer» keine

1 Nach einem in der Naturforschenden Gesellschaft in Bern gehaltenen Vortrag
(16.11.56).
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Kiefer und auch die Hornstiftchen oder Horn«zihnchen» keine echten
Zihne im vergleichend-anatomischen Sinn sind. Allerdings dienen auch
diese Hornorgane wie echte Kiefer und Zihne der Nahrungsaufnahme.
Die Froschlaven gebrauchen sie zum Raspeln und benagen mit ihnen
Pflanzenteile oder Tierkadaver. Aber sie sind lediglich oberflichliche
Verhornungen der Haut wie etwa die Reptilschuppen. Die Molchlarven
dagegen sind die geborenen bezahnten Rauber. Sie schnappen kleine
Krebse, Wiirmchen oder Insektenlarven und packen sie mit richtigen
Zihnen. Solche Zihne hat die Kaulquappe iiherhaupt nicht. Sie sind
funktionell eben durch die Hornorgane ersetzt. Mit anderen Worten:
Diese Horn-Mundwerkzeuge sind den echten Zihnen in der Funktion
analog, haben aber eine andere Eﬁtwicklung, eine andere Bauart und
einen anderen Entwicklungsort. Mit andern Worten: die beiden Arten
von Mundwerkzeugen sind nicht homolog.

Mit diesen Hornbildungen wollen wir uns niher beschiftigen.

Sie haben sich vielleicht schon dariiber gewundert, daB man iiber-
haupt priasumptive Bauchhaut in den préasumptiven Mundbereich ver-
pflanzen kann und daB dann das Implantat nicht streikt, sondern nun
eben statt Bauchhaut Mundhaut mit Mundorganen ausbildet. Es ist aber
so, dall dieses transplantierte Gewebe, wenn es jungen Gastrulen ent-
nommen wird, noch sehr verschiedenes leisten kann. Es ist noch nicht
«determiniert», d.h. es hat noch verschiedene Entwicklungsmog-
lichkeiten (Potenzen) und paBt seine Weiterentwicklung d em Bereich
an, in den man es einpflanzt. Wiirde man es in die zukiinftige Riicken-
flache setzen, so wiirde es Hirngewebe liefern, in der zukiinftigen Augen-
gegend Linse, im Mundbereich eben Mundorgane. Die allgemeine Art
seiner Leistung wird also nicht von ihm selbst, sondern von dem Ort be-
stimmt, an dem es liegt; die Leistung wird von der Nachbarschaft indu-
ziert, in die man es eingepflanzt hat. Im zukiinftigen Mundbereich wird
also das Implantat durch irgendwelche tiefer liegende Mundgewebe zur
Entwicklung von Mundorganen induziert. DaB3 es dann Froschmund-
werkzeuge ausbildet, liegt in den Erbfaktoren begriindet, die in den Zel-
len des Implantats selbst liegen. Der Ausdruck Induktion ist aus der Phy-
sik entlehnt, bedeutet aber hier eine embryonale, geweblich-nachbar-
liche, irgendwie chemische Entwicklungsbestimmung.

Das Merkwiirdige des SPEMANN-SCHOTTE’schen Experiments will ich
mit SPEMANN’s eigenen Worten (etwas verkiirzt) wiedergeben: «Daf die
Potenzen des embryonalen Froschektoderms iiberhaupt auf den In-
duktionsreiz des embryonolen Molchkopfes ansprechen, Potenzen fiir
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Organe, welche der Molch gar nicht besitzt, das ist das Neue und Merk-
wiirdige» (SPEMANN 1936, S. 237).

Bildlich und viel zu anthropomorph ausgedriickt: die Froschentwick-
lung und die Molchentwicklung haben in dieser Sache verschiedene Wor-
terbiicher. Das Stichwort <hornige Mundwerkzeuge» gibt es nur im
Frosch-Woérterbuch. Trotzdem kann auch vom werdenden Molchkopf
irgendwie ein Satz ausgesprochen werden: es sollen Mundwerkzeuge
(seien sie auch horniger Art) entstehen, und dieser Satz wird vom em-
bryonalen Froschgewebe verstanden.

SPEMANN fiigt in seinem abschlieBenden Buch (1936) der Besprechung
dieses Experiments hinzu: «Im einzelnen ist hier noch alles dunkel und
mufl durch Untersuchung der induzierten Organe und ihrer Lagebezie-
hungen aufgeklart werden» (1. c. S.237). Es ist eigentlich merkwiirdig,
daB eine weitere Analyse iiber die von HoLTFRETER (1935) gemachten
Befunde hinaus bisher unseres Wissens nicht ausgefiihrt wurde. Sie ist
jetzt, wenigstens teilweise, von Herrn W. HENZEN nachgeholt worden. Da-
bei hat sich auch der Verdacht SPEMANN’s bewahrheitet, daf3 der Kiefer-
bogen des Wirtes eine Rolle spiele.

Die erste Frage lautet: Welche Faktoren erméglichen es, dafl das
Froschektoderm im Mundbereich des Molches spendergemiafl die typi-
schen Hornstifte und -kiefer ausbildet? 2 Ich habe schon eine allgemeine
Antwort gegeben, die in threr Allgemeinheit allerdings nur wenig befrie-
digt, daB namlich diese Entwicklung durch die Erbfaktoren des Fro-
sches bestimmt wird, die das eingepflanzte Gewebe selbst enthilt. Das
Unbefriedigende dieser Antwort liegt darin, daB3 wir iitber diese Erbfak-
toren im einzelnen nichts wissen. Bastardierungsexperimente zwischen
verschiedenen Anurenarten konnten hier vielleicht weiterfithren. Die
Entwicklung dieser Hornorgane ist ein komplizierter ProzeB, dessen
Merkmale, an deren Ausbildung sicher zahlreiche Erbfaktoren beteiligt
sind, uns einiges ither die erbliche Grundlage lehren konnten. Die ein-
fache Kreuzung konnte eventuell auch mit Merogonie und Transplanta-
tion kombiniert werden. ,

Eine zweite Frage stellt sich sofort ein, wenn wir das SPEMANN’sche
Chimirenbild mit demjenigen der normalen Kaulquappe vergleichen.
Die normalen Hornstifte und Hornkiefer stehen nicht irgendwie un-

2 Einen bemerkenswerten Fall der gleichen xenoplastischen Kombination, in dem
sich die Entwicklung nicht spendergemiB, sondern iiberwiegend wirtsgemiB8 voll-
zieht, hat ganz kiirzlich Eymann (1957) fiir das frithe Wachstum des implantierten
Neuralrohrs in Triton-Bombinatorchimiren beschrieben.
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ordentlich im Maulbereich. Vielmehr bilden erstere ein regelmiBiges
Oval um den Mund herum, und die Hornkiefer liegen genau am Mund-
rand. Auch hat das Oval und haben die Hornkiefer eine bestimmte dem
Maul angepaBte GroBe. Im Gegensatz zu diesem harmonischen Bild
hat das breite Molchmaul in den Versuchen von SPEMANN und ScHOTTE
einen viel zu kleinen Frosch-Hornkiefer (vgl. Abb. 190—192 in SPEMANN
1936, HoLTFRETER 1935, Abb. 35b). Dieser hat sich der fremden Umge-
bung nicht angepaf3t, wohl aber hat er ungefihr die fiir cine Froschlarve
typische GroB3e, wie wenn er in einem Froschmaul sifle. Es stellt sich
also eine doppelte Frage.

l.Das qualitative histogenetische Problem : warum werden
die embryonalen Zellen des Froschtransplantates im Molch nicht ge-
wohnliche Hautzellen, sondern zu Hornstift- und Hornkieferzellen? Ich
sagte schon, da3 wir hiefiir Froscherbfaktoren im Gewebe selbst in An-
spruch nehmen miissen. Eine Induktion im Sinne der Mundentwicklung
muf} dabei allerdings auch stattgefunden haben. Sie geht wahrscheinlich
vom Entoderm aus.

2.Dastopographische Problem: warum entwickelt sich um das
Maul herum ein Kranz von Hornstiften und ebenso am Mundrand ein
Hornkieferbogen von bestimmter Grofle, die unter normalen Verhiltnis-
sen der Maulgrof3e entspricht?

DaB3 ein solches doppeltes Problem vorliegt, ist nur ein Beispiel fur
eine ganz allgemeine Erfahrung. Immer stellt sich in der Embryonalent-
wicklung neben die Frage der arteigenen Struktur diejenige der propor-
tionierten Grofle und Anordnung, ohne die es keine normale Entwick-
lung gibt. Die zu beschreibenden Experimente HENzENs (1957) haben
speziell das topographische Prohlem verfolgt.

Die Versuchsanordnung ist in Abb. 1 wiedergegeben: der Wirt
ist eine junge Molchneurula oder ein junger Molchembryo, der Implan-
tat-Spender eine junge Unkenneurula 3. Im jungsten Neurula-Stadium
sind die Mundorgane noch nicht determiniert, wie HENZEN durch an-
dere Versuche bewies. Ich will von den 32 xenoplastischen Fillen nur
zwel zeigen (Abb. 2, 3). Aus dem Implantat ist bei der Weiterentwick-
lung eine groBe Hautflache entstanden, von der ein gro3er Teil der Kopf-
unterseite bedeckt wird. In ihrer Mitte, und nur dort, hat sich ein Horn-
stift-Dreieck ausgebildet. Ein normaler Mund ist nicht entstanden, aber

3 Die Unke (Bombinator pachypus) gehort wie die Froscharten zu den Anuren. Die

chimirische Kombination ist wie bei SPEMANN-ScHOTTE ordnungs-xenoplastisch.
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Abb.1 Operationsschema: Es wird das prisumptive Mundektoderm eines jungen Tri-
tonembryos durch entsprechendes, noch nicht determiniertes Mundektoderm einer
jungen Bombinatorneurula ersetzt (BoJ in T). Beide Keime in Ventralansicht.
Nach HENzEN.

Trab.
Au.
Mand.
Hy.
Cho. Impl.Hsch.

Impl.Rd.

Abb.2 Operation wie Abb. 1. Rekonstruktion des Kopfes eines 9 Tage alten Keimes

in Ventralansicht. Das Bombinatorimplantat bildet einen langgestreckten breiten Be-

reich in der Mundgegend des Molchkopfes. Die Hornzihnchen liegen iiber dem mitt-

leren Teil der Mandibularknorpel und iiber den Trabekeln. Die beiden Mandibular-

hilften sind verschmolzen. Uber dem breiten Verschmelzungsbereich sind die Horn-
zihnchen gehauft. Nach Henzen 1957.

Signaturen und Abkiirzungen: Jeder schwarze Kreis bezeichnet 2—mehrere Hornzihn-

chen. Senkrecht schraffiert: Mandibulare (Mand) und Hyoid (Hy). Grob punktiert:

Knorpelbereiche der Schidelbasis, am weitesten vorn die Trabekeln (Trab). Grob

unterbrochene Linie: Implantatgrenze. Bo: Bombinator (Unke). T: Triton alpestris
(Molch). J: Implantat.
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Trab.

EEK, mit HK,

RGr.

Au.

Cho.

Impl. Hsch.
Impi.Ra. o

Abb.3 Operation wie Abb. 1. Rekonstruktion des Kopfes eines 11 Tage alten Keimes.

Ventralansicht. Sehr groBes Bombinatorinmplantat. Die Hornziihnchen liegen nur in

seinem mittleren Bereich in der fiir die junge Kaulquappe typischen Anordnung

iiber dem mittleren Abschnitt des Mandibularbogens. Auller den Hornzihnchen ist ein

sehr kleiner Hornkiefer (EEK mit HKi) gebildet worden, und zwar an der Stelle, wo
das Darmentoderm di¢ Epidermis erreicht hat. Nach HEnzEN 1957.

die Stifte stehen so, als ob ein normaler Kaulquappenmund da wire.
Bei Abb. 3 ist auBerdem eine schmale Mundbucht eingesenkt und dort
sitzt ein winziges Hornkieferchen. Die Untersuchung des Kopfinnern
zeigt folgendes (Abb. 2 u. 3): Nur dort wo der kleine Hornkiefer sitzt,
hat die Darmwand, also das Molchentoderm, von innen her die Frosch-
epidermis erreicht. Sieben weitere Fille verhalten sich gleich. Offensicht-
lich ist die Ausbildung des Hornkiefers immer vom Entodermkontakt
abhingig. D. h. sie wird vom Entoderm induziert, und zwar nicht nur
vom arteigenen, sondern auch vom Molchentoderm.

Die Anordnung der Hornstifte dagegen hingt nicht direkt vom Ento-
derm ab., Dagegen hat sich ein anderer Zusammenhang gezeigt: In
Abb. 2 und 3 sind die Skelette rekonstruiert, die tiefer unter dem Mund-
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bereich im Kopf liegen. Der untere Hornstiftchenbogen liegt dem mitt-
leren Teil der knorpeligen Unterkiefers (des Mandibularbogens)
auf, und zwar demjenigen des Molches, der obere Bogen liegt, allerdings
weniger genau, iiber den knorpeligen Ausliaufern (den Trabekeln) der
Triton-Schéadelbasis. Der umliegende aus Unkenhaut bestehende Be-
reich, mag er so grof} sein wie er will, beteiligt sich an den Hornbildun-
gen nicht. Dagegen gehen Anomalien in der Unterkieferbildung mit Sto-
rungen der Hornstiftanordnung parallel. Damit sind wir fiir die Erkla-
rung des SPEMANN-SCHOTTE schen Experiments um einen Schritt weiter-
gekommen: Bei diesen Hornbildungen wird in der Chimare das typi-
sche Froschmuster durch ein darunter liegendes Molch-Skelett-
muster (oder genauer durch dessen Vorstadium) hervorgebracht. Das
kann nicht mehr nur durch die im Froschmaterial selbst liegenden Erb-
faktoren erkliart werden, sondern setzt voraus, daf diese Erbfaktoren in
einer bestimmten Topographie verwirklicht werden, eben in
einem «Muster» und dieses Muster besitzt auch der Molch. ,

Erlauben wir uns, den vorher gebrauchten Vergleich mit dem Worter-
buch noch etwas weiter auszumalen: Der Frosch (oder die Unke) sei ein
Italiener. Er habe in seinem embryonalen Dizionario ein Wort fiir Horn-
stift und natiirlich auch eines fiir Hornstiftanordnung. Der Molch sei
ein Franzos. Er hat in seinem embryonalen Dictionnaire keinen Ausdruck
fur Hornkiefer und Hornstift, und auch keinen fiir deren Anordnung.
Aber irgendwie gibt es fiir diese Anordnung einen &lteren lateinischen
Ausdruck. Mit ihm kann er topographisch dem Froschimplantat das No-
tige «sagenn».

Man kann die eben analysierten Fille als ein Beispiel «grofiter art-
fremder Entwicklungsmoglichkeit» bezeichnen, wie sie eben nur durch
ein xenoplastisches Experiment zum Vorschein gebracht werden kann,
durch eine Transplantation zwischen Angehorigen verschiedener Fami-
lien oder Ordnungen. Im vorliegenden Fall greift die artfremde Leistung
iber die Grenze der eigenen Ordnung hinaus: Der eine Partner der Chi-
mire, der Wirt, vollzieht mit seiner Induktion eine topographisch ord-
nende Leistung, die im normalen Molch iiberhaupt nicht vorkommt, auch
nicht in ihrer Stammesgeschichte.

Damit konnte ich diese Hornbildungen verlassen. Da ich aber am
Schlu3 des Vortrages vom Gegensatz zwischen vergleichend-morpholo-
gischer und experimentell-morphologischer Methode sprechen werde,
mochte ich noch eine Bemerkung anfiigen, zu der ich durch meinen Ziir-
cher Kollegen H. STEINER angeregt wurde (vgl. STEINER 1954, S. 9).
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Es gibt fiir diese xenoplastisch-artfremde Leistung in gewissem Grad
eine vergleichend-morphologische Parallele. Die Molchlarve hat als Rau-
ber ein groBes Schnappmaul, die Froschlave aber als Nager ein enges
Raspelmaul. Den beiden Maulern entspricht in der normalen Entwick-
lung die Ausbildung der Kiefer, wobei wir der Einfachheit wegen nur
den Unterkiefer (das Mandibulare) betrachten wollen. Die Molchlarve
hat grofle sibelformige einheitliche Unterkieferbogen. Bei der jun-
gen Froschlarve aber wird von jedem der beiden Unterkieferb6gen nach
der Mitte zu ein kleiner rostaler Abschnitt abgegrenzt. Er dient den
Hornkiefern als Stiitze. In der Chimére sind es gerade diese mittleren
Teile der Molch-Unterkiefer, die als Induktoren die froschmiaBig rich-
tige Anordnung der Hornstifte bewirken. Die Molchlarven sind gegen-
iiber den Froschlarven stammesgeschichtlich der dltere Typus. Die Uber-
nahme der Induktion durch die mittleren Kieferabschnitte sind ein Hin-
weis, wie sich die besonderen Verhialtnisse der Froschlarve entwickelt
haben konnten. Zur lokal eingeschriankten Induktion wire als weiterer
Schritt die morphologische Sonderung des induzierenden Bereichs ge-
kommen.

2, Chimarische Zihne

Nun mochte ich mich einem weiteren Beispiel zuwenden. Wir blei-
ben zwar auch damit am Mundbereich der Amphibien hingen. Aber das
Organ ist ein anderes und das Problem der artfremden Entwicklungs-
moglichkeit wird um einen Schritt weitergefiihrt. Es handelt sich um
chimirische Zahne.

Die Zihne der Wirbeltiere bestehen aus dem lhnen wohlbekannten
Schmelz und dem knochenartigen Dentin.

Wie wir sahen, haben die Molchlarven im Gegensatz zu den Frosch-
oder Unkenlarven richtige echte Zahne und diese haben gegeniiber den
Hornorganen einen typisch verschiedenen Bau: Sind die Froschkiefer
und Hornstifte reine Hautbildungen, so bestehen die Zahnanlagen der
Molchlarven aus den fiir alle Wirbeltierzahne typischen zwei Schichten:
die dullere Haut (die Epidermis oder in der Mundhéhle das Entoderm)
liefert die Ameloblasten. Sie bilden das kappenformige Schmelzorgan.
Das darunterliegende Mesektoderm aber bildet die Dentinpapille mit
den Odontoblasten. Die beiden Anteile sind in der GroBe aufeinander
abgestimmt. Es besteht ein komplizierter Induktionsmechanismus mit
gegenseitiger Beeinflussung, auf den ich hier nicht eingehen kann.



F. Baltzer, Uber Xenoplastik und Homologie 9

Wir miissen noch etwas zweites beachten: Es ist charakteristisch fiir jede
Zahnentwicklung, daB3 das Material fiir die Dentinpapillen zuerst gar
nicht im Mundbereich liegt, wo es spater gebraucht wird, sondern viel
weiter dorsal in den zwei Wiilsten, die in der Neurula die spatere Hirn-
platte begrenzen, den Neuralwilsten (vgl. Abb. 4, Nw). Von threm pri-
miren Ort wandern die zukiinftigen Odontoblasten unter der Haut in die
Mundgegend hinunter.

Diese Situation beniitzte G. WAGNER (1948, 1955) zu einem sehr erfolg-
reichen Experiment. Abb. 4 gibt das Operationsschema wieder: Es wird
in einer jungen Molch-Neurula ein Stiick Neuralwulst im spiteren Kopf-
bereich durch Unken-Neuralwulst ersetzt. Dieses artfremde Zellmaterial
wandert mit den arteigenen Wulstzellen kameradschaftlich zusammen
zur Mundhéhlenwand hinunter und bildet dort Zahnpapillen. Sie gesel-
len sich den Schmelzorganen der Tritonepidermis zu. So entsteht eine
chimirische Zahnanlage (Abb. 5) Den Unkenanteil kann man bequem
an der geringeren Grofle und Farbbarkeit der Zellkerne erkennen. Ganz
gleiche solche Zahnanlagen entstanden auch bei einem neueren Experi-
ment von HENZEN, in dem Tritonhaut auf Bombinator gesetzt wurde.
Immer gibt es chimirische Zahnanlagen, wenn Molchepidermis und Un-
kenmesektoderm zusammenkommen (HoLTFRETER 1935, WAGNER, HEN-
2EN L. ¢.). Wiederum haben wir es hier mit einer xenoplastisch-artfrem-
den Entwicklungsleistung zu tun. Die Situation ist aber von derjenigen
im Hornstiftexperiment in einem wichtigen Punkt verschieden. Hier
leistet das Froschmesektoderm als Baumaterial und nicht «nur» als
Induktor im Molch-Kopf etwas, was in der Froschlarve niemals ge-
leistet wird. Diese Leistung mufl im Potenzenvorrat der Zellen selbst lie-
gen. Man kann dariiber streiten, was wichtiger ist: eine xenoplastisch-
artfremde Leistung als Baumaterial oder eine xenoplastisch-artfremde
Induktion. Beides ist gleich wichtig, denn in der Entwicklung sind Bau-
material und Induktion auf einander angewiesen.

In einem Punkt allerdings miissen wir Wasser in unseren Wein gie3en
und eine Einschrankung machen: Es ist richtig, dal die Froschlarve
niemals Ziahne aushildet. Wenn sich die Larve aber zum Froschchen ver-
wandelt, kommen ihr die Zihne. Die Stichworte: Zahnbildung, Schmelz-
organ, Dentinpapille sind normal auf das gereiftere Alter beschrinkt.
Im Experiment wird diese Leistung schon im larvalen Jiingling hervor-
gelockt, eben dann, wenn das Frosch- oder Unkenmesektoderm von
einem Molch-Schmelzorgan «angesprochen» wird.
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Bo T

Abb.4 Operationsschema: Beide Keime in Dorsalansicht. Es wird ein Stiick des

rechten Kopfneuralwulstes (schraffiert) der Tritonneurula durch ein entsprechendes

Whulststiick einer Bombinatorneurula ersetzt. Es enthdlt die prisumptiven Odonto-
blasten der zukiinftigen chimiirischen Zihne. Nach WacNEr 1955.

Abb.5 Operation wie Abb.4. Chimirische Zahnanlage aus dem Mandibularbereich
der operierten Seite. Tritonwirt 18 Tage alt. Die Ameloblasten des Schmelzorgans (Am)
wurden von der Tritonepidermis geliefert (grofle Zellkerne), die Odontoblasten der
Zahnpapille (Od) vom Bombinator-Neuralwulst (kleine Zellkerne). Die Anordnung
der Od in der Zahnpapille ist herkunftsgemiall und zeitlich vorweggenommen. Sie ent-

spricht derjenigen in den friihesten Bombinatorzahnanlagen in der Metamorphose.
Nach WacNEr 1955.

Weitere Fille xenoplastisch-artfremder Entwicklung méchte ich nur
summarisch und ohne Abbildungen erwihmnen.t Sie sollen Reichweite
und Grenze xenoplastischer Leistungen 5 zeigen.

4 Zusammenfassungen siche BarTzER (1952) und CHEN (1955b).

5 Auf die zeitlich beschrinkte Entwicklungsmoglichkeit der xenoplastischen Organ-
anlagen gehe ich dabei nicht ein. Es ist ihr bei CHEN (1955b) eine eingehende Be-
trachtung gewidmet.



F. Baltzer, Uber Xenoplastik und Homologie 1

3. Haftorgane

Die jungen Larven beider Amphibienordnungen haben Haftorgane, mit
deren Sekret sie sich an irgend welche feste Gegenstinde, Steine oder
Pflanzen, ankleben, Sie sind aber von verschiedenem Bau und entstehen
an etwas verschiedenen Orten des Kopfes. Die Molchlarven haben Haft-
schlduche mit besonderem axialen Mesenchym, die Kaulquappen
flache einfachere Haftscheiben ohne axiales Gewebe. Fiir die Induk-
tion der Haftschlduche und als deren axiales Mesenchym kann auch das
Mesektoderm des Froschs oder der Unke dienen. Auch hier hat also das
Experiment (RoTMANN 1935, WAGNER 1948) eine doppelte xenoplastisch
artfremde Leistung aufgedeckt. Umgekehrt kann auch die Anurenhaft-
scheibe in einem Tritonkopf von diesem induziert werden (HOLTFRETER
1935, ScuotTE and Epps 1940, CHEN 1952).

4. Viszeralbogen

Wie schon erwahnt wurde, wandert ein Teil des Materials des Kopfneu-
ralwulstes als Mesektoderm von der Dorsalseite in den Bereich des Kopf-
darmes hinunter. Das Anurenmesektoderm fiihrt diese Wanderung auch
im embryonalen Molchkopf aus. Wegleitend sind dabei die entodermalen
Viszeraltaschen, die in beiden Gruppen gleich gebildet werden (vgl. Zu-
sammenfassung bei HorsTapius 1950).

Der Hauptteil dieses Mesektoderms bildet das Viszeralskelett. Fiir das
Problem der Homologie gibt es hier keine Uberraschung. An der Homo-
logie der Viszeralbogen bei den beiden Partnern ist nicht zu zweifeln.
Die aus dem xenoplastischen Mesektoderm entstehenden Anuren-Visze-
ralbogen entwickeln sich denn auch recht gut und haben im wesentlichen
ihre artspezifische Form und Gliederung. Insbesondere unterteilen sich
die M-andibulérhiigen jederseits in ein laterales Mandibulare s.str. und
ein medianes Rostrale, das oben schon erwiahnt wurde. Man kann diese
Abgliederung als rein artspezifische Leistung bezeichnen. Doch erklart
dies kaum die Tatsache, daB ein solches Rostrale im Molchkopf in rich-
tiger Proportion am richtigen Ort liegt (WAGNER 1948 und unveroffent-
licht). Die topographische Anordnung diirfte hier zum Teil vom frem-
den Wirt ausgehen, dhnlich wie dies der Fall war bei der Musterbildung
der Hornstifte. ,

Noch 2 weitere Punkte seien im Anschlufl an das Viszeralskelett er-
wihnt, ein spezieller und ein allgemeiner: Wenn sich Triton-Mesekto-
dermzellen in der Ubergangszone zwischen einem solchen xenoplasti-
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schen Unkenrostrale und -mandibulare befinden, schliefen sie sich nicht
dem artfremden Rostralteil, sondern regelmiflig dem eigentlichen Man-
dibularteil an, der, obschon auch er der Unke angehort, mor-
phologisch doch homologer dem Tritonmandibulare ist als der Rostral-
teil (WaeNErR 1948). Es miissen hier chemotaktische Wirkungen im
Spiele sein.

Die 2. Bemerkung betrifft die Bedeutung rudimentirer Organe. Es ist
vielfach gesagt und gedruckt worden, daB die embryonalen Schlundspal-
ten oder Schlundtaschen bei hoheren Wirbeltieren als rudimentire Or-
gane, als funktionslose Relikte zu betrachten seien. Doch kann gegen-
tiber dieser Auffassung nicht genug betont werden, dafl diese Schlund-
taschen fiur die fundamentale Architektur des Viszeralschidels und da-
mit iiberhaupt des Kopfes die topographische Grundlage hilden, also alles
andere als bedeutungslose Rudimente sind. (Zusammenfassung bei F. E.
LEHMANN 1938, siche auch NEepHAM 1950, p. 319.)

5. Muskelsegmente. CHEN (1955a) hat xenoplastisch in Molchgastru-
len und -neurulen einen Teil des prasumptiven Mesoderms gegen ent-
sprechendes Anurenmesoderm ausgetauscht. Es entstehen xenoplastisch
gut eingeordnete Muskelsegmente in spendergemifler GroBle. Fiir das
Homologieproblem liegt der Fall durchaus einfach. Die Entwicklung
wird durch die in diesem Material selbst liegenden Entwicklungsfakto-

ren bestimmt,

6. Xenoplastische Kiemenbildung. Die Molchlarven besitzen dauernd
aullere Kiemen, bestehend aus Epidermis, Mesoderm und Entoderm.
Die Anurenlarven dagegen entwickeln zuerst auBBere Kiemen, die bald
zuriickgebildet und durch innere Kiemen ersetzt werden. Bei letzte-
ren sind alle drei Keimschichten beteiligt, bei den duBleren Kiemen
scheint das Ektoderm den Hauptanteil zu haben (DuranTE 1955, nach
GoEetrtE 1885,Abb.254,308 sind, wenigstens bei Bombinator, doch auch
alle drei Keimschichten beteiligt). Es stellt sich naturgemal3 die Frage,
in welcher Weise die beiden Kiementypen der Anuren untereinander
und mit den Urodelenkiemen homolog gesetzt werden konnen. DURANTE
(1953, 1955) hat zu dieser Frage eine Reihe von Versuchen gemacht.
Wenn bei jungen Molchembryonen in der prasumptiven Kiemenregion
das Ektoderm oder Ektoderm und Mesoderm durch die entsprechenden
Schichten des Anuren Discoglossus ersetzt werden, entsteht im ersten
Fall eine nur schlecht entwickelte, im zweiten Fall eine etwas besser aus-
gebildete auBere Kieme. Innere Kiemen entstehen, wie zu erwarten,
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nicht. Die Autorin erklart dieses Resultat durch eine starke Fahigkeit
des Anurenektoderms zur Selbstdifferenzierung. Im umgekehrten Ex-
periment (Tritonektoderm oder Ektoderm und Mesoderm in Disclo-
glossus gepflanzt) entstehen im ersten Fall gar keine duBeren Kiemen,
im zweiten Fall nur Kiemenhécker, nach der Autorin wegen der gerin-
geren Selbstdifferenzierung des Tritonektoderms und dem im Gegen-
satz zum Tritonentoderm geringeren Induktionsvermégen des Anuren-
entoderms. Nach DuranTE (1955, p.435) konnten wohl die inneren,
nicht aber die dulleren Kiemen der Anuren den duf3eren Kiemen bei den
Urodelen homolog sein, obgleich die auBeren Anurenkiemen doch sehr
ahnlich gebaut sind wie die jungen Molchkiemen. Es konnten wohl auch
Teilhomologien vorliegen (vgl. Kap.II, 5). Eine weitere Untersuchung
wire ohne Zweifel erwiinscht.

Riickblick

Die xenoplastisch artfremde Leistung ist, wenn wir die ganze Reihe be-
trachten, merkwiirdig verschieden verteilt: Die Epidermis (und vermut-
lich auch das Entoderm) scheint, worauf schon HorLTFRETER (1935) hin-
gewiesen hat, in deutlich héherem Grade artspezifisch gebunden, das
Mesektoderm dagegen zu artfremden Leistungen leicht befdahigt zu sein,
sowohl als Induktor wie als Baumaterial. Woran dies in den vorliegen-
den Experimenten liegt, ist eine offene Frage. Es ist auch, wie HOLTFRE-
TER und HAMBURGER (1955, p. 296) hervorheben, nicht eine allgemeine
Regel.

I1. Theoretische Betrachtungen

AnschlieBend an die experimentellen Ergebnisse und iiber sie hinaus-
gehend mochte ich die Bedeutung einiger entwicklungsphysiologischer
Erkenntnisse fiir das allgemeine Problem der Stammesgeschichte eror-
tern. Und da «jede Verwandtschaftsforschung urid somit jede Phylogene-
tik in erster Linie auf der Homologienermittlung> beruht (REMANE 1952,
S.378), ist es gegeben, von dem Begriff der Homologie auszugehen. Das
xenoplastische Experiment setzt ja gerade Organanlagen — homologe
oder nicht homologe — der beiden verwandten Amphibienordnungen
zusammen und gerdt damit zwangsldufig in den Bannkreis der Homo-
logie.
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Als landldufiges Beispiel homologer Organe sei die Reihe der Glied-
mafBen bei Landwirbeltieren genannt. Betrachten wir nur die Vorder-
extremititen. Sie konnen zwar in den erwachsenen Tieren so verschieden
in Form und Funktion sein, wie ein menschlicher Arm, ein Vogelfliigel,
das Vorderbein eines Pferdes, einer Eidechse oder die Armflosse eines
Wals. Aber im Skelett besteht in allen Fillen das gleiche Knochensystem
mit einem Oberarmknochen, zwei parallelen Unterarmknochen, zahl-
reichen kleinen Handwurzelknochelchen, an die sich die Mittelhand-
und Fingerstrahlen anschlieBen. Wo der erwachsene Zustand diesem
Skelettplan nicht mehr folgt, ist er doch noch im Embryo nachweisbar.

Allgemein gelten, wobei ich REmMANE (1952, S. 31 ff.) folge, fiir homo-
loge Organe folgende Kriterien: 1. Sie haben gleiche oder entsprechende
Lage «in vergleichbaren Gefiigesystemen», d. h. in einer vergleichbaren
Gesamtorganisation (in unserem Beispiel dem Wirbeltierkérper). 2. Sie
haben einen entsprechenden Bau, gleiche «spezielle Qualitdt der Struk-
turen» (in unserem Beispiel den gleichen Skelettplan). 3. Zwischen ho-
mologen Organen, die im endgiiltigen Zustand verschieden sind, beste-
hen Zwischenformen, sei es vergleichend-anatomisch bei verschiedenen
erwachsenen Formen oder, was fiir uns besonders wichtig ist, in Embryo-
nalstadien. So zeigen denn auch in unserem Beispiel die embryonalen
Zustinde eine groBere «typische Ahnlichkeit» als die ausgewachsenen
GliedmaBen. Zum Beispiel hat die Anlage des Vogelfliigels beim Hiihn-
chen im Alter von 8 Tagen noch drei getrennte Fingerstrahlen, die spa-
‘ter weitgehend verschmelzen, und der embryonale Pferdefufl hat be-
kanntlich zuerst (ahnlich wie bei fossilen Formen der Pferdereihe) drei
gleichwertigere Fingerstrahlen, von denen nur der mittlere weiferwéichst,
die seitlichen aber zu Rudimenten werden.

Zu diesen rein morphologischen Feststellungen kommt als Angelpunkt
die stammesgeschichtliche Deutung. Sie besagt, daB homologe
Organe deshalb den gleichen Bauplan haben, weil sie stammesgeschicht-
lich auf den gleichen Organtypus bei einem gemeinsamen Vorfahr zu-
riickgehen. Damit eben wird der Nachweis von Homologien zur Grund-
lage des natiirlichen Systems.

Zweifellos handhaben die Morphologen die Forderungen, die sie an
den Begriff der Homologie stellen, heute mit Vorsicht. Man misse zu-
geben, «daB3 die Baumaterialien eines Organs wechseln konnen und
dennoch die Homologie des Gesamten erhalten bleibt» (REMANE 1952,
S. 77, ahnlich auch STEINER 1954, S.8). Die Formbildung eines Organs
ist stabiler als die Herkunft ihres Materials — ein fesselndes Problem.
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Auch die Bedeutung der Keimblitter wird heute fiir die Feststellung von
Homologien geringer eingeschitzt.

Trotz dieser Vorsicht wird jedoch der Morphologe die Schwierigkei-
ten des Homologiebegriffs mit Recht nicht los und damit beriihren wir
den Gegensatz zwischen der deskriptiven und der experimentellen Me-
thodik. Es steckt in der vergleichend-anatomischen und -embryologischen
Betrachtung eine statische und mosaikmiBige Denkweise. So denkt der
Morphologe, wenn er die Gliedmaf3en der h6heren Wirbeltiere als homo-
loge Bildungen vergleicht, in erster Linie an ihre ausgebildete verschie-
dene Form, ferner, dal diese Gliedmaflen als erste embryonale Anlagen
einander morphologisch verbliiffend gleichen, aber weniger daran, daf3
diese vorher noch eine labile Zellmasse sind, deren Struktur und Deter-
mination nur schrittweise irreversibel werden. Und erst recht entstehen
Schwierigkeiten, wenn wir die homologen Organanlagen bis ins Eista-
dium zuriick verfolgen wollen, in ein Stadium von Mikrostrukturen ganz
anderer Stufe. Die Morphologen kénnen mit Recht sagen: Das wollen
wir auch gar nicht, wir wollen uns an die morphologisch sichtbaren Ge-
bilde halten. Das ist begriffsgemaf richtig, nimmt damn aber nicht Riick-
sicht auf die Tatsache, dafl bei stammesgeschichtlichen Vorgangen in-
folge von Abinderungen des Erbgutes vom Ei und Embryo neue Ent-
wicklungswege eingeschlagen werden. Damit ergibt sich, abgesehen vom
genetischen Gesichtspunkt, die Notwendigkeit einer entwicklungsphy-
siologischen Betrachtung, damit die Berechtigung, ihre experimentellen
Ergebnisse zu verwerten.” Laf3t sich doch die Stammesgeschichte der Or-
ganismen mit Recht als das groBte experimentelle Abenteuer bezeichnen.

8 Die in unserem Material beriihrte Frage, ob die Schmelzorgane bei der Zahnbil-
dung sowohl ektodermaler wie entodermaler Herkunft sein konnen, scheint mir ent-
gegen den Argumenten von STEINER (1954, S.8, Anmerkung) klar entschieden. Hiefiir
sprechen nicht nur die Befunde DE BEER’s, sondern auch diejenigen WAGNER’s (1948).
Die Grenze zwischen den beiden Keimblittern in der Mundhéhle wird in einem be-
stimmten Stadium, in dem die Zellen der Mundwand noch Dotterschollen enthalten
und zugleich die ersten Anlagen von Schmelzorganen auftreten, durch die verschie-
dene GroBe der Dotterschollen deutlich bezeichnet. In diesem Stadium entstehen
Schmelzorgane zu beiden Seiten dieser Grenze in ungestorter Lagerung und ent-
halten in ihren Zellen die entsprechend verschieden groBBen Dotterkorner.

7 In zwei fritheren Aufsitzen (1950, 1952), die sich mit der entwicklungsphysiolo-
gischen Seite des Homologieproblems beschiftigen, habe ich den Terminus homo-
lo g auf Fille beschrinkt, in denen es sich um morphologisch sichtbares dquivalentes
Material handelt, den Ausdruck homodynam aber verwendet, wenn es sich um ent-
wicklungsphysiologische Aquivalenz handelt (1952, S.287). Es soll damit die entwick-
lungsphysiologische und die vergleichend-morphologische Betrachtung klarer geschie-
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1915 hat SPEMANN unter dem Eindruck seiner Experimente an Amphi-
bien in einer theoretischen Studie die damals recht ketzerischen Zeilen
geschrieben: «Es scheint, da der Homologiebegriff . . . sich unter unse-
ren Hinden auflost, wenn wir auf kausalem Gebiet mit 1thm arbeiten wol-
len, ... weil die Entwicklung (gemeint ist die Embryonalentwicklung)
in anderer Weise verlauft, als man sich, wohl halb unbewuB3t bei der er-
sten Aufstellung und spiteren Handhabung des (Homologie-) Begriffs
dachte» (1.c.S.83/84). Ferner: ein Organ <hidngt nicht direkt durch
seine Anlage mit dem homologen Organ eines niheren oder entfernte-
ren Vorfahren zusammen, sondern nur ganz indirekt, fast mochte man

. sagen, nur ideell durch die allgemeine Potenz des Keimes, dieses
Organ zu bilden und durch seine weitere Fihigkeit, es gerade an der ho-
mologen Stelle zu bilden» (1.c¢.S.831{.).

Nach REMANE (1952, S.75) war diese Auffassung «ein bedeutender
Irrweg, der weit vom Ziele abfiihrt». SPEMANN habe den Fehler began-
gen, «<eine ontogenetische Homologiedefinition als bindend zu erachten»
und SODERSTROM (1925) schreibt dazu, er habe «ein kleines recht gut ein-
gerichtetes phylogenetisches Laboratorium». An der Tiire stehe: «Ein-
tritt fiir Experimentalzoologen strengstens verboten!»

Inzwischen sind 40 Jahre experimenteller Forschung voriibergegan-
gen. Es hat sich ein viel groBBeres entwicklungsphysiologisches Material
angesammelt. Dies fordert dazu auf, die Bedeutung entwicklungsphysio-
logischer Ergebnisse fiir stammesgeschichtliche Vorginge erneut zu wiir-
digen. Ich méchte dies im folgenden, allerdings nur StichwortmafBig, ver-

suchen.

1. Xenoplastische artfremde Vertretbarkeit

Auf Einzelbeispiele brauche ich nach den Darlegungen des Abschnittes 1
nicht mehr einzugehen. Es sei lediglich festgehalten, dal das Anuren-
mesektoderm in Vertretung von Tritonmesektoderm wirtsspezifisch
an der Bildung von Molchorganen teilnehmen kann, diebei den Anu-
ren iiberhaupt nicht ausgebildet werden. Dieses xenoplastisch
sich vertretende Material laf3t also iiber die Ordnungsgrenze hinweg spe-
zifische Entwicklungsgemeinsamkeiten erkennen. Ich sehe in diesem
Nachweis — wenn wir uns iiberhaupt auf stammesgeschichtliche Fragen

den werden. Dies ist auch von STeEINER (1954, S. 7} und soviel ich sehe von HoLTFRETER
und HamBURGER (1955, S.265) anerkannt worden. Ich habe jedoch in der vorliegenden
Ubersicht zu Gunsten der Einfachheit auf diese Unterscheidung verzichtet.
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einlassen wollen — eines der wichtigsten Ergebnisse der xenoplastischen
Transplantation. Es handelt sich dabei, wie REnsca (1954, S. 260, 262)
hervorhebt, um «archallaktische» Veranderungen. Sie betreffen frithe
Stadien der Organentwicklung und spielen (RENscH) in der Phylogenie
eine bedeutende Rolle. Ahnliches gilt fiir die von RENscH als Deviation
bezeichneten stammesgeschichtlichen Abanderungen, die sich auf mitt-
lere Ontogenese-Stadien beziehen. Die xenoplastischen Vertretbarkeiten
gehen aber iiber die von RENscH erwiahnten Fille hinaus (vgl. RENscu
L. c., S.265), indem sie qualitative Abidnderungen betreffen und nicht
nur quantitative.

2. Heterochronie

Durch die Entwicklung von Triton-Schmelzorganen wird die Realisie-
rung der Potenzen fiir die Bildung der Zahnpapillen, die bei den Anuren
erst mit der Metamorphose fallig wire, in die junge Larve vorverlegt. Es
ist bekannt, daf3 zeitliche Anderungen in der Realisierung normaler Po-
tenzen stammesgeschichtlich eine bedeutende Rolle spielen (De BEER
1951, p. 88 ff., RENscH 1954, p. 265). Auch bei der Entwicklung des neo-
tenischen Mannchens von Bonellia haben ontogenetische Heterochro-
nien, in diesem Fall Entwicklungsbeschleunigungen, stammesgeschicht-
lich eine Rolle gespielt (vgl. unter 6).

3. Polytope Organentwicklungen

REMANE mifit unter den Homologiebeweisen dem Kriterium der Lage-
gleichheit eine hervorragende Bedeutung zu. Doch weist auch er auf die
Grenzen hin, die diesem Kriterium gesetzt sind. «Berithmt fiir Lage-
ungleichheiten homologer Organe ist der Tierstamm der Plathelminthes,
in dem die einzelnen Organe in enorm verschiedenen Lagebeziechungen
auftreten konnen» (1952, p. 39). Die Anwendung dieses Kriteriums wird
dadurch erschwert (wenn man die Homologisierung nicht prinzipiell auf
die endgiiltigen Organanlagen beschrinken will), daB sich viele Organ-
anlagen «<polytop» aus getrennten Organbereichen entwickeln.

In unserem Beispiel der Zahnbildung liegt nur das Material fiir die
Schmelzorgane von Anfang an im Mundbereich selbst, wo sich die
Zihne entwickeln, dasjenige der Zahnpapille (der Odontoblasten) aber
wandert vom Riicken her in den Mundbereich ein. Die gleiche Wande-
rung vollzieht das Zellmaterial des ganzen Viszeralskeletts. Auch bei der
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Augenbildung treten Augenbecher und Linse bekanntlich erst sekundar
aus verschiedenen Bereichen durch gesetzmiflige Gewebeverschiebun-
gen zu einer Einheit zusammen. Solche gesetzmaBige Zellwanderun-
gen sind ein wesentlicher Bestandteil der Embryonalentwicklung. Man
konnte bildlich den Embryo in der organbildenden Phase einem unge-
heuer zellenreichen Heerlager vergleichen, in dem sich zahlreiche spa-
ter sichtbare Einheiten erst in komplizierten Mirschen und Formations-
anderungen zusammenfinden miissen. Die damit fiir die Homologisie-
rung gegebene Schwierigkeit liegt gerade darin, dal wir in solchen Fil-
len nicht mehr geschlossene Organanlagen vergleichen konnen, sondern
groBe Embryonalbereiche in Vergleich setzen miissen.

4. Die Heterotopie der Induktionsbereiche

Der polytope Charakter vieler Organentwicklungen wird durch die He-
terotopie der Induktionsbereiche weiter gesteigert. Daf3 Induktionsvor-
giange in der Embryonalentwicklung eine entscheidende Rolle spielen,
bedarf keiner weiteren Auseinandersetzung. Dabei stehen die Induktions-
bereiche topographisch in enger Bezichung zu den organbildenden Be-
zirken selbst, die der Induktion bediirfen. Sie sind Nachbarbereiche
und damit gegeniiber dem Organbereich selbst heterotop. Das klassische
Beispiel ist die Induktion des Neuralrohrs durch das unterlagernde pri-
sumptive Chordamesoderm und Kopfentoderm. Ein spezielleres Beispiel
war in unserer Darlegung die Induktion des Musters der Hornorgane im
Mundbereich der Kaulquappe durch das unterlagernde Mesektoderm.
Die Beispiele lieBen sich beliebig vermehren und finden sich nicht nur
bei Wirbeltieren.

Das Wesentliche ist: Da die Induktionsbereiche auerhalb des or-
ganbildenden Materials selbst (als dessen Induktor sie wirken) liegen,
fallen sie auch fiir die Homologisierung nicht direkt in Betracht. Und
doch gehéren sie zum bedingenden, auch stammesgeschichtlich beteilig-
ten Faktorensystem. Wir kommen hier von Neuem zu der Schwierigkeit,
daB die Homologisierung, wenn sie die Organbildung wirklich erfassen
will, sich auf das Keimganze, oder gemischte, d. h. nur stiickweise homo-
loge Keimbereiche beziehen muf}. Dann wird sie in der Tat entsprechend
dem SPEMANN’schen Satz «durch die allgemeine Potenz des Keimes»
gegeben (1915, S. 83). Die morphologische Homologisierung der einzel-
nen Organe verliert dabei nicht an Wert, wohl aber als stammesgeschicht-
liches Mittel fiir den stammesgeschichtlichen ProzeB an Schirfe.
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Es ist wesentlich fiir die stammesgeschichtliche Einschitzung der In-
duktionsbereiche und der von ihnen ausgeiibten organauslésenden Wir-
kungen, daB} sie transspezifischen Charakter haben. Ein Fisch-Urdarm-
dach kann auch ein Frosch-Neuralrohr induzieren. Gilt diese Uberord-
nung fiir die Induktionswirkung, so haben allerdings die Induktions-
bereiche je nach Gruppe ihre besondere topographische Dimension.
Sie gehoren damit gleichzeitig zu einem stammesgeschichtlich iiberge-
ordneten und doch fiir die Gruppe spezifischen System.

5. Teilhomologien

Polytope Organentwicklungen und die Heterotopie der Induktoren las-
sen voraussehen, dal bestimmte Homologisierungen sehr oft nur fiir
Organteile gelten werden, und einen anderen Grad haben fiir diejeni-
gen Teile, deren Entwicklung einer stammesgeschichtlichen Verianderung
unterlag, wihrend die iibrigen Anteile nicht oder nur wenig veridndert
stehen blieben. Das stellvertretende Verhalten des Mesektoderms bei der
Haftfaden- und Zahnbildung paBt zu diesem Gedankengang.

Auf die Bedeutung von Korrelationen, die fiir stammesgeschichtliche
Neubildungen erhebliche Bedeutung haben kénnen, sei hier lediglich
hingewiesen.®

6. Neukombination vorhandener Potenzen

Anhangsweise sei als gutes Beispiel fiir die Bildung eines neuen Organs
auf Grund schon vorhandener Potenzen die Entstehung des Samen-
schlauches beim neotenischen Minnchen der Bonellia dargelegt (BALTZER
1925, 1934). Obschon die Grundlagen zur Interpretation rein morpho-
logisch sind, handelt es sich bei der Entstehung des méannlichen Typus
bei Bonellia doch nahezu um ein stammesgeschichtliches Naturexperi-
ment, dasinnerhalb der Gattung, aber in einem das iibliche weit iiber-
schreitenden Rahmen vor sich gegangen ist. Bei der Entwicklung des Sa-
menschlauches werden offenbar die Potenzen fiir Vorderdarmentwick-
lung und Nierentrichterbildung zu einem mit Coelomtrichter versehe-
nen Sack kombiniert.

Das erwachsene Weibchen hat einen bis ungefihr 5 cm langen sack-
formigen Rumpf und einen bis 1 m langen Riissel, der dem kurzen Kopf-

- 8 Diskussionshemerkung von Kollegen F.E.LEnMaNN. Vgl.auch RenscH, L ec.
S. 261 ff.
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Abb. 6 Bonellia viridis. Junge weibliche Larve (Sagittalschnitt) mit den beiden Vor-
derdarmanlagen: der Mundbucht (Mb) und dem Urmundblischen (Ubl), letzteres
schon im Kontakt mit dem entodermalen Darm (Ent). Die beiden Vorderdarmanlagen
liegen im Schlundring dicht vor dem Vorderende des Bauchmarks (Bm). Der cere-
brale Schlundringteil ist verlingert und weiter vorn quer getroffen (Cgl).
Nach Bavrtzer 1925.

lappen der Anneliden entspricht. Am Grunde des Rissels liegt der Mund.
Nur das Weibchen hat die typische Echiuridenorganisation, die in an-
deren Gattungen bei beiden Geschlechtern verwirklicht ist. Das Mann-
chen aber ist ein nur wenige Millimeter langes mundloses Wiirmchen
ohne aktive eigene Ernihrung. Trotz des starken Geschlechtsdimorphis-
mus ldBt sich, worauf hier nicht eingegangen sei, die miannliche Organi-
sation fast vollkommen mit der weiblichen Organisation homologisieren.
Daf3 dabei der méannliche Typus der abgeleitete ist, steht auBBer Zweifel.
Das fiir Bonellia und die Echiuriden iiberhaupt neue Organ, der Samen-
schlauch, dient als Reservoir fiir die Spermien, die im Coelom gebildet
werden. Sein Sack und Ausfiihrungsgang (Abb. 7) entwickelt sich dabei
aus den zwei Anlagen, die beim Weibchen (Abb. 6) die Mundbucht und
den Vorderdarm liefern. Der (mesodermale) Coelomtrichter aber, durch
den die Spermien aus dem Coelom aufgenommen werden, steht dem Ty-
pus eines Nierentrichters nahe, wie er bei den Exkretionsorganen des
Minnchens selbst, sowie den Exkretionsorganen und Gonodukten beim
Weibchen an verschiedenen Orten des Korpers ausgebildet wird. In In-
tersexen kann der Sackabschnitt des Samenschlauches noch deutlichen
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Abb.7 Bonellie viridis. Junge minnliche Larve (Sagittalschnitt) mit den drei Anlagen
des Samenschlauches: 1. dem Ausfiihrungsgang (AG), der der weiblichen Mundbucht
entspricht, 2. dem Samensack (SaS), der dem Urmundblischen entspricht und dessen
charakteristischen Kontakt mit dem entodermalen Darm (Ent) hat, 3. dem noch un-
deutlichen Material der Trichteranlage (Mes). Wahrscheinlich wird die Bildung des
Trichters von (1) oder (2) induziert. Die Lage der Samenschlauchanlagen i m Schlund-
ring (Bm, Cgl) ist derjenigen der Vorderdarmanlagen im Weibchen homolog. Die ter-
minale Lage der Samenschlauchmiindung erklirt sich durch die Verkiirzung des Kopf-
lappenteiles {KL) in der minnlichen Entwicklung. Nach Barrzer 1925.

Vorderdarmcharakter haben. So ist durchaus wahrscheinlich, daf3 die
Potenz «mesodermaler Trichter» in der stammesgeschlichtlichen Ent-
wicklung des Miannchens zusammen mit den Potenzen «Vorderdarm-
anlagen» neue Verwendung, eben als Samenschlauch, gefunden hat. Un-
erklart bleibt, auf Grund welcher Faktoren die beiden Potenzen «zusam-
mengekommen» sind.
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