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O unerwieniu gruczołem) jadowych ropuchy Bufo bufo. — 
Über die Innervierung der Giftdrüsen der Kröte Bufo 

bufo.

Mémoire

de Mlle J. ACKERMANN,

présenté le 4 octobre 1937, par M. S. Maziarski m. t.

(Planche 16).

Seit einigen Jahren beschäftigt mich die Frage der Innervie- 
rung der Amphibienhaut. In meinen veröffentlichten Arbeiten 
(Ackermann 1, 2), die dieses Thema behandeln, fehlt jedoch eine 
genauere Beschreibung der Innervierung der Drüsen, und zwar 
der Giftdrüsen, welche durch ihre Größe, ihren Aufbau und ihre 
Funktion das lebhafte Interesse des Forschers erwecken. Beim 
Frosch war das Bild der Drüseninnervierung sehr unklar und 
•die Vitalfärbungsergebnisse waren in dieser Hinsicht keine glän­
zenden. Der Axolotl lebt im Wasser und die Giftdrüsen, welche 
•eine Anpassung an das Landleben bedeuten, bleiben selbstver­
ständlich während der larvalen Lebensperiode untätig. Das von 
mir dargestellte Bild (Ackermann 2) der Nervenelemente in 
der Giftdrüsenwand des Axolotls entspricht einer Etappe der 
graduellen Entwicklung während der larvalen Lebensperiode eines 
Gebildes, welches für das landlebende, entwickelte Tier bestimmt ist.

Um dieser Frage näher zu treten, habe ich Untersuchungen 
über die Innervierung der Giftdrüsen an Kröten angestellt, unter 
der Voraussetzung, daß bei diesem Tier die Innervierung seiner 
sehr aktiven Giftdrüsen viel charakteristischer zum Vorschein 
kommen dürfte als bei den zwei oben genannten Vertretern der 
Amphibiengruppe.
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276 J. Ackermann:

Literaturübersicht.
Die Hautdrüsen der Amphibien waren seit langem Gegenstand 

vieler Untersuchungen. In der neuesten Arbeit von Theis (15), 
welcher sich u. a. auch mit der Entwicklung der Giftdrüsen des 
Salamanders beschäftigt, sind 148 Publikationen zusammengefaßt,, 
die den Aufbau der Amphibienhaut und deren Gebilde betreffen. 
Die Ansichten der Forscher, und zwar der früheren, gingen aber 
sehr oft auseinander. So wurde z. B. die Frage lebhaft diskutiert,, 
ob in der Haut der Amphibien eine oder mehrere Arten von 
Drüsen Vorkommen. Während von Engelmann (5), Seek(13), 
Schultz (14) zwei Arten von Drüsen angenommen wurden,, 
waren C a 1 m e 1 s (4), Leydig (9), B u g n i o n (3), Junius (8) 
der Ansicht, daß es nur eine Art von Drüsen in der Haut der 
Amphibien gibt und daß die sichtbaren morphologischen Unter­
schiede den physiologischen Zuständen der Drüsen entsprechen. 
Heidenhain (7) und Nicoglu (10) glaubten, außerdem noch 
Uber gangsformen zwischen den beiden erstgenannten Drüsenar­
ten annehmen zu können. Heute werden im allgemeinen zwei 
Drüsentypen in der Amphibienhaut angenommen, und zwar: die 
Schleim- und Giftdrüsen, ohne irgendwelche UbergangsfOnnen 
bei denselben festzustellen (Theis 1. c.).

Material und Methode.
Zwecks Darstellung der Nerven elemente der Hautdrüsen be­

diente ich mich der Methode der vitalen Methylenblaufärbung. 
Im Sommer wurde großen Kröten eine totale Injektion der wäs­
serigen Methylenblaulösung diverser Konzentration durch das 
Herz gemacht. Die Hautlappen wurden dann aus den Rücken­
hautpartien in der Gegend der bekannten Drüsengeschwülste hin­
ter dem Kopfe abpräpariert und nach Bethe fixiert. Aus densel­
ben wurden dicke Gefrierschnitte hergerichtet, welche noch einmal 
in die Fixationsflüssigkeit gebracht wurden, um danach ausge­
waschen, entwässert, in Zedernholzöl aufgehellt und in Kanada­
balsam montiert zu werden. Um mir einen richtigen Begriff von 
der oberflächlichen Disposition der Nervenelemente in der Drü­
senwand zu verschaffen, wurden die Hautstücke horizontal und 
vertikal in Schnitte zerlegt. Man erhält auf diese Weise Bilder, 
die sich ergänzen; wenn es sich um das stereoskopische Beobach- 
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Innervierung der Giftdrüsen der Kröte Bufo bufo 277

ten handelt, so leisten die gut aufgehellten Präparate im stereo­
skopischen Mikroskop ganz vorzügliche Dienste.

Die Giftdrüsen.
Die Haut der Kröte ist gleich dem allgemeinen Bauplan der land- 

lebenden Amphibien aus der Epidermis, Cutis und Subcutis zusam­
mengesetzt. Die Epidermis wird durch das mehrschichtige Platten­
epithel repräsentiert, welches diverse Mengen von Pigment (je 
nachdem von welcher Körperstelle) in den gewöhnlichen Epi­
thelzellen, sowie in den speziellen verästelten Schaltzellen ent­
hält. Die obere Schicht bildet eine distinkt verhornte Häutungs­
schicht, welche in die Drüsenmündungen eingestülpt ist. Die Le­
derhaut wird durch eine derbe Bindegewebsschicht charakterisiert,, 
welche den größten Teil derselben bildet und aus durchflochte- 
nen kollagenen Bündeln zusammengesetzt ist. Hier, in den ober­
sten Partien der Cutis, unmittelbar unter dem Epithel, ist eine 
lockere Bindegewebsschicht sichtbar, die mit vielen Blutgefäßen 
und Pigmentzellen versehen und reichlich innerviert ist. In der 
Lederhaut der Kückenhautgegend kommen mehrere Drüsen vor, 
welche auf den ersten Blick wenigstens zwei Abbautypen und 
diverse Größenschwankungen aufweisen. Den ersten Typus bilden 
kleinere Drüsen, die mit distinkten hohen Zylinderzellen ausge­
kleidet sind, welche im Drüsenlumen kolbenartig enden. Die Zel­
len sind sehr scharf und distinkt voneinander abgegrenzt. Die 
erwähnten Drüsen liegen in der oberen, lockeren Lederhautschicht 
und öffnen sich mit eigenen, kurzen Ausführungsgängen in der 
Epidermis. Sie werden für Schleimdrüsen gehalten.

Dem zweiten Typus gehören die Giftdrüsen an, die den Ge­
genstand meiner Untersuchungen bilden und die durch ihre Größe 
von selbst in die Augen fallen. Sie treten nur im Bereiche der 
Rückengegend auf und sind an manchen Stellen in Gruppen 
zusammengeschart, welche als Erhebungen auf der Rückenfläche 
sichtbar sind. Ein vertikaler Durchschnitt einer solchen Drüsen­
geschwulst hinter dem Kopfe der Kröte ist auf der Abbildung 1 
aufgenommen worden. Große Drüsen nehmen dort die ganze 
Dicke der Lederhaut ein, welche an dieser Stelle sehr reich ent­
wickelt ist im Vergleich zu anderen Körperstellen, abgesehen 
von den Geschwülsten. Eine Drüse mündet mittels ihres eigenen 
Ausführungsganges in die Epidermis. Die Größe dieser Giftdrü- 
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278 J. Ackermann:

sen ist übrigens veränderlich, es kommen auch viel kleinere vor. 
Sie produzieren bekanntlich eine milchige, giftige Substanz, wel­
che das gereizte Tier mit einiger Kraft ausscheidet. Die genann­
ten Drüsen besitzen die Gestalt einer dickbauchigen Flasche mit 
einem kurzen Halse, das Lumen ist mit dem Sekret ausgefüllt, 
die Wand ist mit einer Reihe von Drüsenzellen ausgekleidet. 
Sie besitzen distinkte Kerne, die mit einer sehr dünnen Proto­
plasmaschicht bedeckt sind. Ihr Aussehen und ihre Höhe hängt 
übrigens vom physiologischem Zustand der Drüse ab (Weiss 1. c.). 
Nach außen, dicht an der Basis der genannten Drüsenzellen, tre­
ten distinkte, glatte Muskelzellen auf. Entwicklungsgeschichtlich 
lassen sie sich sehr früh nach weisen; den Angaben von Theis (l.c.) 
zufolge kommen die Giftdrüsenanlagen schon in der Haut des 
Salamanderembryos vor, in Gestalt von Anhäufungen der Epi­
thelzellen mit großen Kernen, welche dann in das Corium ein­
stülpen. In der Haut der jungen Larve sind diese Anlagen »ein 
ganz geschloßenes Ganzes, das sich gegen Epidermis und Leder­
haut deutlich abhebt«. Das ganze Gebilde verändert sich dann 
zu einer Kugel mit doppelter Epithelwand. Aus der Innenschicht 
entwickeln sich dann die Epithelzellen der Sekretionsschicht, die 
Außenschicht wird zu kontraktilen Elementen umgewandelt. Die­
selben sind auch bei anderen Amphibien beschrieben worden, 
beim Axolotl von Pauli cki (12) und letztens von Gajew­
ska (6), beim Frosch von Junius (1. c.), beim Triton von N i- 
coglu (10), beim Salamander letztens vom Theis (1. c.) und 
früher von vielen anderen Forschern. Ihre physiologische Rolle 
beschränkt sich auf das Ausscheiden des Giftsekretes. Es muß 
jedoch erwähnt werden, daß frühere Forscher, u. a. Seek (13), 
die erwähnten Muskelzellen für Ersatzelemente der sekretierenden 
Drüsenzellen halten und annehmen, daß das Sekret nicht durch 
die Aktion der Zellen, sondern durch eine Erhöhung des Lymph- 
druckes ausgeschieden wird.

Meinen Beobachtungen zufolge, welche mit den Anschauungen 
von Weiss (1. c.) größtenteils übereinstimmen, sind die Muskel­
elemente der Drüsenwand schlanke, spindelförmige Zellen, welche 
die Drüse mit einem einzellschichtigen Mantel umgeben. Ihr typi­
sches Muskelaussehen ist aus der Abbildung 2 (Taf. 16) ersichtlich. 
Die ganz genaue Abbildung repräsentiert die tangential ange­
schnittene Drüsenwand mit den in Rede stehenden glatten Mu- 
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Innervierung der Giftdrüsen der Kröte Bufo bufo 279

skelzellen in ihrer charakteristischen Anordnung. Dieselben Mu- 
skelelemente sind auf der Abbildung 3 im Querschnitt sichtbar. 
Ihre Anordnung an der Drüsenwand ist derart, daß sie an der 
Basis der Drüse einen Boden aus horizontal verlaufenden Zellen 
bilden und an dem sekrechten Schnitte durchgeschnitten erschei­
nen, an den Seitenwänden dagegen méridional verlaufen. Manch­
mal ist an der Außenseite der Muskelzellen eine scharfe Linie 
sichtbar, welche der Membrana basilaris entspricht. Dies stimmt 
vollkommen mit den erwähnten entwicklungsgeschichtlichen An­
gaben überein. Die Muskelschicht wird in der Gegend des Drü­
senhalses distinkt dicker und der Verlauf der Zellen verändert 
sich gegen einen zirkulären, rings um den Drüsenhals so, daß 
eine Art Sphinkter entsteht. Mikroph. 4 (Taf. 16) stellt solch’ einen 
Sphinkter und dessen Verhältnis zu dem Drüsenhals dar. Die 
physiologische Bedeutung dieser Einrichtung ist ganz klar, der 
Sphinkter schließt das Lumen des Drüsenhalses ab, was das He­
rausfließen der Giftsubstanz verhindert. Dagegen muß folgerichtig 
die Lockerung des Sphinkters samt der Kontraktion der ganzen 
Muskeleinrichtung der Drüsenwand ein Ausscheiden des Sekretes 
verursachen, von welchem in den Drüsen größere Mengen ange­
sammelt werden können. Von Weiss (1. c.) wurde der genannte 
Sphinkter bei der Kröte nicht beobachtet.

Das Drüsenepithel geht in der Gegend des Drüsenhalses in 
die den Drüsengang auskleidende Epithelschicht über. Das Lu­
men öffnet sich an der Oberfläche des Epidermis und ist mit 
einer verhornten Schicht versehen. Mikrophoto 6 stellt den Über­
gang der Drüse in den Ausführungsgang dar (Drüsenhals). Cha­
rakteristisch für dieses Bild ist der Umstand, daß der Drüsen­
hals ganz sekretfrei ist, obwohl das ganze Drüsenlumen mit einer 
körnigen Sekretmasse ausgefüllt ist; diesen Befund halte ich für 
ein Ergebnis der Kontraktionstätigkeit des Sphinkters, welcher 
den Drüsenhals zusammenpreßt, ohne das Sekret in den Drüsen­
hals eindringen zu lassen. An der Außenseite des Muskelmantels 
der Drüse befindet sich eine bindegewebige Kapsel, welche 
mehrere Chromatophoren und reichliche Kapillarnetze enthält.

Eine Beschreibung der Tätigkeit der Drüsenzellen und eine 
Darstellung des Sekretionsprozesses fällt nicht in den Bereich 
meiner Arbeit, obwohl bisher, trotz vieler Publikationen früherer 
und . moderner Forscher, über den Sekretionsprozeß in den Gift­
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280 J. Ackermann:

drüsen noch nicht das letzte Wort gesprochen worden ist. Es 
handelt sich nämlich um die Tatsache, ob und auf welche Weise 
die Giftdrüsen innerviert werden, denn in der betreffenden Lite­
ratur werden sich wiedersprechende Anschauungen über den Me­
chanismus des Exkretionsprozesses des Giftes angeführt.

Die Inner vier mig der Giftdrüsen.
In meiner obenerwähnten Arbeit über die Innervierung der 

Froschhaut ist der Anordnungsplan der Nervenelemente in der 
Haut dieses Tieres dargestellt worden. Ähnliche Verhältnisse wer­
den auch bei der Kröte beobachtet. Auch hier befindet sich ein 
Nervennetz in dem Unterhautgewebe. Dasselbe setzt sich aus 
reichlichen Nervenbündeln zusammen, weist eine charakteristische 
Verdichtung an den Drüsengeschwülsten auf und entsteht durch 
Zerspaltung und Zusammenfließen der Nervenfasern in den Kno­
tenpunkten des Geflechtes, sowie in dem Verlaufe derselben, in 
den Nervenbündeln. Diese Anastomosen unter den Bestandteilen 
der Nervenbündel sind in meinen früheren Arbeiten genau be­
schrieben worden. Hier werden sie wieder angetroffen. Das sub­
kutane Nervengeflecht besitzt also den Charakter eines peripheren 
Nervennetzes. (Abb. 6, Taf. 19). Das in Rede stehende Nervengeflecht 
läßt sich ebenso gut auf den totalen Präparaten beobachten, die 
entsprechend vorzüglich aufgehellt wurden, wie auch auf den 
dicken Horizontalschnitten. Es trennen sich von demselben klei­
nere Bündelchen ab, welche, wellenartig verlaufend, in die Le­
derhaut eindringen. Verhältnismäßig selten zweigen sich von den 
letzteren einzelne Nervenfasern oder deren kleinere Bündel ab, 
um an die Seitenwand der Drüse zu gelangen, wie dies auf dem 
Mikrophot. 7 sichtbar ist. Öfters gelangen aus wenigen Nerven­
fasern zusammengesetzte Nervenbündelchen an die Drüsenbasis, 
um sich dort zu verzweigen. Dies läßt sich genau an den hori­
zontalen Präparaten beobachten. Am häufigsten gelangen aber an 
die Basis oder an die Seite der Drüse einzelne Nervenfasern, die 
sich dort auf folgende Weise verzweigen: Die an die Drüsen wand 
heranreichende Nervenfaser begegnet der bindegewebigen Kapsel, 
in der sie in dickere Zweigehen zerfällt (Abb. 8 u. 9). Dieselben 
dringen dann tiefer ein, um in der oben beschriebenen Muskel­
schicht in ein Netz zu zerfallen. (Abb. 9). Diesen Befund, daß die 
Drüse von wenigen Nervenfasern versorgt wird, halte ich für einen 
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für die Drüsenphysiologie wichtigen Umstand, denn auf diese 
Weise entsteht hier das nervöse Endnetz aus wenigen Nerven­
fasern und das Drüsenindividuum befindet sich unter dem Ein­
fluß von wenigen Nerveneinheiten.

In einem gelungenen, horizontal geschnittenen Präparat, wel- 
•ches man von der Untenseite der Haut beobachtet, hebt sich der 
Drüsenboden außerordentlich plastisch ab. Darüber breitet sich 
•das Geflecht des subkutanen Nervennetzes aus. Von demselben 
zweigt sich ein Nervenbündelchen ab, gelangt an den Drüsen­
boden und verläuft dort, indem seine Nervenfasern immer beider­
seits Zweigehen abgeben, sich voneinander entfernen, um sich 
bald wieder zu vereinigen. Die abgetrennten Zweigehen zerfallen 
dann aufs neue und bilden um die Drüsenfläche herum ein Ner­
vennetz mit länglichen Maschen. Distinkte Varikositäten sind an 
den feinen Fäserchen sichtbar. Das feine Netz befindet sich dicht 
an der Oberfläche der Drüse, tief unter den Chromatophoren, 
welche bekanntlich an der Außenseite der Blutkapillaren in der 
bindegewebigen Kapsel auftreten.

Die Seitenwände der Drüse sind von einem distinkten, feinen 
Nervennetz umflochten, welches den meridionalen Verlauf der 
Nervenfasern und längliche, ebenso meridionale Netzmaschen auf­
weist. Diese Anordnung ist sehr gut auf Abb. 10, Taf. 19 sichtbar. 
Es kommt mir auf die Feststellung an, daß man es hier mit dem 
Endnetze zu tun hat, welches bekanntlich von Stöhr jun. für 
■eine »Gesamtkonstruktion des vegetativen Nervensystems letzten 
Endes« gehalten wird. Das in Bede stehende Netz versorgt die 
kontraktionsfähige glatte Muskelschicht der Drüsenwand, welche 
bekanntlich aus meridionalen Spindelzellen zusammengesetzt ist. 
Die ebenso meridionale Anordnung der Nervenelemente weist auf 
•einen innigen Kontakt der Nerven mit den Muskelelementen hin. 
Dickere Fäserchen liegen zwischen den Muskelzellen, um mit ihren 
feinsten Verzweigungen die letzteren zu umflechten. Wie aus 
Abb. 10 ersichtlich ist, besteht das Nervennetz öfters aus kleinen 
.Bündeln von feinen Fäserchen mit distinkten Varikositäten. Die 
Verzweigungen derselben sind in den Knotenpunkten dunkler. Ihr 
Verlauf bleibt méridional und parallel, die Netzmaschen sind läng­
lich. Der gemeinsame Verlauf der dünnen Fäserchen verursacht 
eine verwickeltere Nervenanordnung, das Netz scheint dicker, we­
niger fein zu sein. Den zweiten Typus der Nervenanordnung bil- 
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det das Nervennetz, in dem die Nervenfäserchen, größtenteils­
einzeln, in größeren Abständen voneinander verlaufen und das 
Netz weitmaschig ist, ein Befund, wie ich ihn am häufigsten in 
den großen, sowie in den kleineren Drüsen zu sehen bekam.

Diese differenten Bilder der Nervenanordnung stehen gewiß 
im Zusammenhang mit der Ausfüllungsstufe der Drüsen. Eine 
prallgefüllte Drüse muß ihren Einfluß auf das Nervennetz aus­
üben, die Maschen desselben werden größer und nehmen eine 
mehr polyedrische Gestalt an (Abb. 11 ), die Richtung des Faser­
verlaufes bleibt jedoch méridional. Dies stimmt mit der Anschauung 
überein, daß ein Nervennetz eine funktionelle Anpassung darstellt, 
da es dem eventuellen Zerreissen der Nervenfasern während der 
weitgehenden Druckveränderungen im Innern der Drüse vorbeugt. 
Zieht man eine Parallele zwischen der Innervierungsart der Gift­
drüsen von Bufo einerseits und derjenigen von Frosch und Axolotl 
anderseits, so springt die Differenz von selbst in die Augen. Vor 
allem kommen beim Bufo viel mehr Nervenelemente in der Drü­
senwand vor, die Giftdrüsen sind hier öfters mit einem dichten 
Nervenfilz umflochten, zweitens fehlen beim Axolotl und Frosch 
die speziellen Nervenfasern, welche an die Drüse von der Seite- 
oder von unten heranreichen, um dann in ihrer Wand in ein 
Endnetz zu zerfallen. Man bekommt zwar beim Axolotl Nerven- 
bündelchen zu sehen, welche in der Nähe der Drüse in einzelne 
Fasern zerfallen und sich dann von der Drüse in Gestalt eines 
weitmaschigen Gitterwerkes abheben, dieselben scheinen aber der 
Drüse auszuweichen und mit den Nervenelementen des subepider­
malen Netzes zusammenzufließen (Ackermann 2. Abb. 3). Selbst­
verständlich ist das Abgeben von feinen Nervenzweigehen an die 
Drüse nicht unmöglich, aber von solch’ einem spezifischen Nerven­
apparat, wie ihn das Endnetz der Muskelschicht der Drüse beim 
Bufo bildet, kann keine Rede sein.

Die Innervierungsverhältnisse der Giftdrüsen beim Frosch er­
möglichen es, ein richtiges Nervennetz aufzufinden, es ist aber 
schwach entwickelt, aus sehr dünnen Fasern zusammengesetzt und 
schwach färbbar. Der Umstand steht gewiß im Zusammenhang 
mit der Entwicklung der kontraktilen Muskelschicht. Dieselbe ist 
nach Junius (1. c.) in den Giftdrüsen des Frosches schwach 
entwickelt, sie wird selten in Gestalt eines Mantels aus méridional 
zur Drüse gestellten Muskelfasern vorgefunden, öfters sind ein­
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zelne, kleine Muskelzellen in der Drüsenwand sichtbar und schließ­
lich können Kontraktionselenaente im allgemeinen fehlen. Die 
schwach aktiven Giftdrüsen des Frosches brauchen also keinen 
gut entwickelten Nerven apparat, welcher eine gewaltige Giftaus­
scheidung verursachen würde, nachdem die Kontraktion des Mus­
kelmantels durch einen Reiz zustandekommt.

Die Ursache des differenten Innervierungsbildes der Gift­
drüsen beim Axolotl, Frosch und Bufo ist also in der differenten 
Drüsenphysiologie der drei gennanten Tieren zu suchen. Der Axo­
lotl lebt im Wasser, seine Giftdrüsen gelten in der betreffenden 
Literatur für untätig, viele Verfasser behaupten sogar, daß die 
Giftdrüsen keine offenen Ausführungsgänge besitzen. Es muß be­
rücksichtigt werden, daß beim Axolotl das Nervennetz noch nicht 
entwickelt sein kann.

Der Frosch besitzt natürlich entwickelte Giftdrüsen, sie sind 
aber nicht sehr aktiv. Erst bei der Kröte kommt es zu einer Aus­
bildung der Drüsen, welche auf den Reiz mit dem Ausscheiden 
des sezernierten Produktes reagieren. Selbstverständlich muß der 
Nervenapparat derselben anders aussehen als bei den oben er­
wähnten Tieren. Ein schwach entwickeltes Nervennetz der Frosch­
drüsen wird hier durch eine reichliche Anhäufung von feinsten 
Nervenverzweigungen ersetzt. Dieselben sind zum Innervieren der 
glatten Muskelzellenschicht der Drüse bestimmt. Oben wurde er­
wähnt, daß von manchen Autoren die Muskelnatur dieser Ele­
mente bestritten wird. Meine Beobachtungen über die Nervennetze 
der Giftdrüsen scheinen zur Lösung dieser strittigen Frage man­
ches beizutragen. Wenn die Spindelzellen der Außenschicht Er­
satzelemente der Drüsenzellen sind, so könnte der Umstand ihrer 
reichlichen Innervierung gar nicht erklärt werden, da die echte 
Drüsenzellenschicht fast gar nicht innerviert ist. Dagegen stimmt 
die reichliche Innervierung der Muskelschicht sehr gut mit dem 
Befund überein, daß ein elektrischer oder mechanischer Reiz der 
Haut eine sofortige Ausscheidung des Drüsenproduktes verursacht 
(Junius, Weiss 1. c.).

Zusammenfassung.
1. Die Giftdrüsen der Kröte besitzen einen distinkten Muskel­

apparat, welcher in Gestalt von spindelartigen glatten Muskel­
zellen auftritt. Dieselben sind am Boden der Drüse horizontal,
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an den Seitenwänden dagegen méridional angeordnet und bilden 
rings um den Hals der Drüse einen Sphinkter.

2. Die Drüsenwand ist reichlich innerviert mit spärlichen Ner­
venfasern, welche sich von dem subkutanen Nervennetze oder von 
den Nervenstämmchen der Cutis abgetrennt haben.

3. Aus den Verzweigungen dieser Nervenfasern entsteht in 
der erwähnten Muskelschicht ein feines Endnetz mit länglichen 
Maschen, welches aus méridional zur Drüse verlaufenden Fäser­
chen zusammengesetzt ist.

4. Das Endnetz erstreckt sich auch auf den Sphinkter des 
Drüsenhalses.

5. Im Endnetze sind zwei Typen von Nervenanordnung beob­
achtet worden.

Aus dem histologischen Institut der Jagellonischen Universität, Kraków, 
Vorstand: Prof. Dr Stanisław Maziarski.

Erklärung der Abbildungen auf der Tafel 16.
Die Abbildungen Nr 1—5 und 7 wurden bei Verwendung des Leitzschen 
Apparates zur Mikrophotographie »Panphot» aufgenommen. Die Mikroauf­
nahmen Nr 6, 8—11 wurden unter Zuhilfenahme eines Zeichenokulars ergänzt.

1. Ein senkrechter Schnitt durch die Drüsengeschwulst.
2. Tangential angeschnittene Drüsenwand. Sichtbar sind spindelförmige 

Muskelzellen in ihrer spezifischen Anordnung.
3. Dieselben im Querschnitt, dicht an die Drüsenzellen angeschlossen.
4. Tangential angeschnittener Drüsenhals. An dessen unterem Teil wird 

eine Ringsmuskelschicht getroffen, welche einer Verdickung der Muskel­
kapsel entspricht und für einen Sphinkter gehalten wird.

5. Längsschnitt des Drüsenhalses mit dem leeren Lumen, obwohl in 
dem Drüseninnern eine große Menge körnigen Sekrets beobachtet wird. 
Dieser Umstand spricht für das Vorhandensein eines Sphinkters, welcher 
das Lumen des Drüsenhalses verschließt.

6. Die Mikroaufnahme eines subkutanen Nervennetzes. Reichliche Ana­
stomosen unter den Nervenfasern.

7. Ein Nervenbündel in der Cutis mit dem an die Giftdrüse heran­
reichenden Zweige.

8. Aus der Oberfläche einer Giftdrüse: die Verzweigungsart der an die 
Drüse gelangenden Nervenfasern.

9. Dasselbe und das an den Seitenwänden entstandene Nervennetz.
10. und 11. Zwei Grundtypen des Nervenendnetzes.
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Próby stratygrafii miocenu Polski na podstawie faun mię­
czaków. Cz. 1. — Versuche einer Stratigraphie des Miozäns 

von Polen auf Grund seiner Molluskenfauna. I Teil.

Mémoire

de M. W. FRIEDBERG m. c.
présenté le 8 novembre 1937.

Als ich. vor 27 Jahren an einer Monographie der Mollusken 
des polnischen Miozäns zu arbeiten begann, verfolgte ich neben 
rein paläontologischem Interesse auch die Absicht manche Fra­
gen allgemeiner Natur, hauptsächlich stratigraphische Fragen, 
zu beantworten. Jetzt ist diese Monographie abgeschlossen, und 
ich kann an die Lösung einiger von diesen Fragen schreiten.

Ich war davon überzeugt, daß Torton im Verhältnis zu älte­
ren geologischen Zeitperioden einer kurzen Zeitspanne entspricht, 
während welcher sich die Mollusken wenig, oder gar nicht verän­
derten. Die Unterschiede zwischen dem Untertorton (Opolien) 
in meiner Deutung und dem Obertorton (Bulhovien) sind infolge 
beginnender Aussüßung des Meeres faunistisch sehr deutlich, 
weshalb die Fauna des Obertortons schon Anfänge der sarmati- 
schen aufweist.

In dieser Arbeit werde ich mich auf das Untertorton beschrän­
ken. Wir wollen nachprüfen, wie sich in ihm die Faunen von 
zwei übereinander liegenden Schichtenkomplexen verhalten. Es 
ist jedoch nicht leicht einen Aufschluß zu finden, in welchem 
beide eine reiche Fauna hätten und deren Überlagerung keinem 
Zweifel unterliegen würde.

In Nordpodolien bilden fossilreiche, helle Sande das tiefste 
Glied des dortigen Miozäns. Sie sind unter dem Namen der Li­
gnitsande bekannt, da sie manchmal unbedeutende Braunkohlen- 
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flötze führen. Ihre Molluskenfauna ist aus einigen Orten (Olesko, 
Podhorce, Jasionów, Hołubica, Zborów, Borki Wielkie) schon 
längst bekannt. Diese Sande kommen auch in der weiteren Ver­
längerung des Nordrandes der podolischen Hochebene in Wolhy­
nien zum Vorschein. Reich an Fossilien ist dort besonders der 
unterste Teil der Schlucht Zabiak im Dorfe Zaleśce, auch der 
neulich vom Kowalewski (1) angegebene Aufschluß vom Ry- 
doml.

Über den Sanden liegen (Olesko, Podhorce, Jasionów) Litho- 
thamnienkalke oder Mergel, welche jedoch arm an Versteinerun­
gen sind. Nur in der Ortschaft Stary Poczajów in Wolhynien 
sind die Mergel gut entwickelt und reich an Mollusken. In einer 
tiefen Schlucht sah ich helle Sande, welche die gewöhnliche 
Fauna der Lignitsande führen, über welche ich schon früher (2) 
berichtet habe. Unter ihnen ist eine 0’5 m mächtige Lignitschicht 
sichtbar, darunter Kreidemergel.

Wir hätten also einen Vergleich zu ziehen zwischen den Mol­
lusken der Lignitsande und denjenigen der darüber liegenden 
Mergel von Stary Poczajów. Etwa 15 km westlich von diesem 
Orte liegt jedoch ein bekannter Aufschluß der Lithothamnien- 
kalke am Berge Hołdy beim Dorfe Buczyna, welcher auch sehr 
fossilienreich ist. Es liegt zwar dort der mergelige Kalk direkt 
auf dem Kreidemergel, seine Fauna gleicht jedoch ganz derje­
nigen von Stary Poczajów, worauf schon Olszewski (3) vor 
70 Jahren aufmerksam gemacht hat, weshalb wir bei unserer 
Zusammenstellung auch Hołdy in Betracht ziehen werden.

In beiliegender Tabelle habe ich nun ein Verzeichnis der 
Mollusken aus fünf gründlich ausgebeuteten Fundorten der Li­
gnitsande (Olesko, Podhorce, Jasionów, Hołubica, Zborów) einer­
seits und von Hołdy und Stary Poczajów anderseits aufgestellt. 
Borki Wielkie und die Fundorte der Lignitsande in Wolhynien 
habe ich aus praktischen Gründen weggelassen, damit das Ver­
zeichnis nicht zu umfangreich werde. Aus demselben Grunde 
habe ich auch die nicht ganz klar bestimmten Arten weggelassen, 
auch solche, welche nur in wenigen Exemplaren und nur in einer 
Lokalität gefunden wurden, auch manche kleine Formen, welche 
für unsere Erwägungen belanglos waren (Hydrobia).

Es muß noch hervorgehoben werden, daß die Lignitsande 
Uferbildungen eines ganz seichten Meeres sind, warscheinlich 
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sogar des Litoralgürtels. Man könnte sie etwa mit den Faluns 
der Aquitaine vergleichen. Am reinsten sind sie in Olesko, in 
Podhorce sind sie hie und da zu Sandsteinen verkittet, in Jasio­
nów manchmal etwas tonig. Die Mergel von Stary Poczajów 
und die Kalke von Holdy wurden in einer etwas größeren Tiefe 
abgesetzt, welche für die Lithothamnienkalk-Fazies charakteris­
tisch ist.

Die Fossilienliste habe ich nach meinen Sammlungen und nach 
meiner Arbeit »Mollusca miocaenica Poloniae« zusammengestellt 
und dabei auch die Arbeiten anderer Autoren berücksichtigt.

Bei Prüfung der Tabelle muß darauf Gewicht gelegt werden, 
daß beide Horizonte, mit welchen wir uns beschäftigen, eine 
verschiedene Fazies haben, sonst wäre es leicht die durch einen 
andersgestalteten Lebensraum hervorgebrachten Unterschiede mit 
den stratigraphischen zu verwechseln. Wir müssen deshalb auch 
die Lebensweise der Molluskenarten in Betracht ziehen.

Aus unserer Zusammenstellung geht hervor, daß in beiden 
Horizonten Gastropoden zahlreicher an Arten sind, als die Bi- 
valven. Was die Zahl der Individuen anbelangt, überwiegen je­
doch Bivalven in den Lignitsanden, denn Arten wie Corbula 
gibba Olivi, Venus cincta Eichw., Timoclea Sobieskii Hilb., Pha- 
coides borealis L., Loripes dentatus Defr. var. nivea Eichw., Car- 
dium praeechinatum Hilb., Nucula nucleus L., Chlamys elegans 
Andrz., Ostrea dïgitalina Dub. kommen in ihnen oft massenhaft 
vor, während sie in Holdy und in Stary Poczajów selten sind, 
oder ganz fehlen. Die Gastropoden übertreffen, was die Zahl der 
Arten anbelangt, in beiden Horizonten die Bivalven, die Zahl der 
Individuen ist jedoch in den Sanden geringer. Eine Ausnahme 
bilden nur einige Arten (Ringicula auriculata Men., Oxy stete 
orientalis Cossm. et Peyr., Natica Staszici Friedb., Gibbula affinis 
Eichw., Turritella pythagoraica Hilb., Bittium deforme Eichw.), 
welche besonders in Olesko sehr häufig sind.

In Holdy und in Stary Poczajów kommen einige Arten vor, 
welche in den Sanden fehlen. Von den Bivalven sind es: Car- 
dita laticosta Eichw., C. Duboisi Desh., Phacoides Michelottii 
May., Codokia exigua Eichw., Area anomala Eichw., Arca barbata 
L. var. Eichwaldi Friedb. und Ostrea cochlear Poli var. navicu­
laris Brocc. Die letzte Form ist bekanntlich den tonigen Sedimen­
ten eines etwas tieferen Meeres eigen, hat deshalb nur eine fa- 
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zielle, keine stratigraphische Bedeutung. Phacoides Michelottii 
kommt auch nicht in Betracht, da diese Art, schon aus dem Bur- 
digal bekannt, langlebig ist und wahrscheinlich im tieferen Meere 
heimisch ist. Codokia exigua Eichw. kommt nach M. Hoernes 
schon im Helvet des Wienerbeckens (Grund), obwohl selten, vor, 
häufiger ist sie dort im Torton, besonders in Steinabrunn. Es 
behauptet zwar de Gregorio, daß die Art Eichwalds mit 
der Form des Wienerbeckens nicht volkommen übereinstimmt, 
weshalb er für die letzte den Namen C. lia vorschlägt, ich weiß 
jedoch nicht, ob diese Behauptung richtig ist. Es bleiben nur 
vier Arten übrig: Cardita laticosta Eichw., C. Duboisi Desh., Area 
anomala Eichw. und A. barbata L. var. Eichwaldi Friedb., welche 
nur in Holdy und Stary Poczajów, in Żukowce, Zaleśce und in 
Szuszkowce x) vorkommen, weshalb sie für ein stratigraphisch 
jüngeres Horizont, als das der Lignitsande charakteristisch sein 
könnten. Ihre chronologische Bedeutung scheint um so mehr 
begründet, da sie nicht an eine Fazies gebunden sind, denn in 
Zaleśce, Wiśniowiec, Żukowce und Szuszkowce kommen sie in 
den Sanden vor. Cardita laticosta kommt im polnischen Miocän 
sonst nur in Bogucice vor, C. Duboisi nur in Bogucice und Zglo- 
bice, was den Eindruck hervorrufen könnte, daß die Bogucicer- 
Sande und die Schichten von Grabowice und Zglobice strati­
graphisch mit dem Horizonte von Holdy und Stary Poczajów pa­
rallelisiert werden könnten. Da jedoch in Bogucice und Zglobice 
Terebralia bidentata, eine für den Lignitsandhorizont bezeichnende 
Art, vorkommt, sollte man diesen zwei Arten keine allzugroße 
Bedeutung zuschreiben.

Was die Gastropoden anbelangt, so besitzen wir deren vier 
Arten, welche nur in Hołdy und in Stary Poczajów vorkommen, 
in den Lignitsanden aber fehlen. Es sind dies: Gibbula biangu- 
lata Eichw., Turritella scalaria Dub., Ceritliüim irregulare Dub., 
und Merica fenestrata Eichw. var. gracilis Friedb. Die erste 
Art, welche bei uns nur aus Stary Poczajów, Zaleśce, Żukowce 
und Tarnoruda bekannt ist, könnte für den Lithothamnienkalk- 
horizont bezeichnend sein, da die Vorkomnisse dieser Art im 
Torton des Wienerbeckens, Italiens (Helvet-Torton) und der Ge-

9 Die Fundorte dieser Arten sind in meinen »Mollusca miocaenica Po- 
loniae« angeführt.
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gend von Bordeaux (Aquitan-Helvet) nicht der typischen Form, 
sondern der var. porella de Greg, entsprechen. Allerdings habe 
ich jedoch im Helvet von Manthelan ein typisches Exemplar 
gefunden. Cerithium irregulare habe ich in Hołdy, Stary Poczajów, 
Zaleśce und in Zukowce gesammelt, Dubois in Szuszkowce. 
Wichtig ist auch das Vorkommen von Turritella scalaria Dub., 
der ich unlängst eine kurze Arbeit (4) gewidmet habe. Merica 
fenestrata Eichw. var. gracilis habe ich außer in Hołdy und Stary 
Poczajów nur in Zaleśce und Zukowce gefunden, unlängst hat 
jedoch Kowalewski (1) diese Form aus den Lignitsanden von 
Eydoml angeführt. Es dürften also nur zwei Gastropodenarten: 
Cerithium irregtilare Dub. und Turitella scalaria Dub. für den 
Lithothamnienkalkhorizont charakteristisch sein.

über die Vorkomnisse in Wolhynien muß noch folgendes 
bemerkt werden. Die ungemein reiche Fauna der Schlucht Za- 
biak in Zaleśce wartet noch auf eine spezielle, schichtenweise 
durchgeführte Ausbeute, da dort einige Horizonte unterschieden 
werden müssen,, welche die bisherigen Auf Sammlungen nicht be­
rücksichtigen konnten. Die Lage der mergeligen Sande von Zu­
kowce ist meiner Meinung nach noch nicht festgestellt, obwohl 
sie wahrscheinlich den Mergeln von Stary Poczajów entsprechen. 
Die Sande von Szuszkowce sind demzufolge, was ich unlängst be­
richtet habe (4), jünger als die Lignitsande, auch als die Mergel, 
gehören aber noch zum üntertorton und es ist jedenfalls ver­
fehlt, wenn sie Kowalewski unlängst (1) dem Buhlovien zuge­
zählt hatx).

x) Schon nach Abschluß dieser Arbeit habe ich Heft 47 der »Posiedze­
nia Naukowe P. Inst. Geologicznego« erhalten, welches einen Aufsatz von 
Kowalewski unter dem Titel »0 faunie warstw buhłowskich Wołynia 
w związku z wiekiem piasków szuszkowieckich« enthält. Die Begründung 
dieses Autors, daß die Sande von Szuszkowce dem Buhlowien zuzurechnen 
sind, scheint mir wenig beweiskräftig zu sein. Mit dieser Frage werde ich 
mich gelegentlich noch beschäftigen.

Bulletin III. B. II. 1937.

In Hołdy und in Stary Poczajów sind einige Gastropodenarten 
zahlreicher als in den Lignitsanden. Ich zähle sie nach der Ta­
belle auf: Callistoma hirricula Eichw., Turbo mamillaris Eichw., 
Leptothyra mamilla Andrz., Rissoa turricula Eichw., Rissoina po- 
dolica Cossm., R. decussata Mont., Bitti/um deforme Eichw., Colum- 
hella semicaudata Bon., C. scripta L., C. fallax R. Hoern. u. A., 

20
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Turricula ebenus Lam. var. striata Eichw. Es scheint mir, daß 
keiner von diesen Arten eine stratigraphische Bedeutung zuge­
schrieben werden kann, daß es sich jedoch dabei nur um Formen 
handelt, welche im etwas tieferen Wasser leben und an Seegras­
wiesen gut gedeihen.

Jedenfalls läßt sich im oberen Horizonte eine Verarmung der 
Molluskenfauna wahrnehmen. Nach unserer Zusammenstellung 
sind aus den Sanden 75 Bivalven und 160 Gastropodenarten be­
kannt, zusammen also 235 Molluskenarten und Varietäten. In 
Hołdy und in Stary Poczajów sind 31 Bivalven und 85 Gastro- 
poden, zusammen nur 116 Molluskenformen vorhanden, also um 
die Hälfte weniger. Teilweise können wir die Ursache dieser Er­
scheinung dadurch erklären, daß die flache Sandzone günstige 
Lebensbedingungen für die grabenden Bivalven (Tellina, Venus, 
Glycymeris, Solen) und manche anderen Arten (Pecten Besseri, 
Chlamys elegans, Ostrea digitalina) bildet, auch für manche Gastro- 
podenarten (Fisszirella, Calyptraea, Sigaretus), welche am kal­
kigen Meeresboden eines etwas tieferen Meeres nicht leben können. 
In den Lignitsanden sind Neritina picta und einige Potamides- 
Arten (P. Schaueri) vorhanden, welche im oberen Horizonte fehlen, 
da in dem Lignitsande-Horizont bei der Mündung einiger Flüsse 
das brackisch gewordene Meereswasser das Leben dieser Arten 
begünstigte.

Im oberen Horizonte vertiefte sich etwas das Meer, es tritt 
dort eine üppige Seegrasflora auf, welche die Existenz vieler 
Mollusken begünstigt, die Fauna sollte also nicht so sehr verar­
men. Ich glaube, daß die verminderte Anzahl der Molluskenarten 
durch die langsam eintretende Abkühlung des Meereswas­
sers verursacht wurde, infolge derer manche Mollusken ihr 
bisheriges Areal verließen und sich in wärmere Meere zurück­
zogen.

Wir wissen, daß im Bereiche des Mittelmeeres die Mollusken 
des Untermiozäns von denen des Helvets und Tortons Unter­
schiede aufweisen, welche auch dadurch zustandekamen, daß 
manche Arten ausstarben, oder in den tropischen Teil des Atlan­
tischen Oceans auswanderten. Dieser Vorgang dauert jedoch nicht 
nur im Helvet und Torton, sondern auch im Pliozän fort, wie 
dies die schöne Monographie von Gignoux(5) beweist. Selbst­
verständlich ist er auch im Torton tätig. Im polnischen Torton 
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ist er vielleicht intensiver vorgegangen, da hier das ehemalige 
Mediterranmeer am meisten gegen den Norden vorgedrungen ist. 
Nur in den Lignitsanden kommen manche Arten vor, welche 
deutlich auf ein wärmeres Meer hinweisen. Terebralia bidentata 
Defr. ist bei uns nur auf das unterste Untertorton beschränkt Q, 
wie ich das neulich (6) bewiesen habe. Nach Thiele (7) lebt diese 
Gattung jetzt nur im indoaustralischen Gebiet. Tectarium koste- 
jense Boettg. ist der einzige Vertreter im Miozän von Europa der 
Gattung Tectarium, welche jetzt nur in indopaziphischen Meeren 
lebt. Dasselbe bezieht sich auf die Art Modulus Basteroti Ben. 
Das Vorkommen der letzten Art, welche sonst nur aus dem Bur- 
digal der Gegend von Bordeaux und aus dem Helvet von Italien 
bekannt ist, kann im Torton von Zborów und von Siebenbürgen 
nur als absterbendes Relikt gedeutet werden.

Zusammenfassend kommen wir zu dem Resultate, daß die 
Fauna der Lithothamnienkalke und Mergel in Nordpodolien einen 
großen Rückgang gegenüber derjenigen der Lignitsande aufweist. 
Die Unterschiede werden hauptsächlich durch verschiedene Fazies 
verursacht, aber auch warscheinlich durch klimatische Faktoren. 
Wir haben auch nur wenige Molluskenarten nennen können, wel­
che dem oberen Horizonte eigen sind, weshalb der allgemeine 
Schluß, daß während des Untertortons sich die Faunen nur we­
nig verändert haben, richtig ist.

Es wurde nur ausnahmsweise das tortonische Alter der Li­
gnitsande verneint. Siemiradzki (8) wollte sie dem Helvet zu­
weisen. Um diese Frage abzuschließen, habe ich in meiner Ta­
belle auch das Vorkommen unserer Mollusken in den bekannten 
Miozängebieten Europas (Wienerbecken, Siebenbürgen, Italien, 
Frankreich) berücksichtigt. Aus dieser Zusammenstellung ist er­
sichtlich, daß nur vier Arten oder Varietäten der Lignitsande 
aus dem Torton unbekannt sind und zwar: Pholas cf. Dujardini 
May. (Helvet), Tellina crassa Pen. var. reducta Dollf. et Dautzb. 
(Burdigal-Helvet), Donax intermedia Hoern. (Helvet), Donax cf.

*) Die Art in unserem Sarmat, welche ich anfangs (Mollusca miocaenica 
Poloniae, Bd. I. S. 301) Terebralia Andrzejowskii genannt habe, gehört 
nicht zu dieser Gattung, sie ist vielmehr ein Potamides s. str., was ich 
(ibidem S. 600) korrigiert habe. Es ist deshalb nicht richtig, wenn Kowa- 
lewski(l) den Namen Terebralia Andrzejowskii weiterhin gebraucht und 
von Sanden mit Terebralia im Sarmat von Rydoml spricht.

20*
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sallomacensis Cossm. et Peyr. (Helvet). Diese Arten wird man 
höchstwahrscheinlich im Torton des Wienerbeckens finden, wenn 
die dortigen Mollusken neu bearbeitet werden, was dringend ge­
boten ist. Sonst sind alle Arten, falls sie nicht Lokalformen sind, 
aus dem Torton anderer Gebiete bekannt, weshalb die Zugehörig­
keit der Lignitsande zum Torton keinem Zweifel unterliegt.

Die Fauna der Lignitsande und des oberen Horizontes steht 
derjenigen des Wienerbeckens und derjenigen von Siebenbürgen 
am nächsten. Aus der Tabelle ist ersichtlich, daß von den 245 
von mir angegebenen Arten 179, also 73°/0 im Wienerbecken, 
155 im Torton von Siebenbürgen vorkommen, während in Italien 
nur 113 verzeichnet werden, obwohl in der Tabelle das Vorkom­
men angefangen vom Helvet bis zum Pliozän angeführt -wurde. 
Mit dem Miozän von Frankreich (Aquitan-Torton) hat unsere 
Fauna nur 97 Arten gemeinsam, was dadurch leicht erklärt wer­
den kann, daß das dortige Miozän der atlantischen, nicht der 
mediterranen Provinz angehört und daß das Torton der Gegend 
von Bordeaux von einer anderen Fazies als derjenigen der Li­
gnitsande ist.

Daß das Torton von Polen demjenigen des Wienerbeckens 
am nächsten steht, war schon längst bekannt und wurde von 
niemandem ernstlich verneint. Unlängst hat J. M e z n e r i c s in 
ihrer interessanten Arbeit über die Gastropoden von Steinabrunn (9) 
diese Tatsache betont, wobei ich bemerken möchte, daß im pol­
nischen Torton auch manche andere Arten des Tortons von 
Steinabrunn vorkommen, welche in der Tabelle der Verfasserin 
nicht berücksichtigt wurden. Es sind dies: Crepidula ungui formis 
Lam., Alvania miocaenica Sacco, Alvania Venus d’Orb. var. da- 
nubiensis Cossm. et Peyr., Cingula laevigata Eichw. (= C. laevis 
Hoern.), Pyramidella plicosa Bronn., Turbonilla turricula Eichw., 
Eulima subulata Don., Cerithiopsis bilineata Hoern., Cerithiopsis 
trilineata Phil., Triphora perversa L. var. adversa Mont., Crypto- 
spira Philippii Mont. (= C. minuta Pfeif), Asthenotoma pannus 
Bast., Daphnella hispidula Jan., Ringicida auriculata Men., Torna- 
tina truncatula Brug. Bei Berücksichtigung dieser Formen ist 
der faunistische Zusammenhang noch deutlicher.

Die Fauna der Lithothamnienmergel und Kalke entspricht 
faziell und wahrscheinlich auch stratigraphisch derjenigen der 
Mergel von Steinabrunn, da diese Mergel Einlagerungen im
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Daphnella anceps Eichw...................
„ submarginata Bon.. . .
„ holubicensis Friedb. . .
,, cf. harpula Brocc. . . .
„ vulpecula Brocc. . . .
„ hispidula Jan...................

Genotia ramosa Bast.........................
„ „ var. Elisae R. H.

u. A.................................... ....
Conus Dujardini Desh.......................

„ „ „ var Bresinae
R. H..................... ...........................

Hemiconus granularis Bors. . . .
cf. catenatus Sow. . .
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Leithakalke bilden. Auf diese Tatsache hat schon vor mehr als 
fünfzig Jahren Uhlig (10) hingewiesen. Die Molluskenfauna von 
Steinabrunn ist jedoch bedeutend reicher als die von mir aus 
Stary Poczajów und von Holdy angegebene. Meznerics(9) 
hat 103 Arten der kleinen Gastropoden beschrieben. Bei Berück­
sichtigung der größeren Gastropoden und Bivalven muß die Zahl 
der Arten bedeutend größer sein, während ich nur 85 Gastroden­
formen angeben konnte. Da der Salzgehalt des Meereswassers 
während der Bildung des oberen Horizontes ein normaler war, 
wäre es doch möglich in der etwas tieferen Meerestemperatur 
bei uns die Ursache dieser Verarmung zu sehen, obwohl sich an 
derselben auch andere Ursachen beteiligen könnten, wie z. B. 
schwache Strömungen und schwache Brandung, weshalb das 
Wasser wenig durchlüftet wird.
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Einige Worte muß ich zur Erklärung der Tabelle beifügen. 
Die Fauna der Sande von Olesko, Podhorce und Jasionów dürfte 
ziemlich vollständig bekannt sein, da ich dort wenigstens dreißig­
mal gesammelt habe. In Hołubica war ich allerdings nur einige 
Male, aber ich habe das dortige reiche Material, welches im 
Museum der Grafen Dzieduszycki aufbewahrt wird, untersucht. 
Die Mollusken von Zborów wurden vom Kanonikus Sylwester 
Januszkiewicz eifrig gesammelt. In Hołdy war ich mehr 
als zehnmal, in Stary Poczajów habe ich seltener, aber doch 
mehrmals gesammelt.

In der Tabelle bedeutet s ein seltenes Vorkommen (1—9 Exem­
plare), h ein häufiges (10 - 20 Exemplare), sh ein sehr häufiges 
(20 Exemplare und darüber). Bei Angabe des Vorkommens im 
fremdem Gebiete bedeutet -j- ein Vorkommen derselben Art 
oder Varietät, Q das Vorkommen einer verwandten.
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O drugim pokoleniu potomnym (F2) sztucznie zciemnionej 
brudnicy nieparki Lymantria dispar L.— Mitteilung über 
die F2~ Generation des künstlich melanisierten Schwamm­

spinners Lymantria dispar L.
Note

de M. J. ZAĆWILICHOWSKI,
présentée le 8 novembre 1937, par M. M. Siedlecki m. t.

(Planche 17). /

In derselben Zeitschrift (März 1937, p. 91 —109) habe ich die 
Ergebnisse meiner Untersuchungen über das Verhalten eines er­
worbenen Merkmals bei den Nachkommen Fx des Schwammspinners 
veröffentlicht. Von den in der erwähnten Arbeit beschriebenen 
und auf der beiliegenden Tafel (Taf. 6) abgebildeten Exemplaren 
der ^-Generation wählte ich damals 4 Paare, welche in kurzer 
Zeit Eier in normaler Anzahl legten. Im April 1937 schlüpften 
aus denselben Räupchen aus, die mit Weidenblättern gefüttert 
wurden. Leider trat in meinen Raupenaufzuchten trotz der sorg­
fältigsten Behandlung eine Infektionskrankheit (eine schwere 
Polyederkrankheit und die Schwindsucht) auf, welche drei Serien 
(die von drei Weibchen stammten) von meinen oben erwähnten 
Schwammspinneraufzuchten in den älteren Raupenstadien voll­
ständig vernichtete. Von der vierten Serie (die Elterntiere sind 
auf Tafel 17, Abb. 2 und 3, das Weibchen außerdem in meiner 
früheren Arbeit auf Taf. 6, Fig. 21 abgebildet) erhielt ich noch 
über 20 Puppen, deren überwiegende Mehrzahl jedoch mit der 
Krankheit infiziert worden war, was sich darin äußerte, daß diese 
kranken Puppen Mißbildungen an den Flügelscheiden zeigten. Bald 
gingen sie zugrunde, nur aus drei Puppen dieser Serie schlüpften 
Falter aus. Zunächst schlüpfte ein gesundes, gut ausgebildetes Weib­
chen aus. Dasselbe zeigte auf beiden Flügelpaaren eine aschgraue 
Grundfarbe, die mindestens so dunkel oder noch ein wenig dunkler 
war, als die Flügelfärbung der P- und ^-Generation. Die schwärz-
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liche Musterzeichnung war zwar ziemlich fein aber deutlich und 
reichlich, wie bei den besten Exemplaren der Pi-Generation. Man 
konnte keine Reduktion der Zeichnungselemente bemerken. Die 
Hinterflügel waren auch grau. Eine ganz ähnliche dunkelgraue 
Farbe zeigte auch die Behaarung der Brust und des Hinterleibes. 
Da damals unter meinen Schwammspinnerpuppen dieser Serie eine 
Männchenpuppe noch am Leben war, so beschloß ich das erwähnte 
Weibchen lebendig weiterzuhalten, um nach dem Ausschlüpfen des 
Männchens der ^-Generation eine weitere zu bekommen. Ich hielt 
also in einer Schachtel das lebende Weibchen, ohne es zu töten. 
Dasselbe lebte 12 Tage, doch entschuppte es stark infolge Flat­
terns in der Schachtel und scheint jetzt (auch auf der Abbildung) 
viel heller zu sein, als in den ersten Tagen nach dem Ausschlüpfen. 
Abbildung 5 stellt dieses teilweise abgeschuppfe Weibchen dar. Das 
Männchen schlüpfte leider erst zwei Tage nach dem Tode des Weib­
chens aus. Das Männchen zeigt eine verwischte Flügelzeichnung.

Das zweite aus der Puppe ausgeschlüpfte Weibchen dieser 
Serie blieb infolge der Infektion ein Krüppel mit unvollkommen 
entwickelten Flügeln, jedoch zeigen auch diese verkrüppelten 
Flügel eine ebenfalls dunkel-aschgraue Farbe (Fig. 4), welche, da 
der einzige ziemlich gut entwickelte Flügel nur wenig abgeschuppt 
ist, auf der Abbildung leicht wahrnehmbar ist. Zum Vergleich 
ist ein Kontrolltier abgebildet. Alle Exemplare wurden auf ein 
und derselben Platte auf genommen.

Die zwei weiblichen Exemplare der F2-Generation beweisen, daß 
eine von der P-Generation infolge Chemikalieninjektion erworbene 
Verdunkelung der Flügelfärbung nicht nur in der Fy sondern auch 
in der P2-Generation vorkommt, bei der P2-Generation übrigens 
in keinem schwächeren Grade als bei der Fx- oder P-Generation.

Erklärung der Tafel 17.
Abb. 1. Das infolge der Chemikalieninjektion verdunkelte Weibchen 

der P-Generation.
Abb. 2. Das Weibchen der Generation (das mütterliche Elterntier 

der P2-Generation).
Abb. 3. Das Männchen der Pi-Generation (das väterliche Elterntier der 

P2-Generation).
Abb. 4. Das verkrüppelte Weibchen der Pi-Generation.
Abb. 5. Das gut entwickelte Weibchen der P2-Generation.
Abb. 6. Das Kontrolltier.
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Badania nad przeszczepianiem autoplastycznym ogonów 
kijanek żaby płowej (Rana temporaria) z odwróceniem 
osi gr zbieto-br zusznej i gtowo-ogonowej. — Untersuchun­
gen an mit umgekehrter dorsoventraler und kephalokaudaler 
Achse autoplastisch transplantierten Schwänzen von Lar­

ven des Grasfrosches (Rana temporaria).

Mémoire

de M. F. PAUTSCH, 
présenté le 6 novembre 1937, par M. E. Godlewski ni. t. 

(Planches 18—19).

Problemstellung.
Versuche über Transplantationen von ganzen Froschembryo- 

nen und von Teilen derselben wurden zum ersten Mal von Born 
(1897) ausgeführt. Diese Versuche bestanden in der Vereinigung 
von zwei Embryonen zu parabiotischen Organismen verschie­
dener Art, welche mit den Kopfenden oder an den Bauchseiten 
miteinander verwachsen waren, in der Herstellung von Tieren 
mit zwei Köpfen oder Schwänzen oder in einer Transplantation 
von Teilen einer Larve auf eine andere, wodurch Exemplare 
mit verschiedenen doppelten inneren Organen entstanden. Born 
bemerkte schon damals Veränderungen in der Entwicklung der 
inneren Organe, die eine Folge der Transplantation waren und 
wies besonders auf Verwachsungen von Teilen hin, die ursprüng­
lich zwei Organismen angehörten. Kurz darauf wendete Har­
rison (1898) die Born’sche Methodik bei Versuchen über die 
Regeneration von Schwänzen mit umgekehrter kephalokaudaler 
Achse an. Derselbe (1904) untersuchte auch die Entwicklung der 
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Organe der Seitenlinie parabiotischer Organismen und stellte einige 
Faktoren der Entwicklung derselben beim normalen Tier fest.

Die an dieser Stelle beschriebenen Untersuchungen sind ähn­
licher Art, betreffen jedoch ausschließlich innere Organe. Es wer­
den zwei eigentlich selbständige Probleme behandelt. Zunächst 
wird die Frage erörtert, ob zwischen gleichartigen G-eweben des 
Organismus eine Tendenz zur Annäherung und Verbindung vor­
handen ist. Mit anderen Worten, es galt zu untersuchen, ob solche 
Gewebe sich gegenseitig auf irgendeine Weise anziehen. Ich be­
nützte zu diesem Zweck das Nervengewebe des in Entwicklung 
begriffenen Nervenrohres der Froschlarve. Der Versuch sollte 
derart durchgeführt werden, daß durch Durchschneidung des Ner­
venrohres an einer gewissen Stelle und durch Schaffung eines 
Zwischenraumes zwischen den getrennten Enden, die Möglichkeit 
gegeben werden sollte, eventuelle Anziehungskräfte zu entdecken. 
Falls diese Kräfte intensiv wären, müßten die getrennten Enden 
verwachsen und das sogar dann, wenn der durch ein Auseinan­
derrücken der Enden geschaffene Zwischenraum ziemlich weit 
wäre. Sollte die Affinität kleiner sein, so könnte eine Annäherung 
der Enden ohne ein eigentliches Zusammentreffen derselben ein­
treten. Schließlich könnte es sich zeigen, daß in den Enden keine 
Tendenz zur Annäherung vorhanden ist und daß ihre Orientie­
rung selbständig ist. In diesem Fall wäre die Möglichkeit einer 
unabhängigen Regeneration der beiden Enden in einer neutralen 
Richtung ins Auge zu fassen.

Die zweite Frage lautete: wie verhält sich das Muskelgewebe 
des Schwanzes unter dem Einfluß einer veränderten Polarität? 
Zwecks Lösung dieser Frage mußten Teile des Schwanzes derart 
an den Rumpf transplantiert werden, daß ihre kephalokaudele Achse 
um 180° gewendet wurde. Die weitere Entwicklung musste zeigen, 
ob die Muskelfasern des Schwanzes in der neuen Lage ihre eigene 
polare Orientierung behalten oder ob eine Umwendung der letzteren 
eintritt. Es soll also untersucht werden, ob die eigene Polarität 
der Muskelfasern sich der Polarität des Larvenkörpers als einem 
Ganzen anpassen werde. Hier gibt es einige Möglichkeiten. Zu­
nächst könnte eine komplette Umgruppierung der Muskeln des 
Transplantats eintreten und das sowohl in der schon im Augen­
blick der Transplantation vorhandenen Partie wie auch in dem 
durch späteres Wachstum des Schwanzes entstandenen Teil. Die 
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■andere Möglichkeit wäre, daß überhaupt keine Umgruppierung 
des Gewebes eintritt und die Schwanzmuskelfasern ihre charakte­
ristische Lage behalten. Endlich könnte als dritter Ausgang eine 
nur teilweise Umlagerung stattfinden. Die älteren Muskelpartien, 
welche schon zur Zeit der Transplantation vorhanden waren, 
könnten eventuell ein anderes Verhalten auf weisen als die später 
■entstandenen jüngeren, was eine Anzahl weiterer Möglichkeiten 
hervorrufen würde.

Wenn man jetzt den Versuch so ausführt, daß der transplan­
tierten Muskelpartie die Möglichkeit gegeben wird nicht nur zu 
wachsen, sondern auch zu regenerieren, so wird eine Reihe wei­
terer Fragen aufgeworfen. Harrison (1898) wies nach, daß 
■eine Regeneration in einem solchen Falle wirklich eintritt. Es 
mußte jedoch noch festgestellt werden, ob die Intensität der Re­
generationsprozesse nicht von der veränderten Orientierung beein­
flußt wird. Sodann mußte die Qualität des regenerierten Gebildes 
untersucht werden. Es mußte festgestellt werden, ob in demselben 
alle Gewebe und Organe des normalen Schwanzes auftreten. Be­
sondere Aufmerksamkeit mußte dabei auf die Gruppierung der 
Muskeln (wenn diese überhaupt vorhanden wären) gerichtet wer­
den, weil auf diese Weise festgestellt werden konnte, ob das Re­
generat polar orientiert ist. Die erwähnten Harri son’schen Unter­
suchungen berücksichtigten nämlich den feineren Bau der Rege­
nerate nicht und die von diesem Verfasser gegebene Erklärung 
für die Entstehung dieser Gebilde ist auch nicht ganz einwandfrei.

Die beiden erwähnten Probleme betreffen Prozesse, welche 
durch Umkehrung einer der Hauptachsen des Körpers hervorge­
rufen werden und umfassen Regulationserscheinungen von Ge­
weben, die sich in einer anderen als der normalen Umgebung 
befinden. Diese gemeinsamen Kennzeichen dürften die Behandlung 
beider Probleme in einer Publikation genügend rechtfertigen.

Die Untersuchungen wurden im Biologisch-Embryologischen 
Institut der Jagellonischen Universität in Kraków ausgeführt. Ich 
•erlaube mir an dieser Stelle dem Leiter des Institutes, Herrn 
Professor Emil Godlewski, meinen herzlichsten Dank auszu- 
sprechen, sowohl für die Überlassung des Themas wie auch für 
die wertvollen Ratschläge, die er mir im Laufe der Arbeit zuteil 
werden ließ.

Bulletin HI. B. II. 1937. 21
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Material und Methoden.
Als Material benützte ich Kaulquappen des Grasfrosches (Rana 

temporaria) von 7-5—11 mm Körperlänge. Textabb. 1 gibt das sche­
matische Bild einer solchen Larve. Dieselbe befindet sich in dem 
Stadium, wo äußere Kiemen auftreten. Die Larven sind in diesem

Textabb. 1. Larve in dem zu den Versuchen benützten Stadium. Vergr. 
ungefähr 8'5 X-

Stadium bewegungsfähig und ihre Schwanzmuskeln sind schon 
charakteristisch gruppiert, obwohl sie sich gewöhnlich an die 
Eigallerte ansaugen und den Platz nicht wechseln. Die Größen­
differenzen des Materials sind ziemlich unbedeutend, da in dieser 
Lebensperiode Larven genau desselben Alters verschiedene Körper­
längen haben können; besonders der Schwanz ist oft von verschie­
dener Gestalt und Größe.

Die Transplantationen wurden mittels der von Hirschler (1924) 
angegebenen Methode ausgeführt. Nach dieser Methode werden die 
Tiere in Narkose operiert und in eine feuchte Kammer gebracht, 
welche im Kühlen gehalten wird. Dort können die Tiere einige 
Stunden lang verbleiben, ohne Schaden zu nehmen. Ins Wasser 
kommen sie erst dann zurück, wenn das Transplantat schon ge­
nügend angeheilt ist. Diese Methode wurde von mir fast gar nicht 
abgeändert und nur in einigen Einzelheiten dem Material ange­
paßt. Die Tiere wurden vor der Operation auf kurze Zeit in eine 
L prozentige ürethanlösung gebracht. In den späteren Versuchen 
wurde in der Narkose die Länge von Körper und Schwanz eines 
jeden Exemplars mit Hilfe einer Binokularlupe gemessen. Sodann 
wurde das zu operierende Exemplar in eine Petri-Schale gebracht, 
deren Boden mit Paraffin ausgegossen war. Hier wurden, eben­
falls mit Hilfe der Binokularlupe, entweder der ganze Schwanz oder 
bestimmte Teile von ihm herausgeschnitten, je nach Art der beab­
sichtigten Transplantation. Der Schnitt wurde mittels einer ge­
schärften Impflanzete ausgeführt, welches primitive Werkzeug 
schon Born (1897) empfiehlt. Erst gegen Ende der Versuche 
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benützte ich statt dessen ein okulistisches Messerchen. Nach 
Ausführung des Schnittes kam die Larve in eine Petri-Schale, 
deren Boden mit feuchtem Fließpapier bedeckt war. Das Gelingen 
der Operation hing in hohem Grade von der richtigen Feuchtig­
keit des Fließpapiers ab. Wenn es zu trocken war, gingen die 
Tiere ein, wenn es zu naß war, schwammen sie ab und das Trans­
plantat heilte nicht an. Das Transplantat wurde an die auf der 
Seite liegende Larve derart angelegt, daß beide Wundflächen, 
diejenige des Wirtstieres und diejenige des Transplantates, dicht 
nebeneinander lagen. Die Schale wurde dann mit einer gutan­
liegenden Glasplatte zugedeckt und Stunde lang so belassen. 
Nach Ablauf dieser Zeit wurde vorsichtig Wasser zugegeben, das 
Transplantat war nämlich schon angewachsen und man konnte 
die Larven, an denen die Transplantation gelungen war, in die 
Gefäße bringen, wo sie weiter gezüchtet werden sollten. Gleich­
zeitig wurden Kulturen von Kontrolltieren in demselben Alter 
wie die operierten angelegt, üm die Beobachtung nicht zu er­
schweren wurden in einem Gefäß höchstens 5 Tiere zusammen­
gehalten. Als Nahrung diente hartgekochtes Hühnereidotter, in 
getrocknetem und zerriebenen Zustand verabreicht.

Ich muß gleichzeitig bemerken, daß ich die für den Wasser­
frosch (R. esculenta) angegebene klassische Technik Borns, die 
Harrison (1898, 1904) bei verschiedenen amerikanischen Frosch­
larven anwandte und deren sich viele jüngere Forscher bedienten, 
nicht verwenden konnte. Bekanntlich wird nach dieser Methode 
das Transplantat durch feine Drähte an das Wirtstier angedrückt. 
Leider sind jedoch die Larven des Grasfrosches viel empfindlicher 
gegen Druck als diejenigen des Wasserfrosches und ihr Epithel 
hat eine viel geringere Fähigkeit die Wunde mit Haut zu über­
ziehen, was für eine gelungene Transplantation die Hauptbedingung 
ist. Alle Versuche Drähte anzulegen hatten eine Zerquetschung 
der Larve zur Folge oder das Transplantat wuchs nicht an. Diese 
Schwierigkeit war übrigens Born bekannt, welcher schreibt, daß 
er mittels seiner Technik nur ausnahmsweise ein Verwachsen von 
Grasfroschlarven erzielen konnte und diese deshalb später bei 
seinen Experimenten nicht mehr verwendete1).

i) Von neueren Verfassern gibt nur Aron (1929) an, daß er neben 
anderen Arten auch Grasfroschlarven zu »Hunderten« mittels der B orn’schen 
Technik operierte, nennt jedoch die genaue Zahl nicht, so daß nicht fest- 

21*
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Im Laufe der späteren, genaueren Versuche, nahm ich in den 
Kulturen unter der Binokularlupe Messungen vor, und zwar bei 
jüngeren Larven täglich, bei älteren jeden zweiten Tag. Es wurde 
dabei die Länge des Rumpfes gemessen, als dessen kaudale Grenze 
der After betrachtet wurde, und die Länge der Transplantate, 
d. h. der Schwänze oder von Teilen derselben. Sofern es möglich 
war, wurden auch die Ausmaße der verschiedenen regenerierten 
Teile festgestellt, jedoch ihre irreguläre, mannigfaltig verbogene Ge­
stalt erschwerte diese Aufgabe sehr. Fixiert wurde in Bouin’scher 
Flüssigkeit angefangen vom zweiten Tag nach der Operation bis 
zum Beginn der Metamorphose, in Abständen von einigen Tagen 
bis zu zwei Wochen. Ein Teil der fixierten Exemplare wurde mit 
Ehrlich’schem Hämatoxylin und Eosin oder mit Karmin im Gan­
zem gefärbt und nach Aufhellung in Zedernholzöl in Kanada­
balsam eingebettet, bei anderen wurde die übliche Paraffintechnik 
angewendet, d. h. die Schnitte wurden mittels Ehrlich’schem oder 
Heidenhain’schem Hämatoxylin und Eosin gefärbt.

Im Ganzen wurden 454 Transplantationen ausgeführt, wovon 
268 gelangen, also etwas über 59%. Dieser Prozentsatz schwankte 
in den einzelnen Versuchen je nach der Art der ausgeführten Trans­
plantation. Bei den einfachsten Operationen, bei denen das Trans­
plantat in einer Lage, welche der natürlichen am besten entsprach, 
mit dem Rumpf verbunden wurde, stieg er bis zu 100%, in ande­
ren Fällen war er viel niedriger. Am niedrigsten war er, wenn 
die kephalokaudale Achse des Transplantats umgewendet wurde.

Diese Beobachtungen entsprechen denjenigen, welche Weiss 
(1923, 1930) bei Transplantationen von Gliedmaßen und deren 
Anlagen machte. Weiss bemerkte, daß die Transplantation in einer 
Stellung, welche der normalen entsprach, keine Reaktion seitens 
des Organismus hervorrief und daß die Einverleibung des Trans­
plantats in die Gesamtheit des Organismus mit Leichtigkeit vor 
sich ging. Wenn jedoch ein Transplantat in verkehrter Lage ange­
bracht wird, wird es oft durch die in der Nähe der Verwach­
sungsstelle entstehenden regenerativen Prozesse abgestoßen.

gestellt werden konnte, wie viele von seinen Versuchstieren Grasfroschlar­
ven waren und wie viele anderen, von ihm erwähnten Arten angehörten. Die 
Born’sche Feststellung kann demnach noch heute als gültig betrachtet 
werden.
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Die Versuche und ihr Verlauf.
1) Transplantationen mit umgekehrter dorsoven- 

traler Achse.

Diese Versuche müssen in zwei Kategorien eingeteilt werden.
Textabb. 2 erläutert die Ausführung des ersten Typus der Trans-

Textabb. 2. Schema, welches die Ausführung der Transplantationen des Ty­
pus I illustriert (mit Umkehrung der dorsoventralen Achse ohne Verschiebung). 
X und x, sowie o und o1 —Punkte am Rande des Schwanzes, die vor der 
Operation nebeneinander lagen, jetzt jedoch voneinander entfernt sind, 

ch — Chorda dorsalis, n — Nervenrohr.

plantationem Der Schwanz wurde knapp hinter dem After abge­
schnitten und nach Umwendung der ventralen Seite nach oben 
wieder an den Rumpf angelegt. Man sieht auf Textabb. 2, daß die 
Bauchseite des Transplantates (o) auf diese Weise auf die Dorsal­
seite der Larve (x), und umgekehrt die Dorsalseite des Transplan­
tats (xj auf die Ventralseite der Larve (oj gelangte. Die Chorda 
dorsalis (ch) verläuft längs der Mitte der Schwanzseite und das 
Nervenrohr (n) liegt ihr dorsal ziemlich eng an. Durch die be­
schriebene Transplantation treten die getrennten Chordaenden wie­
der miteinander in Berührung, die Enden des Nervenrohres sind 
dagegen voneinander durch die Breite der Chorda entfernt, wel­
che, wie aus der Abbildung ersichtlich ist, zwischen den Enden 
des Nervenrohres liegt. Der auf diese Weise erreichte Abstand 
ist sehr gering, weil das Nervenrohr in Wirklichkeit nicht so­
weit dorsalwärts verschoben ist wie auf der schematischen Zeich­
nung, und eigentlich fast in der Mittellinie liegt. Es kann daher 
bei der Ausführung des Versuches vorkommen, daß durch eine 
geringe dorsoventrale Verschiebung die Kontinuität des Nerven­
rohres sofort bei der Operation wiederhergestellt wird, was na­
türlich die Beobachtung eventueller Anziehungskräfte unmöglich 
macht. Diese Art von Operation wird von jetzt ab als Typus I 
bezeichnet werden.
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Man sieht auf Textabb. 3, daß in späteren Versuchen das Trans­
plantat ein wenig in ventraler Richtung verschoben wurde, um

Textabb. 3. Schema, welches die Ausführung der Transplantationen des Ty­
pus la illustriert (mit Umkehrung der dorsoventralen Achse und ventraler 

Verschiebung). Dieselben Bezeichnungen wie auf Textabb. 2.

diese Verbindung zu vermeiden. Auf diese Weise wurde sicher 
gemacht, daß ein Abstand vorhanden war. Es konnte auch durch 
eine größere oder kleinere Verschiebung die Weite des Abstands 
geregelt werden. Ich nenne diese Art von Operation den Typus la.

Endlich habe ich bei einer Anzahl von Larven auch eine 
Transplantation ihres eigenen Schwanzes in normaler Lage durch­
geführt. Bei diesen Tieren wurde natürlich sowohl die Kontinui­
tät des Nervenrohres als auch der Chorda sofort bei der Opera­
tion wiederhergestellt. Diese Versuche führte ich zu dem Zweck 
aus, um festzustellen, ob die Umkehrung der dorsoventralen Achse 
bei den oben beschriebenen Transplantationen nicht auf irgend­
eine Weise das Anwachsen des Transplantats und seine weitere 
Entwicklung beeinträchtigt (Typus Ib).

Die weitere Entwicklung der Versuchstiere wird durch Aus­
züge aus einigen Versuchsprotokollen illustriert.

Versuch XL1.
26. 4. 1934. 5 Larven nach dem Typus I (siehe Seite 311, Umkehr der 

dorsoventralen Achse ohne Verschiebung) operiert. Ausmaße derselben zur 
Zeit der Operation in mm:

Körperlänge Sehwanzlânge
9 10-3 5-3

27 10-1 5-6
29 9-5 5
32 10-9 5-8
33 10 5

Körperlängen der Kontrolltiere: 9’5, 10, 11, 11 und 11-9 mm.
28. 4. Die Entwicklung normal, die Wunde glatt verwachsen.
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30. 4. Ausmaße der Tiere in mm:
Ordnungsnummer TZ.. ... o , ,..des Tieres Korperlange Schwanzlange

9 eingegangen
27 12 6
29 11-5 5-5
32 12-3 6
33 Transplantat abgefallen.

Körperlängen der Kontrolitiere : 14, 15 und 16-5 mm. An den Seiten der 
Verwachsungsstelle zeigen sich Anlagen von Regeneraten.

2. 5. Bei Nr. 27 an der linken Seite ein kleines lappen förmiges Rege­
nerat sichtbar, ebenso bei Nr. 29. Bei Nr. 32 ein ähnliches Regenerat, aber 
etwas größer. Es ist das ein nach links gerichteter abgerundeten Lap­
pen, welcher von der Verwachsungsstelle im rechten Winkel absteht. Die 
Axialorgane erkennbar (Muskeln, Chorda dorsalis und wahrscheinlich auch 
Nervenrohr).

5. 6. Der Schwanz von Nr. 27 horizontal etwas S-artig gebogen, an 
•der Verwachsungsstelle ein kleiner, links gerichteter Lappen sichtbar. 
Bumpflänge 11mm, Schwanzlänge 10 mm. Nr. 29 ist fast glatt verwach­
sen, nur ein ganz kleiner Lappen steht ab. Rumpflänge 14mm, Schwanz­
länge 19 mm.

Beide Tiere wurden an diesem Tag fixiert, Größe und Entwicklung ent­
sprachen durchaus denen der Kontrolltiere. Nr 32 ist eingegangen.

Versuch I.
21. 4. 1933. 20 Larven operiert nach Typus I (siehe Seite 311, Umkehr 

der dorsoventralen Achse ohne Verschiebung). Durchschnittliche Länge des 
Körpers 11mm, des Schwanzes 6 mm, Transplantation bei 16 Stück gelun­
gen. In den nächsten Tagen ähnliches Verhalten wie in Versuch XLI: an 
der Verwachsungsstelle keine Anzeichen von Regeneration, das Wachstum 
der Tiere im Vergleich mit den Kontrollen etwas gehemmt.

26. 4. Eine der Larven verkümmert. Bei den anderen rollt sich der 
Schwanz an der Verwachsungsstelle leicht rinnenartig zusammen.

In den nächsten vier Tagen kommt es zur Entscheidung, ob sich ein 
Regenerat entwickeln oder ob die Wunde glatt verheilen wird. Im ersten 
Fall trat das Regenerat in Gestalt einer beide Seiten der Rinne verbin­
denden Duplikatur auf und solche Exemplare gab es 5. Im zweiten Fall 
(7 Stück) glättete sich die Oberfläche des Schwanzes wieder. Der Rest, 
4 Exemplare, ging zu dieser Zeit ein.

1. 5. Bei den glatt Verwachsenen beginnt die Verwachsungsstelle von 
außen unsichtbar zu werden, bei den anderen nimmt die Größe der rege­
nerierten Teile zu. Die Größe der glatt Verwachsenen ähnelt derjenigen der 
Kontrolltiere, während das Wachstum der anderen deutlich gehemmt ist.

In der späteren Entwicklung werden diese Unterschiede immer deutli­
cher, die glatten entwickeln sich ganz normal, die anderen wachsen sehr 
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langsam. Weiter unten sind nur die Beobachtungen an einer sehr charakte­
ristischen Larve mit Seitenregenerat angeführt:

15. 5. Eine kleine Falte tritt auf.
19. 5.-Der transplantierte Schwanz beginnt sich zur Seite zu drehen,, 

er wird durch das Regenerat zur Seite geschoben. Das letztere wächst in 
der Richtung der längeren Körperachse.

24. 5. Der transplantierte Schwanz steht schon ganz senkrecht zum 
Körper, hat dabei aber normales Längenwachstum. An diesem Tag wurde 
die Larve gezeichnet (Abb. 1, Tafel 18).

14. 6. Es bestehen ungefähr dieselben Verhältnisse. Der transplantierte 
Schwanz wächst weiter in die Länge, das Regenerat nimmt auch an Größe zu.

Bei diesem Versuch erschien noch ein beachtenswertes, wenn auch 
ganz anderes Tier. Die Verwachsungsstelle war hier anfangs glatt, aber 
das Wachstum schritt sehr langsam vorwärts.

Am 15. 5. war es viel kleiner als alle anderen. Der Rumpf war in der 
Gegend vor dem After nach rechts gekrümmt, der Schwanz dagegen nach 
links, so daß das Ganze, von oben gesehen, die Form eines S hatte. Das 
Tier verkümmerte langsam und ging am 19. 6 ein.

Versuch XXVIII.
27. 3. 1934. 5 Larven nach dem Typus la operiert (siehe Seite 312, Um­

kehrung der dorsoventralen Achse mit gleichzeitiger ventraler Verschie­
bung). Die Transplantation gelang bei 4, aber bei einer fiel im Laufe der 
Nacht das Transplantat ab. Die Ausmaße der verwachsenen Exemplare zur 
Zeit der Transplantation:

Ordnungsnummer 
des Tieres Körperlänge Schwanzlänge

16
17
18

9-9
11
10'5

5*1
6
5’5

Körperlängen der Kontrolltiere: 9'3, 10’1 und 10'5.

29. 3. Ausmaße der Tiere in mm:

Ordnungsnummer 
des Tieres Körperlänge Schwanzlänge

16
17
18

10-7
10-8

Transplantat abgefallen
5-8
5-3

Körperlängen der Kontrolltiere: 11’9 und ll-9mm. Es sind schon Anla­
gen von Regeneraten vorhanden.

7. 4. Die Regenerate sind schon ziemlich groß, und das sowohl die­
jenigen an dem Rumpf, wo sie von der Dorsalseite auswachsen und kau- 
dalwärts gerichtet sind, wie die an dem transplantierten Schwanz, wo sie 
von der ventralen Seite aus sich dem Kopf zuwenden. Die einen und die 
anderen haben die Gestalt abgerundeter Lappen. Ausmaße in mm:
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Kürperlänge der Kon troll tiere : 15 und 15 mm. Die Schwänze werden 
merklich kürzer, ihre Enden runden sich ab.

Ordnungsnummer 
des Tieres Körperlänge Schwanzlänge

17 11-5
18 14

Körperlänge der Kontrolitiere: 14'8 und 15mm.

5'5
7

9. 4. Ausmaße in mm: •

Ordnungsnummer 
des Tieres Körperlänge Schwanzlänge

17
18

11
13-5

5
6-5

15. 4. Ausmaße in mm:

Ord3ësgSemSmer Körperlänge Sehwanslänge

17 12 5
18 13 6

Körperlänge der Kon troll tiere: 15’9 und 15'9 mm.

Das Größenverhältnis der operierten zu den Kontrolltieren bleibt von 
jetzt ab ungefähr gleich, die Schwänze beginnen wieder langsam zu wachsen.

2. 5. Ausmaße in mm:

Körperläng» Schwanzläng»
17 17 7
18 15 6

Körperlängen der Kontrolltiere : 18 und 22'5 mm. Die Regenerate haben 
sich zu Nebenschwänzen mit Axialorganen entwickelt.

Textabb. 4 gibt ein schematisches Bild der Larven am 16. 5. Die Muskel­
fasern sind in den Nebenschwänzen nicht so geordnet wie in dem Haupt­
schwanz. Ihre Richtung geben die gekrümmten Linien auf der Zeichnung 
an. Die Nebenschwänze sind stark gekrümmt, was bei Nr. 18 die Messung 
unmöglich macht. Bei Nr. 17 beträgt die Länge des ganzen Körpers unge­
fähr 17 mm, des transplantierten Schwanzes 8 mm, des Nebenschwanzes auf 
der Dorsalseite 5 mm. Der Nebenschwanz auf der Bauchseite konnte nicht 
gemessen werden. Ein Kontrolltier ist tot, die Körperlänge des zweiten be­
trägt 28 mm. An diesem Tage wurden die Tiere fixiert.

Versuch IX.
23. 4. 1933. 20 Larven von 11 mm durchschnittlicher Körperlänge ope­

riert nach Typus Ib (siehe Seite 312, Transplantation des Schwanzes in nor­
maler Lage). Die Transplantation bei 18 Stück gelungen. Im Laufe der 
Nacht fiel der Schwanz 3 Tieren ab. Die weitere Entwicklung gleicht völlig 
derjenigen der glatt verwachsenen Tiere von Versuch I.
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Da die anderen Versuche einen ganz ähnlichen Verlauf nahmen, 
glaube ich von deren Beschreibung absehen zu können.

Textabb. 4. Ein Schwanz vom Typus la (mit Umkehrung der dorsoventralen 
Achse und Verschiebung) IV2 Monate nach der Transplantation, a — nach 
der Dorsalseite gerichtetes Regenerat am Rumpfteil, b — kopfwärts ge­
richtetes Regenerat am Schwanz, ch — Chorda dorsalis, n — Nervenrohr.

Vergr. ungefähr 5'5 X-

Aus den angegebenen Beobachtungen ergibt sich, daß alle 
Transplantationen des ersten Typus mit gleicher Leichtigkeit ge­
langen. Hier war der Prozentsatz der gelungenen Operationen der 
höchste, er erreichte 100%« Die Schwänze mit umgekehrter dorso- 
ventraler Achse wuchsen genau so leicht an wie die in normaler 
Lage transplantierten. In den ersten Tagen nach der Operation 
war das Wachstum der Larven im Vergleich mit den Kontroll­
tieren leicht gehemmt. Gleichzeitig machte die Heilung der Wunde 
Fortschritte und die Verbindung beider Teile des Tieres, welche 
anfangs nur durch eine Verwachsung der Haut zustande kam, 
wurde durch das Verwachsen der anderen Gewebe gefestigt.

Zwischen dem dritten und sechsten Tag nach der Operation 
zeigten sich bei den verschiedenartig operierten Tieren deutliche 
Entwicklungsdifferenzen. Die Verwachsungsstelle war bei Larven 
mit in normaler Lage transplantiertem Schwanz (Typus Ib) und 
bei einem Teil der mit umgekehrter dorsoventraler Achse ohne 
Verschiebung (Typus I) operierten glatt verheilt und wurde im 
Laufe der weiteren Entwicklung äußerlich fast unsichtbar. Da je­
doch die dorsale und ventrale Seite des Schwanzes einander sehr 
ähnlich sehen, konnten die letzteren Larven oft schwer von den 
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Kontrolltieren unterschieden werden. Die Bewegungen des Schwan­
zes waren ganz normal und die Tiere schwammen ebenso leb­
haft umher wie Kontrolltiere. Das Wachstumstempo war jetzt viel 
schneller, die frühere Hemmung war überwunden. Die letztere 
ist wahrscheinlich auf den Operationsschock zurückzuführen. 
Ungefähr zwei Wochen nach der Operation waren die operierten 
Tiere schon wieder so groß wie die Kontrolltiere. Nachher wuchsen 
sie bis zur Metamorphose mit der gleichen Geschwindigkeit wie 
die Kontrollen. Auch war das Größen Verhältnis des Kopfes und 
Rumpfes zum Schwanz dasselbe wie bei den Kontrollen.

Dagegen entwickelten sich ganz anders die Larven, deren Trans­
plantat umgekehrt und verschoben war (Typus la) und ein Teil der 
Larven vorn Typus I. Um den vierten Tag nach der Operation 
zeigten sich Anlagen von Regeneraten. Wie aus Abb. 1, Tafel 18 
ersichtlich ist, erreichten diese Regenerate (b auf der Abb.) in 
manchen Fällen eine ansehnliche Größe und waren ebenso lang 
wie der Schwanz des Wirtstieres. Ein solches Regenerat, wie das­
jenige auf der Abbildung, kann schon als überzähliger Neben­
schwanz gelten. Die Anlagen der Regenerate traten bei den Larven 
mit nicht verschobenem Transplantat als kleine Hautduplikaturen 
auf. Diese Duplikatur war immer lateral, niemals erschien sie an 
der ventralen oder dorsalen Seite. Oft blieb das Regenerat auf die­
sem Stadium stehen und entwickelte sich nicht weiter, ebenso oft 
sah man jedoch, wie in dasselbe dunkle Muskeln als nächster 
Entwicklungschritt einwuchsen. In diesem Fall entstand der oben 
erwähnte Nebenschwanz mit Axialorganen.

Die Bezeichnung dieser Gebilde als Schwänze scheint mir so­
wohl durch ihre morphologischen wie durch ihre funktionellen 
Eigenschaften gerechtfertigt. In der äußeren Form ähnelten sie 
ganz einem gewöhnlichen Schwanz und ebenso in den inneren 
Verhältnissen, was die histologischen Untersuchungen später be­
stätigten. Dank den Muskeln waren die Schwänze auch bewe­
gungsfähig, obwohl sie meistens bewegungslos herabhingen. Die 
Bewegungen ähnelten immer den Schwimmbewegungen des 
Schwanzes.

Diese Schwänze standen in ihren Basalteilen seitwärts vom 
Hauptschwanze immer im rechten Winkel ab, wendeten sich aber 
in ihren mehr distalen Partien oft kaudal wärts und nahmen eine 
zur Längsachse des Körpers parallel laufende Richtung an. Es 
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war das besonders bei kleineren und schwächeren Regeneraten 
der Fall. Die größeren Regenerate dagegen wuchsen gewöhnlich 
in grader Richtung weiter, ohne umzubiegen. Wenn die Entwicklung 
sehr schnell vor sich ging, so nahmen sie die auf Abb. 1 wieder­
gegebene Stellung ein. Der anfänglich rechte Winkel, den der Ne­
benschwanz im Verhältnis zur Längsachse des Körpers einnahm, 
wurde im Lauf der Entwicklung kleiner und das Regenerat stellte 
sich in der Richtung der Längsachse des Körpers ein. Während 
diese Verschiebung ihren Verlauf nahm, drängte der Nebenschwanz 
allmählich den Hauptschwanz von seiner Lage ab, so daß schließ­
lich der Hauptschwanz seitwärts stand und sein Platz von dem 
Nebenschwanz eingenommen wurde. Der Hauptschwanz (a) bildet 
mit dem Nebenschwanz (b) einen fast rechten Winkel an der 
Basis. Der Nebenschwanz bildet die Verlängerung des Rumpfes, 
so daß ein Beobachter, dem die Entwicklungsgeschichte beider 
unbekannt wäre, zu der Ansicht neigen würde, daß eben der ab- 
gedrängte Hauptschwanz ein Nebengebilde ist. Der Nebenschwanz 
übernahm hier auch die Aufgabe der Lokomotion, worin ihn übri­
gens die ebenfalls sehr energischen Bewegungen des Hauptschwan­
zes störten.

Selbstverständlich war sowohl bei der beschriebenen Larve 
wie auch bei allen anderen, welche solche Regenerate besaßen, 
das Schwimmen stark erschwert. Energische, mit höchster An­
strengung ausgeführte Bewegungen des Schwanzes rührten den 
Körper kaum von der Stelle. Der asymmetrische Körper machte 
es den Larven auch unmöglich im Ruhezustand die normale 
Körpers tellung einzunehmen, und sie lagen meist auf einer Seite. 
Wenn sie vorwärts schwammen, bewegten sie sich in einer 
krummen Linie. Dadurch war das Auf suchen des Futters sehr 
erschwert und sie ernährten sich infolgedessen schlechter als die 
mehr normal gebauten Tiere. Sie wuchsen auch schlechter als die 
glatt verheilten, und das um so mehr, je größer die Verunstal­
tung des Körpers war. Derartige Formen, die wie die oben 
beschriebenen sehr große Regenerate besaßen, waren im Ver­
gleich mit den Kontrolltieren fast zwerghaft klein. Ich glaube, 
daß die Ursache für diese Zwerghaftigkeit nur in der schlechten 
Ernährung zu suchten ist. Hiller (1928) hat erwiesen, daß 
das Hungern beim Axolotl nicht nur einen starken Gewichtsver­
lust, sondern auch eine Verkürzung der Körperlänge verursacht.
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Ich halte es deswegen nicht für notwendig, irgendwelche Stö­
rungen in der Organisation, die eine Folge der großen irregulä­
ren Regenerate sind, für den zwerghaften Wuchs verantwort­
lich zu machen. Es kamen übrigens in meinen Versuchen einige 
Tiere vor, deren Wachstum trotz glatter Verheilung gehemmt 
war. Der Körper derselben war in der frontalen Ebene derartig 
in Form eines S gebogen, daß eine der Biegungen an die Ver­
wachsungsstelle zu liegen kam. Wahrscheinlich entstand diese 
Form durch eine Ungenauigkeit der Transplantation; der Schwanz 
wurde an den Rumpf wahrscheinlich so angelegt, daß er mit dem­
selben einen Winkel bildete, die erste Biegung des S. Im weite­
ren Wachstum erlag auch der mehr distale Teil des Schwanzes 
einer Krümmung, jedoch war diese entgegengesetzt gerichtet; 
auf diese Weise erfolgte eine Art von sehr ungenauer Kompen­
sation der gestörten Symmetrie. Diese Tiere waren ebenfalls zwerg- 
haft klein. Dabei waren die inneren Organe eigentlich normal 
ausgebildet, so daß hier die Ursache für die Wachstumshemmung 
nicht zu suchen war. Dagegen konnten sie sich jedoch nur mit 
Schwierigkeit fortbewegen, weil der gekrümmte und asymmetri­
sche Schwanz nur schwache Schwimmbewegungen ausführen 
konnte; besonders war die Koordination der Bewegungen in ver­
schiedenen Teilen desselben gestört. Wahrscheinlich war auch 
hier mangelhafte Ernährung schuld an dem zwerghaften Wuchs 
der Tiere.

Wie aus Textabb. 4 ersichtlich, traten Regenerate auch bei diesen 
Tieren auf, deren Schwanz nach dorso ventraler Um Wendung ven- 
tralwärts verschoben war. Ihre Entwicklung begann jedoch etwas 
anders. Bei dieser Art von Transplantation entstanden zwei unbe­
deckte Wunden, eine kaudalwärts gerichtete am Rumpf, eine kopf- 
wärts gerichtete an dem transplantierten Schwanz; die Regene­
ration begann an diesen Flächen. Es entwickelten sich auch hier 
schwanzähnliche Gebilde, welche mit Muskeln versehen waren. 
Aus dem Rumpfteil wuchs ein dorsalwärts gerichteter Schwanz 
heraus (a), aus dem Schwanz ein kopfwärts gerichteter (b). Mit 
der Entwicklung dieser großen Nebenschwänze verringerte sich 
auch die Geschwindigkeit des Wachstums des Hauptschwanzes. 
Der Hauptschwanz wurde dabei nicht so lang, wie bei den Kon­
trolltieren und war am Ende mehr abgerundet. Außerordentlich 
charakteristisch war für diese Larven eine deutliche Verkürzung 
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des Schwanzes ungefähr zwei Wochen nach der Operation. Mö­
glicherweise kann auch diese Hemmung als Hungererscheinung 
erklärt werden (Hiller 1928). Später wuchs der Schwanz zwar 
wieder ziemlich rasch in die Länge, konnte jedoch die Schwänze 
der Kontrolltiere nicht mehr ganz einholen. Die Größe des Rump­
fes dagegen entsprach derjenigen der Kontrolltiere. Die regene­
rierten Teile hemmten die Bewegungen des Tieres wenig, obwohl 
sie sehr groß waren, da sie senkrecht zur Sagittalebene standen. 
Es entwickelten sich hier auch keine Zwergformeu.

2) Transplantationen mit umgekehrter kephalokau- 
daler Achse.

Textabb. 5 gibt schematisch die Ausführung der Versuche vom 
zweiten Typus wieder. Hier wurde die kephalokaudale Achse des 
Schwanzes um 180° gewendet. Der Schwanz wurde knapp hinter

Textabb. 5. Schema, welches die Ausführung der Transplantationen vom Ty­
pus II illustriert (mit Umkehrung der kephalokaudalen Achse), x und x, 
sowie o und o, sind Punkte, die vor der Operation nebeneinander lagen, 

jetzt um die Länge des Transplantats voneinander entfernt.

dem After abgeschnitten, sein distales Ende entfernt und die derart 
ausgeschnittene mittlere Partie des Schwanzes unter Umkehrung 
der kephalokaudalen Achse an den Rumpf angelegt. Deswegen 
wurden die Punkte x und x1 sowie o und ot, die vor der Ope­
ration unmittelbar benachbart waren, jetzt voneinander um die 
ganze Länge des Transplantats getrennt. Diese Art Operation 
wird von jetzt ab als Typus II bezeichnet werden. Wie schon 
erwähnt, gelangen diese Transplantationen viel schlechter als die 
Operationen vom Typus I und der Prozentsatz der gelungenen 
Operationen fiel oft bis zu 50% und noch tiefer herab. Wir 
führen eine gekürzte Beschreibung einiger Versuche von diesem 
Typus an:
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Versuch XXVI.
26. 3. 1934. 5 Larven nach Typus II (Umkehrung der kephalokaudalen 

Achse) operiert. Es verwuchsen zwei, von denen bei einer das Transplan­
tat im Laufe der Nacht wieder abfiel. Die Längenausmaße der Larve mit 
gelungener Transplantation: Körper 10 mm, Rumpf 5 mm, Transplantat 
2-7 mm, Länge des Kontrolltieres 10'3 mm.

Die Ausmaße in mm betrugen in den nächsten Tagen:

Das Transplantat stellte sich während dieser Zeit allmählich senk­
recht zur Körperachse, so das es schließlich ganz horizontal zu liegen kam, 
wenn die Larve eine normale Stellung einnahm. Nach dem 30. März be­
gann es abzusterben und zerfiel später gänzlich.

Die Ausmaße eines anderen Tieres (Versuch XXX, am 7. 4. 1934) in 
mm betrugen wie folgt:
Datum .... 7. 4 8. 4 9. 4 15. 4 25. 4 16. 5

Datum . . . . 27. 3 28. 3 29. 3 30. 3
Rumpf . . . . 4'2 5 52 5-2
Transplantat . . 2 23 2-5 (?) 2-7
Kontrolle . . . 12 12 13 14-5

Am 16. 5 wurde das Tier fixiert.

Rumpf . . . . 5 4-8 4-9 7-5 9-5 13
Transplantat . . 23 2 2-3 4 7 9
Kontrolle . . . 9-3 9'5 10 13 22 29

Ein derartiges Verkümmern des Transplantats, wie wir es 
oben beschrieben haben, kam ziemlich oft vor. Ebenso oft fiel 
das Transplantat im Laufe der ersten zwei Tage nach der Ope­
ration ab, trotzdem es anfangs angewachsen war.

Textabb. 6 veranschaulicht die Entwicklung eines Transplantats, 
welches gut eingeheilt ist. Wie auf Textabb. 6 a sichtbar ist, sah man 
den nächsten Tag nach der Transplantation noch keine Spur von 
Regenerationsprozessen. Zu dieser Zeit erlag der Rumpfteil (t) 
und das Transplantat einer Verkürzung um einige Millimeter­
zehntel. Ich glaube, daß die Verkürzung eines Teils durch die 
Abrundung der Wundränder des Transplantats verursacht wird, 
anderseits durch die innigere Verbindung des letzteren mit dem 
Rumpf, wodurch die Gewebe des Transplantats sozusagen in die 
Gewebe des Rumpfteiles eingepreßt wurden, hervorgerufen wird. 
Es ist auch möglich, daß die Muskelkontraktion dabei eine ge­
wisse Rolle spielt. Ich konnte jedoch nicht entscheiden, welcher 
der erwähnten Faktoren der wichtigste ist und ob diese Faktoren 
überhaupt eine restlose Erklärung für die Erscheinung geben 
können. Am dritten Tag nach der Transplantation begann der 

rcin.org.pl



322 F. Pautsch:

Schwanz schon an Länge zuzunehmen und seither wuchs er schon 
ständig. Zuerst erschien an der freien Wundfläche eine deutliche 
Regenerationsknospe. Das gerade abgeschnittene Ende des Trans­
plantats rundete sich dadurch ab und die Gesamtlänge vergrößerte 
sich etwas. Aus Textabb. 6 b ist ersichtlich, daß im Laufe 
der Entwicklung Muskeln (m) in das Innere des Regenerats 
(r) hineinwuchsen, die von den Muskeln des Transplantats 
stammten. Die Muskeln erschienen erst im Laufe der zweiten

Textabb. 6. a) Ein Schwanz vom Typus II (mit Umkehrung der kephalokau- 
dalen Achse) 24 Stunden nach der Transplantation, Vergr. 6’5 X» b) derselbe 
Schwanz 2 Wochen nach der Transplantation, Vergr. 6'5 X> und c) 7 Wo­
chen nach der Transplantation, Vergr. 3'2 X- a — Anus, m — in das Rege­
nerat einwachsende Muskeln, r — das Regenerat, t — der am Rumpf 
stehengebliebene Schwanzteil, tr — das Transplantat, z — Verwachsungs­

stelle.

Woche nach der Operation. Es war ihnen beim lebendigen Tier 
keinerlei Struktur anzusehen, sie bildeten eine dunkle ungeordnete 
Masse. Es ist ganz dasselbe Bild, welches Harrison (1898) 
bei seinen Versuchstieren beobachtete. Die Muskeln schoben sich 
später vor und wuchsen weiter in das Regenerat hinein, wobei 
sie • sich allmählich dem distalen Ende desselben näherten, das 
Regenerat (r) als ganzes wuchs auch um diese Zeit (2—3 Wo­
chen nach der Transplantation) in die Länge. Die Muskeln 
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konnten also nur dadurch in dasselbe hineinwachsen, daß sie 
schneller wuchsen als das Regenerat als Ganzes und dieses 
sozusagen überholten. Sie nahmen aber auch jetzt keine sicht­
bare Struktur an. Einen Monat nach der Transplantation war 
schon ein ebenso langer oder etwas kürzerer Schwanz als derje­
nige eines Kontrolltieres entwickelt. Auch später wuchs er noch 
in die Länge und hatte nach 7 Wochen das auf Textabb. 6 c dar­
gestellte Aussehen. Ein derartiger Schwanz ist aus drei deutlichen 
Teilen zusammengesetzt. Dem Kopf am nächsten befindet sich 
die Partie, welche durch das Wachstum des Schwanzteiles ent­
standen ist, der überhaupt nicht abgeschnitten wurde (t); die 
Muskeln sind hier den Symmetrieverhältnissen des Körpers als 
Ganzem untergeordnet. Kaudalwärts befindet sich das eigentliche 
Transplantat (tr), dessen Verbindungsstelle (z) schon kaudalwärts 
verschoben ist. Am Ende des Schwanzes liegt das Regenerat (r). 
Das Ende ist abgerundet. Ungeordnete Muskeln (m) wachsen 
in dasselbe hinein. Sie erreichen fast das distale Ende. Die 
Regeneration allein kann nicht für die Entstehung des gan­
zen Gebildes verantwortlich gemacht werden. Das Transplantat 
selbst ist auch viel größer geworden. Es blieb dabei die charakte­
ristische Struktur der Muskelfasern und -septen erhalten, die zur 
Zeit der Transplantation bestanden hatte. Die Anzahl der Muskeln 
vergrößerte sich ebenfalls im Laufe der Entwicklung, ihre neugebil­
deten Partien stellten sich jedoch in einer der Polarität des Trans­
plantats entsprechenden Richtung ein, dh. sie füllten den Raum 
zwischen den Myosepten aus, die mit der Spitze kaudalwärts (im 
Sinne des ganzen Tieres) gerichtete Winkel bildeten. Man sieht 
auf Textabb. 6 a, daß, nachdem der Schwanz in der Nähe des Afters 
(a) abgeschnitten worden war, zur Zeit der Transplantation am 
Rumpf eine ziemlich große Schwanzpartie mit einer Anzahl un­
beschädigter Myotome stehen blieb. Dieser Teil entwickelte sich 
ebenfalls weiter (t) und wuchs in die Länge, wobei die Verbin­
dungsstelle (z), die, wie Textabb. 6 a zeigt, ursprünglich auf der Höhe 
des Afters lag, nach hinten verschoben wurde und schließlich in 
die halbe Länge des neugebildeten Schwanzes zu liegen kam. Die 
Muskeln der dem Kopf am nächsten liegenden Schwanzpartie 
behielten auch ihre unveränderte Lage bei. Diese ist der Lage 
der Muskeln des Transplantats entgegensetzt und der Übergang 
zwischen beiden Teilen scharf und deutlich.

Bulletin III. B. II. 1937. 22
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Meiner Ansicht nach unterliegt es keinem Zweifel, daß das 
beschriebene Gebilde als Schwanz zu bezeichnen ist; ist es doch 
ganz aus denselben Teilen aufgebaut, aus denen normalerweise ein 
Schwanz besteht und besitzt dessen äußere Gestalt. Ein Schwanz 
dieser Art ist auch ein sehr gutes Lokomotionsorgan, so daß er 
auch funktionell gänzlich einem normalen entspricht. Harrison 
(1898) deutete diese Gebilde als unvollkommen regenerierte Rüm­
pfe, indem er annahm, daß die irreguläre Lagerung der Muskeln 
sie nicht als Schwänze zu bezeichnen gestatte. Es ist wahr, daß 
die Muskeln dieser Schwänze anders gelagert sind, aber die Unter­
schiede zwischen den letzteren und einem Rumpf sind viel be­
deutender. Auch Korschelt hält die H a r r i s o n’sche Ansicht 
für unrichtig uud betont das in seinem Werk (1931).

Textabb. 7. Schema, welches die Ausführung der Transplantationen von Ty­
pus Ila illustriert (ohne Umkehrung mit Entfernung des distalen Endes), xx 
und oo sind Punkte, die vor und nach der Operation nebeneinander liegen.

Textabb. 7 erläutert eine Anzahl von Operationen, die ich aus­
führte, um ein Vergleichsmaterial von solchen Tieren zu erhalten, 
deren Transplantat die kephalokaudale Achse umgewendet hatte 
(Typus II). Der Schwanz wurde vom Rumpf abgeschnitten, sodann 
sein distaler Teil entfernt und der verkürzte Schwanz in normaler 
Lage wieder an den Rumpf gebracht (Typus II a). Es war das 
also eine ähnliche Operation, wie diejenige vom Typus Ib, nur 
daß das Ende des Schwanzes entfernt worden war. Ähnlich wie 
im Verlauf der Versuche vom Typus II trat auch hier nach der 
Operation eine zeitweise Verkürzung ein. Später entstand auch hier 
ein aus drei Teilen zusammengesetzter Schwanz, wie Textabb. 8 
zeigt. Der Schwanz ist von abgerundeter Gestalt, ähnlich wie 
der auf Textabb. 6 c dargestellte und ist etwas kürzer als der nor­
male. Die Entwicklung nahm also einen ähnlichen Verlauf wie 
diejenige in den Versuchen vom Typus II. Anders ist nur die 
Struktur der Muskeln. Im Transplantant (tr) sind die Muskeln
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ähnlich gelagert wie im Rumpf, so daß die Verbindungsstelle (z) 
weniger deutlich auftritt. In dem regenerierten Teile (r) stimmt 
die Richtung der Muskeln auch mit der Gesamtheit des Organis­
mus über, wenigstens in dem vorderen Teil desselben. An seinem 
distalen Ende konnte die Struktur nicht erkannt werden. Die

Textabb. 8. Schwanz vom Typus Ila (ohne Umkehrung mit Entfernung des 
distalen Endes) einen Monat nach der Transplantation. Dieselben Bezeich­

nungen wie auf Textabb. 6.

Entwicklung dieser Schwänze nahm ebenso viel Zeit in Anspruch 
"wie diejenige der Schwänze vom Typus II. Es ist das aus der 
folgenden Tabelle ersichtlich, die in mm die Länge der Trans­
plantate von zwei zu diesen Typen gehörigen Exemplaren zu 
verschiedenen Zeiten nach der Operation angibt:

Tage nach der Operation 1 2 4 7 11

Typus Ila (Versuch XXV) 2-5 2-3 3 3-1 4

Typus II (Versuch XXII) 2'5 -2-2 2-9 3-7 4

Endlich rief ich bei einer Anzahl von Larven gewöhnliche 
Regeneration durch das Abschneiden des Schwanzes hinter dem 
After hervor. Der Schwanz wurde hier in seiner ganzen Länge 
viel schneller wiederhergestellt, trotzdem die ersetzte Partie hier 
um die ganze Länge des Transplantats kürzer war.

Bei den Larven des Typus II entwickelten sich ebenfalls 
häufig seitliche Regenerate und Schwänze auf ganz ähnliche Weise, 
wie bei den Larven vom Typus I. Ihr Auftreten hemmte die 
Regeneration, brachte sie aber nicht zum Stillstand.

22*
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Ergebnisse der Transplantationsversuche 
bei umgekehrter dorsoventralen Achse.

Abb. 2, Tafel 18 stellt einen sagitalen Längsschnitt durch die 
Verwachsungssteile eines Exemplars dar, dessen Schwanz bei umge­
kehrter dorsoventraler Achse transplantiert wurde (Typus I) und 
das 24 Stunden nach der Transplantation fixiert wurde. Die Ab­
bildung zeigt, daß weder die Abschnitte der Chorda dorsalis (ch 
und chj noch die Abschnitte des Nervenrohres (n und nj mit­
einander verwachsen sind. Im Gegenteil, zwischen den zertrennten 
Enden dieser Organe befindet sich sogar eine Lücke, so daß sie 
miteinander nicht in Berührung kommen. Das Ende des Nerven­
rohres ist nicht geschlossen. Auf der Abbildung sieht man das 
an dem kaudalen Abschnitt des Neuralrohres (nj, der kopfwärts 
liegende Abschnitt desselben (n) liegt etwas unter der Schnitt­
ebene, weshalb sein offenes Ende nicht durchschnitten ist. Die 
Chordaenden sind leicht abgerundet und das ist die einzige be­
merkbare Veränderung an Rohr und Chorda zu dieser Zeit.

Abb. 3 und 4 (Taf. 18) erläutert die weitere Entwicklung der Tiere 
von diesem Typus. Es sind auf ihnen Frontalschnitte durch zwei 
Exemplare sechs Tage nach der Transplantation dargestellt. Das 
auf Abb. 3 dargestellte hat ein verwachsenes Nervenrohr (n). Man 
sieht, daß sich der Hohlraum des Nervenrohrs kontinuierlich über 
die Verwachsungsstelle erstreckt. Er schließt sich so eng an, daß 
die Stelle, wo die Verwachsung stattfindet, nur als Erweiterung 
des Rohres erkenntlich ist. Die Abschnitte der Chorda dorsalis 
sind noch nicht verwachsen, möglicherweise deshalb, weil sie 
gegenseitig etwas lateralwarts verschoben und durch das Ner­
venrohr getrennt sind. In dem Schwanz degegen, der auf Abb. 
4 dargestellt ist, sind die Abschnitte des Nervenrohres (nt und 
n2) nicht verwachsen. Wahrscheinlich wurde das Transplantat 
etwas ungenau angebracht und etwas ventralwärts verschoben. 
Auf diese Weise kam nur der kopfwärts gelegene Abschnitt des 
Nervenrohres (n1) in die Schnittebene zu liegen, der kaudale 
liegt unter der Bildfläche. Seine Lage unter dem kaudalen Ab­
schnitt der Chorda (ch) ist mit einem dunklen Umriß bezeichnet 
(n2). Von den Chordaabschnitten ist es wiederum nur der kau­
dale, der in der Bildfläche liegt, der kopfwärts gelegene befindet 
sich in einer höheren Ebene. Abb. 4 b stellt diese Verhältnisse 
schematisch dar. Wir sehen einen idealen sagittalen Längsschnitt 
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durch denselben Schwanz. Die Linie AB bezeichnet die Ebene 
des auf Abb. 4 dargestellten Schnittes; die anderen Bezeich­
nungen sind dieselben wie auf Abb. 4. Auf der letzteren ist 
auch an der rechten Seite der Verbindungsstelle eine Erhöhung 
(r) sichtbar, welche die Anlage eines Seitenregenerates darstellt. 
Die in diesem Zeitabschnitt untersuchten Exemplare weisen alle 
ähnliche Verhältnisse auf: entweder sind die Enden des Nerven- 
rohres schon verwachsen oder sie sind frei. Niemals konnte ich 
irgendwelche Ubergangsstadien des Verwachsungsprozesses be­
obachten, immei’ war die Verbindung schon hergestellt. Wenn die 
Verwachsung in diesem Zeitabschnitt, d. h. bis zu einer Woche 
nach der Transplantation nicht eintrat, blieben die Enden über­
haupt getrennt. Abb. 5 stellt einen Teil des kaudalen Abschnitts 
des Nervenrohres (n2) eines zwei Wochen nach der Operation fi­
xierten Tieres dar. Dieser Abschnitt ist mit dem kopfwärts gele­
genen Abschnitt des Rohres nicht verbunden. Der letztere befin­
det sich bedeutend höher als die Bildfläche. Er ist an dem freien 
und geschlossenen Ende blasenförmig aufgetrieben und zeigt kei­
nerlei Tendenz sich dem kaudalen Abschnitt zu nähern. Auf der 
Abbildung ist seine Lage mit einem schwarzen Umriß bezeichnet (nx). 
Aus dem kaudalen Abschnitt hat sich ein ziemlich großes Rege­
nerat (n3) entwickelt. Dieses Regenerat wendet sich jedoch nicht 
dem anderen Abschnitt des durchtrennten Rohres (nj zu, son­
dern biegt seitwärts ab und dringt in einen kleinen Neben­
schwanz (r) ein. An der Stelle der Einbiegung ist das Nervenrohr 
etwas erweitert (v). Abb. 6 stellt einen frontalen Schnitt in einer 
mehr dorsalen Ebene durch denselben Schwanz dar. Dargestellt 
ist die Chorda, dorsalis, deren Abschnitte (ch^ und ch2) miteinan­
der verwachsen sind. Die Verbindung wird durch ein ähnliches 
Bindegewebe hergestellt wie das, welches die Chordascheide bildet. 
Aus dem kaudalen Abschnitt (ch2) wächst ein Ast (ch3) heraus, 
der in den Nebenschwanz eindringt. Dieser letztere verläuft in 
der Nähe des oben beschriebenen Abschnittes des Nervenrohres. 
Dieser Ast hat einen viel kleineren Durchmesser als der Haupt­
stamm der Chorda. Man sieht sofort, daß man es hier nicht mit 
einer Biegung des Hauptstammes zu tun hat, wie bei dem Ner­
venrohr, sondern daß dieser Teil derart aus dem Hauptabschnitt 
der Chorda herauswächst, wie ein Seitentrieb aus dem Stamm 
eines Baumes. Er kann auch nicht als eine von den freien Enden 
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der Chorda ausgehende Struktur betrachtet werden, da diese doch 
verwachsen sind. Der Seitenast wächst zweifellos seitwärts aus 
der Chorda heraus. Er wird also nicht durch regulative Prozesse 
hervorgerufen, welche die Tendenz zur Wiederherstellung der 
Kontinuität haben, da diese Tendenzen zur Zeit seiner Entstehung 
schon ausgeglichen sind, sondern ist als ein Superregenerat auf­
zufassen, das seine Entstehung anderen Kräften verdankt. Im 
Nebenschwanz sammeln sich ähnlich wie im Hauptschwanz um 
die Chorda und das Nervenrohr Muskeln (m) an, die jedoch viel 
schwächer sind.

Man sieht aus obiger Beschreibung, daß die ersten Anlagen 
der seitwärts regenerierten Gebilde in der ersten Woche nach der 
Transplantation auftraten. Es zeigte sich, daß bei diesen Tieren 
die Abschnitte des Nervenrohres niemals verbunden waren. Und 
umgekehrt traten bei der Mehrzahl der Exemplare mit verwach­
senem Nervenrohr keine Regenerate auf. Manchmal erschienen zwar 
bei solchen Tieren kleine lappenartige Gebilde seitwärts von der 
Wunde, aber sie enthielten weder Chorda und Nervenrohr noch 
Muskeln. Ebenso selten waren übrigens Larven mit nicht ver­
wachsenem Nervenrohr aber ohne Regenerate. Die Verbindung der 
Chorda trat gewöhnlich etwas später ein, gewöhnlich in der 
zweiten Woche nach der Transplantation und das gleicherweise 
bei Tieren mit und ohne Regeneraten. Dieser Zustand blieb auch 
später unverändert, bis zur Metamorphose.

In den Nebenschwänzen der Tiere, deren Transplantat dorso- 
ventral verschoben wurde (Typus la), fand ich auch Chorda, 
Nervenrohr und Muskeln. Jedoch waren hier nicht nur die Ab­
schnitte des Nervenrohres, sondern auch diejenigen der Chorda dor­
salis nicht miteinander verbunden, wie das auf Textabb. 4 sichtbar 
ist. In den Schwanz (a), der auf der Dorsalseite der Larve liegt, 
wächst die Chorda (ch) und das Nervenrohr (n) aus dem Rumpf 
heraus, in den auf der Bauchseite befindlichen (b) wächst die 
Chorda aus dem Schwanz heraus, das Nervenrohr ist nicht vor­
handen. Das Achsenskelett des Schwanzes hat also eine Lücke. 
Es besteht aus zwei Teilen, die nur durch Haut und Bindege­
webe verbunden sind.

Wenn also durch eine genügende dorso ventrale Verschiebung 
des Transplantats die unmittelbare Berührung der durchschnitte­
nen Nervenrohrenden unmöglich gemacht wurde, kam es nie zu
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einem Zusammenwachsen derselben. Sie verwuchsen jedoch bei 
einem Teil der ohne Verschiebung operierten Tiere (Typus I); in 
diesem Fall konnten beide Enden schon bei der Operation in Be­
rührung kommen. In all den Fällen, wo die Enden freiblieben, 
wurden ansehnliche Nervenrohrpartien durch Regeneration gebil­
det, niemals zeigten jedoch diese regenerierten Gebilde die ge­
ringste Tendenz zu einer Annäherung, obwohl sie oft, wie in dem 
letztbeschriebenen Fall, auf einer ziemlich langen Strecke parallel 
verliefen. Daraus kann geschlossen werden, daß zwischen beiden 
Enden keinerlei Anziehungskräfte wirken und daß die beiden 
Nervenrohrabschnitte keine Fähigkeit haben sich gegenseitig auf­
zusuchen. Es verlaufen keinerlei Regulationsprozesse, die zu einer 
Wiederherstellung der unterbrochenen Kontinuität des Nerven- 
Tohrs führen könnten.

Das Entstehen der Nebenschwänze beweist aber, daß trotzdem 
wirksame Regenerationskräfte auftreten. Sie sind nur anders ge­
richtet. Die Schwänze sind Superregenerate. Wir haben ge­
sehen, daß sie nur dann entstehen, wenn das Nervenrohr nicht 
verwachsen ist, so daß der erste formative Reiz zu ihrer Ent­
stehung zu dem Zeitpunkt auftritt, wo die getrennten Enden zu 
regenerieren beginnen. Die freien Enden der Chorda allein kön­
nen dagegen nicht die Entstehung eines Schwanzes auslösen, 
wenn das Nervenrohr seine Kontinuität wiedererlangt hat. In der 
weiteren Entwicklung wirkt dann aber die Chorda mit, die, wie 
wir gesehen haben, ein ständiger Bestandteil des Schwanzes ist 
und entweder mit ihrem Hauptstamm in denselben einbiegt oder 
■einen Nebenast dorthin absendet. In einem der folgenden Ab­
schnitte soll der Versuch gemacht werden, die Verteilung der 
Rollen zwischen beide Organe, das Nervenrohr und die Chorda, 
bei der Regeneration einer Untersuchung zu unterziehen.

Ergebnisse der Transplantationsversuche mit umgekehrter ke- 
phalokaudaler Achse.

Abb. 7, Tafel 18 stellt einen in toto aufgehellten Schwanz einer 
-älteren Larve dar, welcher ein Teil des Schwanzes mit umgekehrter 
kephalokaudaler Achse transplantiert wurde (Typus II). Wie schon 
bei der Beschreibung der Versuche erwähnt wurde, besteht ein 
solcher Schwanz aus 3 oder 4 Teilen. Weder in dem an den 
Rumpf anliegenden Teil (t), noch in der transplantierten Partie (tr) 
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hat die Richtung der Muskeln eine Veränderung erfahren. Die 
Größe und Zahl der Fasern entspricht den Verhältnissen eines 
normalen Schwanzes, die Struktur der Myotome ist auch erhal­
ten geblieben. Das Transplantat hat seine eigene polare Orientie­
rung beibehalten; sie ist der Richtung der Polarität des Larven­
körpers als Ganzem entgegengesetzt. Nur an der Übergangs­
stelle (z) zwischen Rumpf und Transplantat, ist eine unmerkliche 
Störung der Struktur sichtbar. An dieser Stelle verengert sich 
der ganze Muskelstreifen sehr deutlich. Die Muskelfasern biegen 
hier nach innen ein und bilden einen abgerundeten Abschluß bei­
der Schwanzpartien an der Stelle, wo die Verbindung zustande 
kam. In der regenerierten Partie (r) sieht man eine Chorda dor­
salis (ch), die fast den Rand des Regenerats erreicht. Die Muskel­
fasern (m) dieses Teiles liegen parallel zur Chorda; diese mit der 
Längsachse des Körpers übereinstimmende Lage ist die einzige 
Spur einer Ordnung bei ihnen, den anderen Achsen des Körpers 
gegenüber nehmen sie eine indifferente Stellung ein. Deshalb er­
scheinen diese Muskeln dem unbewaffneten Auge als eine An­
sammlung von Muskeln ohne Struktur. Auf Abb. 8, Tafel 19 
ist ein Schwanz desselben Typus dargestellt, der jedoch mit einem 
seitlichen Regenerat versehen ist (rj. Die Muskelfasern des Rege­
nerats gehen ohne deutlichen Übergang in die Muskeln des Haupt­
schwanzes über. Man sieht auch, daß diese Fasern sich zu Myoto­
nien längs der Achse des regenerierten Gebildes anordnen.

Wenn wir jetzt zu einer Beschreibung des histologischen Bil­
des dieser Schwänze zu verschiedenen Zeiten übergehen, müssen 
wir in Betracht ziehen, daß sie zusammengesetzt sind und daß 
daher jeder einzelne Teil besonders behandelt werden muß.

Abb. 9, Tafel 19 stellt die Grenzpartien zweier benachbarter 
Myotome aus dem dem Rumpf anliegenden Teil des Schwanzes (t) 
auf. Abb. 7 (24 Stunden nach der Transplantation) dar. Das in der 
oberen Hälfte der Zeichnung befindliche Myotom ist normal entwic­
kelt. Das Muskelgewebe hat noch ganz embryonalen Charakter. 
Die iso- und anisotrope Substanz ist noch nicht entwickelt, es sind 
nur zahlreiche homogene Fibrillen (fb) vorhanden. Diese Fibrillen 
sind längs der Myoblasten (m) angeordnet, die mit Dotterkugeln (v) 
überfüllt sind. Die Kerne (n) sind groß, etwas blasenförmig auf­
getrieben. Die Partie, welche sich in der unteren Hälfte des Bil­
des befindet, gehört einem Myotom an, das bei der Transplanta- 
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tion angeschnitten wurde und unmittelbar der Verbindungsstelle 
anliegt. Man sieht, daß die Myoblasten stark verändert oder viel­
mehr ganz verschwunden sind und an ihre Stelle formlose plas- 
matische Massen (pl) von körniger Struktur getreten sind, die mit 
dicht gelagerten und leicht eingeschrumpften Kernen (n) versehen 
sind. Die reguläre Anordnung der Myoblasten ist verschwunden,, 
ebenso die homogenen Fibrillen. Die Dotterkugeln (v) sind dicht 
angesammelt. Auf diese Weise verändern sich alle bei der Transplan­
tation angeschnittenen Myotome. Kennzeichnend ist für diese De­
generation, daß sie die Grenze des beschädigten Myotoms nicht 
überschreitet und die nichtangeschnittenen Myotome nicht be­
trifft. Die Tatsache, daß in einem beschädigten Myotom Ent­
artungen auftreten, steht in einem gewissen Widerspruch zu den 
Beobachtungen Naville’s (1922), der in so frühen Stadien noch 
keine Degeneration verzeichnet.

Abb. 10 stellt einen Teil eines Schnitts durch einen Schwanz, 
sechs Tage nach der Transplantation dar. Man sieht eine Muskel­
partie in dem Teile des Schwanzes, der kopfwärts vom Trans­
plantat (t auf Abb. 7) liegt. Die Muskelfasern sind schon quer­
gestreift. Es treten gewisse Degenerationserscheinungen auf. An 
anderen Stellen ist die Degeneration schon etwas weiter fortge­
schritten und die Fibrillenbündel (ffr) brechen und zerfallen in 
querer Richtung. Wie auf Abb. 11, Taf. 19 sichtbar ist, unterliegen 
auch die Kerne dieser Fasern Degenerationsprozessen. Das Hei- 
denhain’sche Hämatoxylin färbte einen derselben (A) dunkel, da 
er von stark granulöser Struktur ist. Die Granula sind so klein, 
daß die Färbung einheitlich dunkel ist. Der Nukleolus (nl) ist als 
dunkler runder Umriß erkenntlich. Dieses typische Pyknosebild 
ist der am häufigsten vorkommende Degenerationstypus, von dem 
ein großer Teil der Kerne überhaupt betroffen wird. Oft sind 
die dunklen Granula gröber (B) und der Kern sieht dann dunkel 
gesprenkelt aus.

Abb. 11 C und D stellt dagegen Kerne im Zustand der Ka- 
riorrhexis dar. Der Zerfall beginnt am Nukleolus (nl), der unre­
gelmäßige Fortsätze bildet. Diese nehmen an Größe zu, so daß 
der Nukleolus in Kürze fast den ganzen Kern ausfüllt. Schließlich 
zerfällt er in eine Anzahl manchmal ziemlich kleiner Bruchstücke, 
die im Inneren des Kernes zerstreut liegen (D). Die Ähnlichkeit 
zwischen einem solchen Kern und gewissen Stadien einer grob 
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granulierten Pyknose ist oft sehr groß, wie das ein Vergleich der 
Abb. 11 B und D zeigt. Da außerdem in den weiter fortge­
schrittenen Stadien der Pyknose der Nukleolus oft unsichtbar ist, 
sind diese Bilder oft schwer zu unterscheiden. Zu dem Schluß, 
daß eine sichere Klassifizierung der verschiedenen Degenerations­
prozesse des Kernes oft unmöglich ist, kam schon Kulczycki 
(1931), der ähnliche Bilder in den Muskeln von Mäuseembryonen 
beschrieb. Auch in dem von mir beschriebenen Fall scheint es 
keinem Zweifel zu unterliegen, daß Pyknose und Kariorrhexis 
durch eine Anzahl von Übergangsprozessen miteinander verbun­
den sind.

Die Entwicklung der Muskeln des Transplantats lief mit der­
jenigen der Muskeln des Rumpfteiles parallel und alles, was über 
den Bau der letzteren gesagt wurde, bezieht sich auch auf die 
Muskeln des Transplantats.

Die hier beschriebenen Degenerationsprozesse sind alle als Er­
scheinungen der normalen physiologischen Muskeldegeneration zu 
klassifizieren, der das sich entwickelnde Muskelgewebe nicht nur 
bei den Amphibien, sondern aueh bei den Säugetieren (Godlew­
ski (1901), Naville (1922), Kulczycki (1931), Glücks­
mann (1934)) unterliegt. Sie können nicht eine Folge traumati­
scher Reize aus der Zeit der Operation sein, da die .in Frage 
kommenden Schwanzpartien weit von den verletzten Stellen ent­
fernt sind.

Wie auf Abb. 12 ersichtlich ist, sehen die Muskeln aus der 
Nähe der Verwachsungsstelle (z auf Abb. 7) ganz anders aus. 
Die Zeichnung stellt die Gegend unmittelbar neben der Ver­
wachsungsstelle auf der Höhe der Chorda dar. Diese Partie ist 
mit Heidenhain’schem Hämatoxylin dunkelblau gefärbt. An 
Stelle der Fasern sind nur noch plasmatische Massen (pl) sicht­
bar, die keine Spur von Fibrillen aufweisen. Diese Massen sind 
gewöhnlich langgestreckt, sie haben einen irregulären ümriß, 
bilden ungeordnete Gruppen und sind im Gegensatz zu den un­
beschädigten Muskeln gar nicht nach der Längsachse des Kör­
pers orientiert. Im Plasma liegen dicht verteilte Kerne, die sich 
oft direkt berühren und kleine Gruppen bilden. Die Mehrzahl der­
selben befindet sich in einem Zustand hochgradiger Pyknose. 
Man sieht, daß einige derselben außerhalb des Plasmabereiches 
liegen (nQ. Die beschriebene Degeneration reicht auch über die 
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Verwachsungsstelle hinaus und das sowohl kopfwärts sowie kau- 
dalwärts als auch in dorsaler und ventraler Richtung. Besonders 
weit dringt sie nach vorne vor und umfaßt dort sogar einige 
Myotome, die bei der Operation nicht verwundet wurden. Diese letz­
teren gehören denen an, welche unmittelbar unter der Oberfläche 
des Körpers liegen. Bekanntlich sind die an der Oberfläche ge­
legenen Fasern am wenigsten differenziert und haben sogar bei 
älteren Tieren embryonalen Charakter (Naville 1922), also auch 
die größte Regenerationspotenz. Beach tun gs wert ist, daß die De­
generation gewöhnlich ein ganzes Myotom umfaßt, nicht nur ein­
zelne Zellen. Die Individualität der Zellen ist also zu Gunsten 
des Myotoms als Ganzem beschränkt.

Auf Abb. 13 ist ersichtlich, daß im Bereich dieser degenerier­
ter Muskeln an manchen Stellen Mitosen auftreten, was nicht 
ohne Bedeutung ist. Die Prozesse der Degeneration und Regene­
ration verlaufen hier gleichzeitig nebeneinander und bedienen sich 
desselben Materials. Höchstwahrscheinlich verwandelten sich die 
verwundeten und angeschnittenen Myoblaste sodann in diese 
dunklen Plasmamassen, wobei jedoch wenigstens ein Teil derselben 
die Fähigkeit zur weiteren Entwicklung behalten hat, welch letz­
tere auch eintrat, obwohl mit starker Verspätung im Vergleich 
mit anderen Partien. Durch diese Hemmung blieben sie auf einer 
früheren Entwicklungsstufe zurück, auf einer ähnlichen wie die 
Fasern der Oberfläche. Ein Teil der letzteren, diejenigen, welche 
unmittelbar an die Partie der verwundeten Myoblasten angrenz­
ten, wurde dann auch von den degenerativen Prozessen ergriffen. 
Man sieht auf den Schnitten, daß diese letzteren sich wie aus 
einem Herd von der Stelle ausbreiten, wo die Beschädigung am 
größten war. Ähnliche Bilder beschreibt Krösing (1892). Er 
beobachtete während der Wundheilung in den Muskeln Zerfall 
der Fasern in dunkel färbbare Fragmente. Diese letzteren ver­
wandelten sich dann in Plasma, welches sich an die Kerne an­
lagerte. Auf diese Weise entstehen aus der alten Faser durch 
Umwandlung Myoblasten, die sich später in junges Muskelge­
webe ausdifferenzieren.

Im allgemeinen entfernen sich jedoch alle diese Veränderun­
gen nicht so weit von der Verwachsungsstelle, als daß man sie 
nicht ausschließlich für eine Folge der Verwundungen während 
der Transplantation ansehen könnte. Dabei ist der Unterschied 
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des Degenerationszustandes zwischen dieser Stelle und anderen 
entfernteren Gegenden bestimmt nur quantitativ, d. h. nur der 
Intensitätsgrad ist verschieden, die Art ist dieselbe.

Abb. 14 stellt einen Schnitt durch das am kaudalen (in bezug 
auf die ganze Larve) Ende des Transplantats befindliche Re­
generat dar (r auf Abb. 7). Man sieht dort das Ende der 
Chorda (ch), umgeben von lockerem Bindegewebe und Pigment­
zellen (pi). Parallel zur Chorda liegen einige Sarkoblasten (s), die 
jedoch nicht über das kaudale Ende der Chorda hinausgehen. 
Die Kerne (n) der Sarkoblasten sind groß und zahlreich, sie ha­
ben die Gestalt eines längliches Ovals. Ein Teil derselben befin­
det sich im Zustand einer sehr grob granulierten Pyknose.

Zusammenfassend kann man feststellen, daß die Organisation 
des Schwanzes, die schon bei makroskopischer Untersuchung den 
Aufbau aus drei Teilen verrät, auch bei der histologischen Unter­
suchung zutage tritt, es zeigt sich sogar, daß die Struktur der 
Gegend, wo die Verwachsung stattfand, so viele eigene Kenn­
zeichen trägt, daß sie einen vierten Teil des Schwanzes bildet. 
All die Unterschiede jedoch zwischen den Teilen, d. h. der un­
mittelbar dem Rumpf folgenden Schwanzpartie, der Verwach­
sungsstelle des Transplantats und der regenerierten Partie sind, 
was den Bau der Muskeln betrifft, nicht grundsätzlicher Natur. 
Im Gegenteil, es wird eine gewisse Einheit beobachtet, die haupt­
sächlich darin besteht, daß die Prozesse der physiologischen De­
generation in allen Teilen einen ähnlichen Verlauf nehmen. Außer­
dem sind diese Veränderungen den Degenerationserscheinungen 
ganz ähnlich, die Naville (1922) an demselben Material beschrie­
ben hat und sie stimmen auch mit den Beobachtungen überein, 
die Godlewski (1901) und Kulczycki (1931) bei Säugerem­
bryonen machten. Die letztgenannten Forscher beobachteten im 
Verlauf der normalen Entwicklung unter anderem den Zerfall 
der gestreiften Substanz in quergerichtete Fragmente und ein 
Auswachsen der sarkoplasmatischen Massen, wie wir sie in dem 
hier beschriebenen Fall beobachtet haben.

Wenn man von einigen nur traumatisch bedingten Abwei­
chungen absieht, kann man also den Schluß ziehen, daß in unse­
rem Fall die Histogenèse der Muskelfasern einen ganz normalen 
Verlauf nimmt, trotzdem die Richtung der Polarität umgekehrt 
wurde.
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Während der weiteren Entwicklung verwischen sich die Unter­
schiede zwischen den einzelnen Partien des Schwanzes immer 
mehr. An der Verbindungsstelle nehmen schließlich die regene­
rativen Prozesse die Überhand und die dortigen Muskelfasern ho­
len in ihrer Entwicklung das Versäumte nach und bilden eine 
normale Struktur aus. Nur bleibt ihre Anordnung schon immer 
regellos; sie können den geordneten Bau des Myotoms nicht mehr 
herstellen, was übrigens dadurch sehr erschwert wird, daß doch 
an dieser Stelle zwei unkomplette und gegenseitig um 180° ge­
drehte Myotome Zusammentreffen. Am Ende des Schwanzes be­
findet sich dagegen immer eine gewisse Anzahl nichtausdifferen­
zierter Sarkoblasten. 27 Tage nach der Transplantation fand ich 
Mitosen als normale Vermehrungsweise der Kerne. Die älteste 
Larve wurde 62 Tage nach der Transplantation untersucht. In 
den Muskelfasern befand sich bei ihr eine gewisse Anzahl pykno- 
tischer Kerne, gleich dicht über alle Schwanzteile verteilt, im 
allgemeinen waren jedoch die Prozesse der physiologischen De­
generation schon beendet. Der Bau der Fasern wies in der Nähe 
der Verwachsungsstelle keine Unterschiede mit den anderen Par­
tien auf.

Aus obiger Beschreibung geht hervor, daß die Unterlage hier 
nicht imstande war, die Organisation des Transplantats zu ändern. 
Obgleich zur Zeit der Transplantation noch nicht ganz ausgebil­
det, mußte diese Organisation schon soweit determiniert sein, daß 
sie sich weiterhin ganz unabhängig entwickeln konnte, was übri­
gens eine schon bekannte Tatsache ist (Bergel (1928), Rever­
beri (1937)). Ein anderes Verhalten zeigen die Muskeln des re­
generierten Teiles. Ihre Entwicklung ist von Anfang an von einer 
nichteinheitlichen Unterlage abhängig. Sie entstehen auf einem 
Transplantat, dessen Achse in umgekehrter Richtung verläuft 
als die des übrigen Körpers. Es geraten hier also gewissermaßen 
die Einwirkungen der Polarität des Körpers als Ganzes und die 
Einwirkungen der unmittelbaren Unterlage, auf der das Rege­
nerat ensteht, in Konflikt. Das Ergebnis ist ein Kompromiß: die 
Muskeln stellen sich derart längs des Körpers auf, daß ihre 
Anordnung keinerlei Abhängigkeit von einer kephalokaudalen 
Achse verrät.
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Besprechung der Ergebnisse.
Das Ergebnis der Transplantationsversuche mit umgekehrter 

dorso ventraler Achse ist klar und gibt eine negative Lösung des 
ersten der am Beginn unserer Erwägungen gestellten Probleme: 
die zertrennten Enden des Nervenrohrs haben nicht die Fähig­
keit sich gegenseitig aufzusuchen, obwohl sie eine ziemlich große 
Régénérations fähigkeit haben. Da im Bau des Nervenrohrs im 
Schwanz jegliche Differenzierung fehlt, die als morphologischer 
Ausdruck der Polarität gelten könnte, so 'kann man auch nicht 
die Polarität der regenerierten Teile bestimmen.

Dagegen bedürfen die Ergebnisse der Transplantationsversuche 
mit umgekehrter kephalokaudaler Achse einer Besprechung. Wie 
man auf Textabb. 5 sieht, regeneriert ein ursprünglich kopf- 
wärts gerichteter Schwanzteil die Endpartie des Schwanzes und 
überwindet seine eigene Polarität. Es ist das also eine typische 
Heteromorphose, die zugleich mit der Umkehrung einer der Haupt­
achsen des Körpers verbunden ist. Derartige Heteromorphosen 
wurden bei Wirbeltieren ziemlich selten beschrieben. Morgan 
(1900) beschreibt einen heteromorphen Schwanz bei der Kaul­
quappe, der auf etwas andere Weise als in unserem Fall, hervor­
gebracht wurde. Der Forscher machte in den Rückenrand der 
Schwanzflosse einer Kaulquappe einen keilförmigen Einschnitt. 
Der Schnitt ging so weit, daß das Ende des Keils bis an die 
Aorta oder noch etwas tiefer zu liegen kam. Aus dem kaudalen 
Rand dieses Ausschnittes wuchs sodann ein kopfwärts gerichteter 
heteromorpher Schwanz heraus. Morgan führte diesen Versuch 
aus, um den Charakter der Regenerate zu überprüfen, die Har­
rison (1898) erhalten hatte. Meine Operationen wurden auf fast 
dieselbe Weise, wie die H ar r i s o n’schen ausgeführt. Es wurden 
von diesem zwei Larven auf diese Weise miteinander verbunden, 
daß ihnen die Schwänze in der halben Länge abgeschnitten und mit 
den Wunden aneinandergelegt wurden, so daß die Köpfe beider Tiere 
entgegengesetzt gerichtet waren. Dann wurde eines derselben ab­
geschnitten, aber ein Teil von dessen Schwänze an dem zweiten 
Tier stehen gelassen. Dieser Teil, dessen Polarität derjenigen der 
Larve als Ganzem entgegengesetzt war, entsprach völlig meinen 
Transplantationen vom Typus II. Es erschienen heteromorphe 
Schwänze, die Harrison für verkümmerte Rümpfe hielt, deren 
Regeneration nach den ersten Anfängen stehen geblieben war. Als 
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Heteromorphosen erkannte sie erst Morgan. Godlewski (1904) 
erhielt schwanzartige heteromorphe Regenerate dadurch, daß 
er einen viereckigen Lappen aus dem Dorsalrand des Schwanzes 
eines erwachsenen Molchs herausschnitt. Von den drei Wund­
flächen des Ausschnitts war eine dorsalwärts gerichtet, eine kör- 
perwärts, eine schwanzwärts. Manchmal verwuchsen diese Flä­
chen miteinander unter gleichzeitiger Krümmung des Schwanzes 
und die Öffnung verschwand. Es kam jedoch vor, daß jede von 
ihnen selbständig regenerierte und auf diese Weise Schwänze 
entstanden. Sie erschienen in diesem Fall auch an der kopfwärts 
gerichteten Fläche und wuchsen in derselben Richtung weiter; es 
waren dies also Richtungsheteromorphosen. In entgegengesetzter 
Richtung wuchsen auch von der schwanzwärts gerichteten Flä­
che Schwänze heraus, also in normaler Richtung im Verhältnis 
zum Körper, und endlich konnte auch die dritte Fläche einen 
eigenen Schwanz hervorbringen. Der Ausschnitt wurde so her­
gestellt, daß das Rückenmark beschädigt wurde, was eine unum­
gängliche Bedingung für die Entstehung eines Schwanzes war. 
Es war also dazu der Reiz des verwundeten Nervensystems not­
wendig. Wenn man einen Ausschnitt an dem Rücken vornahm, 
ohne dabei das Rückenmark zu beschädigen, so entwickelten sich 
niemals Nebenschwänze. Milojevic und Burian (1926) erhiel­
ten bei erwachsenen Molchen durch Transplantation einer umge­
kehrten Schwanzpartie heteromorphe Schwänze und eine darauf­
folgende heteropolare Regeneration. Kołodziejski (1936) erhielt 
heteromorphen Schwänzen ähnliche Gebilde, indem er junge Axo­
lotllarven quer in die Schwanzflosse eines erwachsenen Tieres 
implantierte. Kopf und Schwanz der Larve, welche seitwärts he­
rausragten, fielen oft ab und der in der Flosse steckende mittlere 
Teil des Körpers begann zu regenerieren. An Stelle des Kopfes 
enstand dann oft ein Schwanz.

In letzter Zeit führte Reverbe ri (1937) im Laufe seiner Unter­
suchungen über die Determination der Schwanzanlage der Anuren 
Transplantationen derselben Art wie die Ha rr is o n’schen und 
die meinen aus. Die Ergebnisse dieses Forschers stimmen inso­
fern mit den in der vorliegenden Arbeit dargestellten überein, 
als sie die festgelegte Determination der dorso ventralen und ke- 
phalokaudalen Achse der Schwanzknospe erwiesen haben. Die 
morphologische Polarität des durch ein Auswachsen des Trans- 
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plantats entstandenen Schwanzteils (in meinen Versuchen tr auf 
Textabb. 6) bleibt also unverändert. Die Tatsache, daß die Polarität 
des regenerierten Schwanzteiles (r auf Textabb. 6) nicht mit Sicher­
heit bestimmt ist, steht mit Reverberi’s Ergebnissen nicht in 
Widerspruch, da dieser Teil nicht zu der eigentlichen Schwanz­
anlage gehört und seine Achsen nicht durch die embryonale De­
termination bestimmt werden konnten. Reverberi hat übrigens 
diesen Teil nicht untersucht.

Viel häufiger wurden Richtungsheteromorphosen bei niederen 
Tieren beschrieben, besonders bei Coelenteraten und Würmern. 
An dieser Stelle seien nur die wichtigsten erwähnt. Peebles (1900) 
erhielt Richtungsheteromorphosen bei koloniebildenden Hydro- 
zoenpolypen. Von der Kolonie abgetrennte Polypen, denen auch 
der Kopf entfernt wurde, ersetzten denselben oft an dem Ende, 
welches ursprünglich der Basis zugewendet war. P eebles (1900) 
und King (1902 und 1903) erhielten Heteromorphosen bei Hy­
dra durch Transplantation und darauffolgende Regeneration. Es 
zeigte sich in diesen Versuchen, daß Teile zweier Organismen, 
die miteinander mit den gleichwertigen Enden verbunden sind, 
durch Regulation und Regeneration einen einheitlichen Organis­
mus hervorbringen können. Ein kleinerer Teil, der auf eine größere 
Körperpartie transplantiert wurde, ändert seine Polarität. Der klei­
nere Teil steht also gewissermaßen unter dem Einfluß des größe­
ren, der die Rolle des Trägers für das Transplantat spielt. Auch 
die Polarität des Regenerats, welches auf dem Transplantat ent­
steht, ist verändert. Die Polarität eines durch ein kleines Trans­
plantat regenerierten Teiles hängt bei Hydra nur von der Rich­
tung der Polarität der Unterlage ab, während bei der Kaul­
quappe, wie vordem erwähnt, dieser Einfluß schwächer ist. K o e- 
litz (1911) erhielt bei Hydra eine umgekehrte Polarität durch 
Transplantation und Regulation ohne Regeneration. Auch bei 
Aktinien wurden Heteromorphosen beobachtet (Moszkowski 
1907), sie scheinen aber in dieser Gruppe nur ausnahmsweise auf­
zutreten.

Die weitgehendste Analyse der Heteromorphosen führten bei 
den Coelenteraten Gast und G o d le w s ki (1903) durch. In ihren 
Versuchen wurden Stücke des Stammes von Pennaria abgeschnit­
ten und deren Gipfelhydrant entfernt. Wenn ein derartiges Stamm­
stück (dessen Verzweigungen übrigens auch der Hydranten be- 
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raubt wurden) frei im Wasser auf gehängt wurde, so daß es nir­
gends mit der Unterlage in Berührung kam, so ersetzte es den 
Hydranten nicht nur am Gipfel, sondern auch an der der Basis zu­
gewandten Wunde. Der letztere entwickelte sich sodann in eine 
Verlängerung des Stammes von normalem Bau, dessen Polarität 
jedoch eine der ganzen Kolonie entgegengesetzte Richtung zeigte. 
Nicht nur, daß der Hydrant an einer Stelle erschien, wo eigen­
tlich ein Stolo sich entwickeln sollte und daß er in verkehrter 
Richtung wuchs, so gab er auch seitliche Verzweigungen mit 
veränderter Polarität ab. Die Verzweigungen gehen bei Pennaria 
vom Hauptstamm in einem dem Gipfel zugeneigten Winkel ab. 
Die neuen Verzweigungen stellten sich auch unter einem Winkel 
auf, aber sie orientierten sich nach dem neuentstandenen (der Ba­
sis zugewandten) Hydranten, der also einen neuen Gipfel bildete. 
Diese Stellung wurde unabhängig von äußeren Faktoren einge­
nommen und konnte nur durch die Polarität bedingt sein. Auch 
die Polypen, welche an den seitlichen Verzweigungen erschienen 
(Polypen dritter Ordnung), richteten sich nach dem neuen Gipfel. 
Es konnten sich auch heteromorphe Stolonen entwickeln, falls ein 
Stamm mit abgeschnittenen Verzweigungen so auf gehängt wurde, 
daß die verwundeten Stellen die Wände des Gefäßes berührten. 
An diesen Stellen wurden dann Stolonen anstatt Hydranten erzeugt.

Häufig kommen heteromorphe Regenerate verschiedener Art 
bei Planarien vor (Morgan 1900, 1902a, 1904a, 1904b, Bar­
deen 1903). In den neueren Zeiten beobachtete Goetsch (1921, 
1922) bei Planaria kaudalwärts gerichtete Regenerate von Köpfen, 
die am Ende von am Körper angebrachten Längsspalten erschienen. 
Er selber hält sie jedoch nicht für Richtungsheteromorphosen, da 
er beobachten konnte, daß ihre Anlagen ursprünglich normal ge­
richtet waren. Aus dieser Lage wurden sie erst später durch Wach­
stumsprozesse abgedrängt, die anders als die rein regenerativen 
Anfangsprozesse gerichtet sind.

Verhältnismäßig viele Beobachtungen liegen über Heteromor- 
phosen bei Oligochäten vor. Morgan (1902b) konnte nachwei­
sen, daß beim Regenwurm die abgetrennte hintere Körperhälfte 
einen heteromorphen Schwanz in der Richtung nach vorne her­
vorbringt. Von späteren Forschern, die heteromorphe Köpfe und 
Schwänze bei verschiedenen Oligochäten beschrieben, erwähne ich
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nur Dimon (1904), Müller (1908), Korschelt (1919), J anda 
(1926 und 1928) und Gates (1927).

Ruttloff (1908) erhielt bei Lumbriziden Richtungshetero- 
morphosen durch Regeneration nach vorgehender Transplanta­
tion. Zwei Würmern wurde das Kopfende abgeschnitten und dann 
die beiden mit ihren Wundflächen verbunden. Einer der beiden 
Partner wurde dann abgeschnitten und nur einige Segmente von 
ihm stehen gelassen. In einigen Fallen (4 auf 172) entwickelte 
sich an diesen Segmenten ein Kopf. Der letztere war also zur 
Polarität dieser Segmente entgegengesetzt gerichtet, stand aber 
im Einklang mit der Polarität des zweiten Wurmes, der die Unter­
lage des Transplantats bildete. Ähnlich wie in den beschriebenen 
Versuchen an Hydra (Peebles 1900, King 1902 und 1903), 
liegt hier wahrscheinlich ein Fall von Beeinflussung der Rich­
tung der Regeneration des Transplantats durch die Unterlage vor.. 
Das Nervensystem dieses Kopfes stand in dem Fall mit dem 
Körper in Verbindung und man konnte beobachten, wie die Bewe­
gungen des Körpers vom Kopf aus ihren Ausgang nahmen. Die 
umgekehrten Segmente waren augenscheinlich für alle nervösen 
Reize passierbar, ein Beweis, daß sich ihre physiologische Pola­
rität der Gesamtheit des Körpers angepaßt hat. Auch in meinen 
Versuchen übernahm ein umgekehrtes Transplantat alle Funktio­
nen eines normalen Schwanzes, obwohl seine morphologische Pola­
rität sich seiner neuen Lage nicht angepaßt hatte. Man könnte 
daraus den Schluß ziehen, daß in gewissen Fällen die physiolo­
gische Polarität eines Transplantats seitens des Organismus als 
Ganzem leichter beeinflußt werden kann als die morphologische 
und daß die physiologische Polarität gewisser Organe eine vom 
morphologischen Bau unabhängige Richtung nehmen kann.

Morgan (1901, 1904c, 1905, 1906, und Stevens 1904) ver­
suchte das Wesen der Polarität zu erklären und stützte sich dabei 
auf die schon früher bekannte Labilität der Polarität bei den 
Hydrozoen. Wenn an beiden Enden eines Stückes aus einer Kolonie 
von Tubularia Hydranten erscheinen, aber in der Reihenfolge, 
daß zuerst ein Köpfchen ' an dem Gipfelende des Zweiges und 
später erst an der Basis erscheint, so ist das nach Morgan der 
Beweis für eine Gradation des Bildungsmaterials. Das Bildungs­
material eines Hydranten (»Hydranth-forming material«) ist am 
dichtesten am Gipfelpunkt angesammelt, nach der Basis zu nimmt 
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seine Menge ab. Damit die Regeneration eines Hydranten ausgelöst 
wird ist ein Reiz notwendig, der auch von außen kommen kann,, 
z. B. die Einwirkung von Seewasser auf die offene Wunde des 
Zweiges. Dieser Reiz wirkt auf beide Enden des Zweiges, aber 
an dem Gipfelende ruft er eine stärkere Reaktion hervor, da dort 
mehr Bildungsmaterial vorhanden ist. Deswegen beginnt hier zuerst 
die Entwicklung eines Köpfchens und wenn die regenerativen 
Prozesse einmal begonnen haben, entstehen Nahrungsströme, die 
gänzlich gegen den sich entwickelnden Hydranten gerichtet sind, 
so daß aus Mangel an Nährstoffen das Entstehen eines Köpfchens 
an dem Basalende vorläufig gehemmt ist. Die Gradation des Ma­
terials selbst ist also die Polarität, aber diese ist nicht als einer 
richtunggebende Kraft zu verstehen, sondern als eine Art Unter­
lage, die es den formbildenden Prozessen ermöglicht eine gewisse 
Richtung anzunehmen. Das Material des Tubulariastammes enthält 
jedoch Potenzen zur Ausbildung aller Teile und diese Potenzen 
können unter gewissen Bedingungen ausgelöst werden, wenn die 
auf Gradation beruhende Prädisposition überwunden wird. In solch 
einem Fall tritt eine »Umkehr der Polarität« ein, die jedoch keine 
eigentliche Umkehr ist, sondern die Bestimmung der Polarität 
nicht auf Grund der Gradation, sondern irgend eines anderen 
Faktors. Die Gradation gewisser Materialien verläuft in der Rich­
tung vom Kopf zum Schwanz, anderer wieder umgekehrt. Bei 
einem höher organisierten Tier ist die Menge eines gegebenen 
Materials an einem Körperende groß, sie verringert sich aber sehr 
schnell gegen das andere Ende zu. Bei der Kaulquappe z. B. über­
wiegt am Vorderende des Körpers gänzlich das »Bildungsmaterial 
für den Schwanz«. Deswegen befindet sich, praktisch genommen, 
im Schwanz gar kein Material zur Ausbildung eines Kopfes und 
durch Regeneration entsteht an solchen Stellen immer nur ein 
Kopf, sogar wenn dadurch die bisherigen Symmetrieverhältnisse 
des Körpers gestört werden sollten. Eine derartige Theorie kann 
jedoch nicht restlos die Entstehung der an dieser Stelle beschrie­
benen Heteromorphosen erklären, da sie nur den Ursprung des 
Materials für die Ersetzung eines Schwanzteiles angibt, aber gar 
nicht erklärt, warum das regenerierte Gebilde die Form eines 
ausgebildeten Organs mit all seinen Teilen annimmt. Rätselhaft 
ist besonders die zweifellos vorhandene morphologische Polarität 
des regenerierten Teiles. Um sie an Hand der genannten Theorie 
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erklären zu können, müßte man annehmen, daß das Bildungsmaterial 
für den Schwanz in »Material für die anteriore Partie des Schwanzes« 
sowie für die posteriore Partie eingeteilt ist und so weiter ins 
Unendliche, was ad absurdum führt.

Auch die Child’sche Gradiententheorie ist auf Beobachtungen 
an niederen Tieren begründet (Autoreferat 1924). Es gibt hier 
keinen festgelegten Bauplan, in den Symmetrie und Polarität ein­
bezogen wären: die Entstehung wird durch physiologische Achsen 
beeinflußt, die in der Richtung der nachlassenden Intensität der 
Stoffwechselprozesse verlaufen. Die Erscheinung einer Heteromor- 
phose hängt vom Entstehen einer neuen Achse ab, die in einer an­
deren Richtung als die bisherigen verläuft. Nach Child hängt 
dabei das Entstehen einer solchen Achse im Grunde genommen nur 
von äußeren Bedingungen ab, also von ganz zufälligen Faktoren. 
Im Bereiche dieser Theorie hat eine Regulation der gestörten Or­
ganisation keinen Platz, da überhaupt keine festgelegte Organisa­
tion vorhanden ist. Auch die C h i 1 d’sche Theorie gibt nur eine 
allgemeine Erklärung für die Entstehung heteromorpher Achsen, 
sie gibt jedoch keinen Aufschluß darüber, von welchen Faktoren 
die Ausdifferenzierung eines Organs längs dieser Achse abhängt. 
Einen diametral entgegensetzten Standpunkt vertritt Driesch 
(1901), dessen Ansicht zufolge die Heteromorphose eine gewisse 
Überschreitung des normalen Bauplans bedeutet. Die in diesen 
Bauplan einbezogene Polarität ändert ihre Richtung und es ent­
steht eine Richtungsheteromorphose. Driesch selber stellt fest, 
daß aus derartigen Versuchen, wie sie von Morgan (1902b) am 
Regenwurm und von Peebles (1900) an Hydra unternommen 
wurden, nur die Tatsache hervorgeht, daß die Polarität existiert 
und die Möglichkeit einer Umkehr besteht. Die Natur der Polarität 
bleibt jedoch unbekannt.

Przibram (1926) nimmt das Vorkommen einer Schichtungs­
polarität an, die die Ausbildung verschieden gerichteter Differen­
zierungen des Körpers regelt. Ihre Umkehr ist bei höheren Tieren 
unmöglich. Sie beruht darauf, daß längs des Körpers hinterein­
ander liegende, graduell verschiedene Gemische der beiden Polan­
lagen vorhanden sind. Etwas anderes ist die Richtungspolarität, 
die die Richtung des Wachstums angibt. Diese kann umgekehrt 
werden, wenn derartige Verhältnisse entstehen, daß in der Gegend 
eines Poles die Anlagestoffe desselben so stark überhandnehmen, 
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daß für die Anlagestoffe des entgegengesetzten Poles kein Platz 
mehr vorhanden ist. Die letztere Möglichkeit könnte auf die Er­
gebnisse der an dieser Stelle dargestellten Versuche Anwendung 
finden. Es müssen jedoch ähnliche Einschränkungen wie bei der 
M o r g a n'schen Theorie berücksichtigt werden.

Man kommt also zu dem Schluß, daß eine Bezugnahme der 
obigen Theorien auf die Ergebnisse der vorliegenden Untersu­
chungen dadurch erschwert wird, daß die Polarität in den ein­
facheren Organismen der niederen Tiere in klarer Form hervor­
tritt, bei den Wirbeltieren jedoch selten untersucht werden kann, 
da die Ausbildung von Achsen zweiter und höherer Ordnung das 
Bild außerordentlich kompliziert. Man kann zwar, so wie das 
Ubisch (1923) tut, eine gewisse polare Struktur im Wirbeltier­
körper finden, die auf einem Fall von Differenzierungsgradation 
der Zellen längs der Hauptkörperachse in der Richtung von Kopf 
zu Schwanz beruht, aber damit ist nur eine der Erscheinungen 
der Polarität gegeben, ihr Wesen selbst wird damit nicht erklärt.

Auf dem Querschnitt eines Polypen sind einige konzentrische 
Gewebelagen sichtbar, die sich längs einer in der Mitte des Kör­
pers befindlichen Achse hinziehen. Ein einfaches Umkehren der 
Wachstumsrichtung ändert die Polarität und es entsteht eine Hete- 
romorphose. Dagegen befinden sich in einer verhältnismäßig so 
einfachen Wirbeltierkörperregion wie der Kaulquappenschwanz 
Gewebe und Organe, die soweit spezialisiert sind, daß sie eine 
derartige »summarische« Behandlung des Querschnittes nicht zu­
lassen. So bildet jeder Abschnitt eines Myotoms, der in einem 
Winkel zur Chorda dorsalis und zu dem Nervenrohr steht, eine 
Achse zweiter Ordnung, um die sich gewisse Differenzierungen 
gruppieren.

Die Achsengradienten, die Stratifizierung des Materials, der 
Differenzierungsfall und andere Faktoren dieser Art, haben be­
stimmt eine große Bedeutung, können aber nicht restlos den Me­
chanismus erklären, dessen sich die Polarität beim Entstehen neuer 
heteromorpher Achsen bedient. Es ist naheliegend, daß die Pola­
rität in solch einem Fall besonders in den Organen wirksam ist, 
die der Längsachse des Körpers folgen und sich in der Richtung 
der Polarität des gegebenen Körperabschnittes bewegen. Derart 
gerichtete Organe sind in unserem Fall die Chorda dorsalis und 
das Nervenrohr. Es wurde schon erwähnt, daß die Beschädigung 

rcin.org.pl



344 F. Pautsch:

des Nervenrohrs und der Beginn der Regeneration desselben eine 
unumgängliche Bedingung für die Entwicklung eines Neben­
schwanzes und damit einer neuen polaren Achse ist. Es ist das 
derselbe Schluß, zu dem Godlewski (1904) kam. Wenn Mor­
gan (1903) hervorhebt, daß es genügt, wenn sich nur die Chorda 
an der Oberfläche der Wunde befinde, auf daß die Regeneration 
ihren Lauf nehmen könne, schließt er doch nicht den Faktor aus, 
den die Beschädigung des Nervenrohrs bedeutet, ungeachtet dessen, 
ob das letztere an der Wundfläche vorhanden ist, oder nicht. 
Nichts steht der Annahme im Wege, daß auch im Fall hetero- 
morpher Schwänze die Beschädigung des Nervenrohrs das ent­
scheidende Entwicklungsmoment bildet. Es wurden schon die an 
den Enden der getrennten Nervenrohrabschnitte sichtbaren Er­
weiterungen erwähnt. Es sind das ähnliche Gebilde, wie sie Bar­
furth (1891) aus regenerierenden Kaulquappenschwänzen beschrie­
ben hat Nach Ansicht dieses Verfassers entstanden diese Erwei­
terungen folgendermaßen: das Nervenrohr wurde durchgeschnitten 
und die zerebrospinale Flüssigkeit floß aus, das Rohr schloß sich 
dann wieder und es sammelte sich neue Flüssigkeit an, die einen 
Druck auf das verschlossene Ende ausübte und es blasenförmig 
auftrieb. Diese Erklärung erscheint insofern mangelhaft, als kein 
sichtbarer Grund vorhanden ist, warum sich Flüssigkeit in so 
großer Menge bilden sollte, um einen derartigen Druck auszuüben. 
Weiter müßte, wenn die Erweiterung wirklich eine durch Druck 
entstandene Blähung sein sollte, an den Zellen des Nervenrohrs 
infolge seitwärts erfolgter Ausdehnung eine Abplattung derselben 
sichtbar sein. In Wirklichkeit haben diese Zellen normale Höhe. 
Weniger künstlich herbeigezogen scheint die Annahme zu sein, 
daß die Erweiterung durch eine vermehrte Anzahl von Zellen 
entstanden ist, durch Proliferation des Neuralepithels also, die 
eine Vergrößerung der Oberfläche zur Folge hat. Auf diese Weise 
wäre der erste Schritt zur Regeneration getan, die Menge des 
Zellenmaterials vergrößert, es fehlte nur noch, daß diese Leistung 
nach einer geeigneten Richtung gelenkt werde, um eine regulative 
Ersetzung des fehlenden Teils zu erreichen. Dank den Unter­
suchungen Morgans (1903) wissen wir, daß die Chorda dorsalis 
in der Wunde vorhanden sein muß, wenn Regeneration stattfinden 
soll und daß im Regenerat das Nervenrohr immer etwas hinter der 
Chorda zurückbleibt. Auch bei meinen Exemplaren konnte ich 
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beobachten, daß die Chorda in dem wiederersetzten Schwanzteil 
immer etwas weiter vordringt als das Nervenrohr. Man kann also 
annehmen, daß die Chorda die durch das Nervenrohr ausgelöste 
Regeneration gewissermaßen weiter führt. Wir haben festgestellt, 

■daß die Chorda in den Nebenschwänzen immer vorhanden war 
und daß im Falle eines Nicht vorhanden seins derselben nur un­
bedeutende Regenerate stattfanden. Wenn das Nervenrohr seine 
Kontinuität wieder erreichte, entstand niemals ein Nebenschwanz. 
Die Chorda dagegen brauchte nicht unterbrochen zu sein, wenn 
nur das Nervenrohr durchgeschnitten war. In diesem Fall wuchs 
aus der Seite der Chorda ein Zweig heraus und übernahm die 
Führung bei der Regeneration. Wenn aus einer kontinuierlich 
verwachsenen Chorda solch ein Gebilde herauswächst, so können 
-dabei nicht die Regulationskräfte der Chorda selbst wirksam sein, 
sondern die letzte steht höchstwahrscheinlich unter dem Einfluß 
von Reizen, die von dem beschädigten und regenerierenden Teil 
-des Nervenrohrs ausgehen. Es sind also beide Organe, Chorda 
und Nervenrohr, zur Durchführung des Regenerationsprozesses 
notwendig. Allein ist keines dieser Organe dazu fähig, erst ihre 
genaue Zusammenwirkung ermöglicht das Entstehen eines orga­
nisierten Schwanzes.

Es ist das sowohl bei gewöhnlicher Regeneration der Fall als 
auch bei Entstehung von Heteromorphosen. Die neuen Achsen 
werden von der Chorda gebildet, da das Nervenrohr nur zu unge­
ordneter Proliferation fähig ist. Die Chorda gibt die Richtung 
des neuen Schwanzes an und die anderen Organe richten sich 
nach ihr. Es folgt das Nervenrohr und etwas später stellen sich 
um sie auch die neuentstandenen Muskelfasern auf. In jedem 
Regenerat, das Chorda und Muskeln enthält, stellen sich 
die Fasern der letzteren parallel zur ersteren auf. Im Schwanz 
ordnen sie sich außerdem noch derartig an, daß sie, ihre zur 
'Chorda parallele Lage beibehaltend, Gruppen bilden, die in einem 
-schwänz wärts gerichteten Winkel zur Chorda stehen. Erst durch 
diese Anordnung wird die polare Richtung der kephalokaudalen 
Achse sichtbar. Wenn diese polare Richtung längs der Chorda 
ihre Wirkung ausübt, ist der Schwanz in seiner ganzen Struktur 
voll ausgebildet, wenn nicht, treten nur die Muskelfasern parallel 
zur Chorda auf. Das Fehlen der polaren Richtung kann durch 
•das Fehlen der Polarität überhaupt bewirkt sein; derartige Ver- 

rcin.org.pl



346 F. Pautsch:

hältnisse kommen in kleineren Regeneraten vor, die keine 
Schwänze sind. Es kann aber hiefür auch ein anderer Grund vor­
handen sein. Das Fehlen der polaren Richtung kann nämlich auch 
das Ergebnis zweier entgegensetzter polarer Achsen sein, die sich 
gegenseitig aufheben. Dieser Fall liegt bei den Schwänzen von 
Typus II vor. Der Chordaabschnitt steht in dem regenerierten 
Teil unter dem Einfluß von zwei entgegengesetzt gerichteten po­
laren Achsen: des Organismus als Ganzem und des Transplantats 
In der Folge stellen sich die Muskelfasern nicht in Myotome auf, 
die nach der einen oder anderen Seite zugeneigt sind, sondern 
nehmen eine mittlere Lage ein. Ihre Lagerung ist also nicht un­
geordnet, wie Harrison meint, sondern sie ist das Ergebnis des 
Spieles zweier entgegengesetzter Kräfte. Außerdem ist sie auch 
ein Versuch zur Regulation der gestörten Ordnung (Driesch 
1901) und zur Bildung eines einheitlichen Organismus aus zwei 
nichteinheitlichen Teilen.

Die Chorda dorsalis scheint das Organ zu sein, welches im 
Kaulquappenschwanz der Hauptsitz der polaren Kräfte ist.

Zusammenfassung.
1) Es wurden Versuche durchgeführt, um festzustelleu, ob die 

durchschnittenen und auseinandergeschobenen Enden des Ner­
venrohrs im Schwanz die Fähigkeit haben sich gegenseitig auf­
zusuchen.

2) Andere Versuche wurden unternommen, um eine Umkehrung 
der Polarität im transplantierten Schwanz unter dem Einfluß der 
Larve als Ganzem zu versuchen. Es sollte auch untersucht wer­
den, ob solch ein transplantierter Schwanzteil die Fähigkeit hat, 
das fehlende distale Ende wiederzuersetzen, wobei er seine eigene 
Polarität überwinden und sich nach der Polarität der Larve als 
Ganzem richten müßte.

3) Zu diesem Zweck wurde in den Versuchen von Typus I 
eine Transplantation des Schwanzes einer jungen Larve unter 
Umkehrung der Dorsoventralachse vorgenommen; bei einem Teil 
der Tiere wurden die Enden des durchschnittenen Nervenrohrs 
gegenseitig etwas verschoben. Als Kontrollversuch wurde auch 
einer Anzahl von Tieren ihr eigener Schwanz in normaler Lage 
transplantiert. In den Versuchen von Typus II wurde der mittlere 
Teil des Schwanzes mit umgekehrter kephalokaudaler Achse am 
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Rumpf angebracht. Auf diese Weise wurde eine Wunde, die sich 
an einer ursprünglich kopfwärts gewendeten Schwanzpartie be­
fand, jetzt im Verhältnis zum ganzen Tier kaudal gerichtet. Die 
Transplantationen von Typus II gelangen schwerer als diejenigen 
von Typus I, da die Polaritäten des Wirtes und des Transplan­
tats entgegengesetzt gerichtet sind. Außerdem führte ich eine 
Anzahl von Transplantationen aus, die denjenigen von Typus II 
ähnlich waren, bei denen jedoch die Richtung des Transplantats 
nicht umgekehrt wurde. Ich rief auch gewöhnliche Regeneration 
durch ein Abschneiden des Schwanzes hervor.

4) Bei einem Teil der Tiere vom Typus I war die Verbin­
dung beider Teile glatt und die weitere Entwicklung normal, 
bei einem anderen Teil dagegen entwickelten sich an der Seite 
der Wundstelle Regenerate von verschiedener Größe, die oft 
mit Chorda dorsalis, Nervenrohr und Muskeln versehen waren 
und die den Charakter von Nebenschwänzen hatten. Wenn die 
regenerierten Partien so aufgestellt waren, daß sie die Tiere in 
den Bewegungen behinderten, entwickelten sich zwerghafte For­
men, wahrscheinlich in Folge von Unterernährung. Es entwickelte 
sich auch eine kleine Gruppe von glattverwachsenen Tieren, de­
ren Schwanz jedoch in der Frontallinie doppelt gekrümmt war. 
Diese Tiere wiesen aus ähnlichen Gründen Zwergheit auf.

5) Bei den Tieren vom Typus II war 24 Stunden nach der 
Transplantation sowohl die Länge des Rumpfes als auch dieje­
nige des transplantierten Schwanzes deutlich gekürzt. Später ent­
wickelte sich ein aus vier Teilen zusammengesetzter Schwanz:

a) dem Teil des Schwanzes, der nach dem Abschneiden dessel­
ben am Rumpf stehengeblieben war, und der anfangs klein, 
im Laufe der späteren Entwicklung bedeutend größer wurde,

b) der Verwachsungsstelle, deren Struktur einen eigenen Cha­
rakter zeigte,

c) dem eigentlichen Transplantat und
d) dem regenerierten Teil.

Bei einem Teil der Larven von diesem Typus erschienen eben­
falls seitliche Regenerate. Die ohne umgekehrte Achse ope­
rierten Kontrolltiere entwickelten sich so wie die mit umgekehr­
ter Achse operierten. Die gewöhnliche Regeneration des Schwan­
zes verlief dagegen schneller als die Regeneration nach einer 
Transplantation.
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6) Die histologische Untersuchung der Tiere vom Typus I 
erwies, daß ein aktives Sichaufsuchen der Enden des Nerven­
rohrs nicht vorkommt. Wenn die Enden des letzteren durch die 
Operation in Berührung kommen, verwachsen sie, im entgegen­
gesetzten Falle bleiben sie frei und lösen das Entstehen seitlicher 
Regenerate und Schwänze aus. Die Untersuchung der Tiere 
vom Typus II ergab, daß der Bau des Muskelgewebes in allen 
Schwanzteilen gänzlich den Verhältnissen in einem normalen 
Schwänze entspricht. Ganz besonders konnten die angetroffenen 
Degenerationsbilder, mit Ausnahme der unmittelbaren Folgen der 
Verwundung, als Erscheinungen einer normalen physiologischen 
Degeneration angesehen werden. Dagegen verrät die Stellung der 
Muskelfasern, daß sich unter dem Einfluß der Polarität der Unter­
lage die Polarität des Transplantats nicht verändert, da der Nei­
gungswinkel der Myotome derselbe geblieben ist. Im regenerierten 
Teil stellen sich die Muskelfasern parallel zur Chorda auf und bilden 
keine Myotome. Diese Aufstellung zeigt, daß hier die beiden ent­
gegengesetzt gerichteten polaren Achsen im Widerspruch mitein­
ander stehen und ein scheinbares Fehlen der Polarität vorspiegeln.

Da jedoch das umgekehrt angebrachte und morphologisch nn- 
veränderte Transplantat sich funktionell der Gesamtheit des Orga­
nismus anpaßt, scheint die physiologische Polarität eine von der 
morphologischen unabhängige Richtung annehmen zu können.

Auf Grund der angestellten Beobachtungen glaube ich an­
nehmen zu dürfen, daß die Beschädigung des Nervenrohres zwar 
eine Bedingung zur Auslösung der Regeneration ist, daß aber das 
Nervenrohr allein nur zu einer ungeordneten Proliferation fähig 
ist. Erst der Beginn der Regeneration der Chorda legt die po­
lare Achse der beginnenden Regeneration fest. Die Chorda gibt 
selbst dann einen Seitenzweig in der Richtung des zukünftigen 
Nebenschwanzes ab, wenn die ihr zugefügte Beschädigung schon 
regulativ beseitigt ist. Auch die Muskelfasern des neugebildeten 
Schwanzes nehmen eine deutlich von der Chorda abhängige Stel­
lung ein und auf diese Weise wird schließlich auch die aus der 
Neigung der Myotome ersichtliche kephalokaudale Achse des 
Schwanzes von der Chorda festgestellt. Die Chorda dorsalis scheint 
somit der Sitz gewisser polarer Kräfte zu sein, welche die Längs­
achse des Schwanzes sowohl bei richtungsgemässer wie auch bei 
heteromorpher Regeneration festlegen.
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Erläuterung- der Abbildungen auf Tafel 18 und 19.
Abb. 1. Eine nach Typus I (mit Umkehrung der dorsoventralen Achse) 

operierte Larve mit einem einen Monat alten Transplantat, a — Hauptschwanz, 
b — Nebenschwanz. Nach dem Leben gezeichnet. Vergr. ungefähr 6 X.

Abb. 2. Sagittalschnitt durch die Gegend der Verwachsungsstelle eines 
Schwanzes vom Typus I (Umkehrung der dorsoventralen Achse 24 Stunden 
nach der Transplantation), ch — kopfwärts gelegener Abschnitt der Chorda 
dorsalis, ch, — ihr kaudaler Abschnitt, n — kopfwärts gelegener Abschnitt 
des Nervenrohrs, n, — kaudaler Abschnitt desselben, m — Muskelfasern. Die 
Linie ceph-caud zeigt die Richtung der kephalokaudalen Achse an. Bouin, 
Ehrl. Häm. und Eosin, 7'5 p, Vergr. 70 X-

Abb. 3. Frontalschnitt durch die Verwachsungsstelle eines Schwanzes 
vom Typus I, 6 Tage nach der Transplantation. Die Abschnitte des Nerven­
systems sind verwachsen, ch — Chorda, m — Muskelfasern, n —Nervenrohr. Die 
Linie ceph-caud gibt die Richtung der kephalokaudalen Achse an. Teilweise 
ergänzt. Bouin, Ehrl. Häm. und Eosin, 7'5 p, Vergr. 75 X.

Abb. 4. Ein ähnlicher Schnitt, wie der auf Abb. 3 dargestellte, aber 
mit nicht verwachsenen Abschnitten des Nervenrohrs, n, — kopfwärts gele­
gener Abschnitt des Nervenrohrs, n„—die Stelle, wo unter der Fläche der 
Zeichnung der kaudale Abschnitt des Nervenrohrs sich befindet, r — Anlage 
des seitlichen Regenerats, andere Bezeichnungen siehe Abb. 3. Teilweise 
ergänzt. Bouin, Ehrl. Häm. und Eosin, T5 p, Vergr. 75 X.

Abb. 4 b) Idealer schematischer Sagittalschnitt durch denselben Schwanz. 
AB — Fläche des wirklichen auf Abb. 4 dargestellten Schnittes. Die Linie 
dors-ventr. zeigt die dorsoventrale Richtung an, andere Bezeichnungen siehe 4).

Abb. 5. Sagittalschnitt durch die Verwachsungsstelle eines Schwanzes 
vom Typus I (Umkehrung der dorsoventralen Achse), 2 Wochen nach der 
Transplantation, ch3 — Chorda, m — Muskelfasern, n, — die Stelle, wo über der 
Fläche der Zeichnung der kopfwärts gerichtete Abschnitt des Nervenrohrs 
liegt, n2 — kaudaler Abschnitt desselben, n3 — regenerierter Abschnitt des letz­
teren, r — Nebenschwanz, v—Erweiterung des Nervenrohrs. Teilweise ergänzt. 
Bouin, Ehrl. Häm. und Eosin, 7'5 p, Vergr. 44 X-

Abb. 6. Ein mehr dorsal gelegener Schnitt durch denselben Schwanz, 
ch,— kopfwärts gelegener Abschnitt der Chorda, ch2— kaudaler Abschnitt der­
selben, ch3 — seitlicher Zweig der Chorda, andere Bezeichnungen siehe Abb. 5. 
Teilweise ergänzt. Ehrl. Häm. und Eosin, Ta p, Vergr. 44 X-

Abb. 7. Ein Schwanz vom Typus II (Umkehrung der kephalokaudalen 
Achse), 2 Monate nach der Transplantation, ch —Chorda, m — Muskelfasern, 
r — Regenerat, t— an den Rumpf anstoßender Schwanzteil, tr — Transplantat 
mit umgekehrter Polarität, z—Verwachsungsstelle. Bouin, Boraxkarmin, 
Vergr. 6 5 X-

Abb. 8. Ein Schwanz desselben Typus und Alters wie auf Abb. 7 dar­
gestellt, jedoch mit Seitenregenerat. r,—das Seitenregenerat, andere Bezeich­
nungen siehe Abb. 7. Bouin, Ehrl. Häm. und Eosin, Vergr. 6‘5 X-

Abb. 9. Die Grenzpartien zweier benachbarter Myotome aus einem 
Schwanz vom Typus II, 24 Stunden nach der Transplantation. Das obere
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Myotom bei der Operation nicht verwundet, das untere verwundet, fb — homo­
gene Fibrillen, m—Myoblasten des unbeschädigten Myotoms, n — Kerne, pl— 
Plasmamassen in dem beschädigten Myotom, v — Dotterkugeln. Bonin, Ehrl. 
Häm. und Eosin, 7'5 g. Vergr. 525 X-

Abb. 10. Muskelpartie kopfwärts von der Verwachsungsstelle in einem 
Schwanz vom Typus II, 6 Tage nach der Transplantation, fc — geschrumpfte 
Fasern, ffr — Fasern, die in quere Fragmente zerfallen, n —Kerne. Bouin, Heid. 
Häm. und Eosin, 7'5 g, Vergr. 450 X-

Abb. 11. Kerne aus Muskeln von derselben Art und desselben Alters 
wie die auf Abb. 10. nl — Nukleolus, A — pyknotischer Kern, B — ebenfalls pykno- 
tischer Kern, doch gröber granuliert, C und D — Kerne in Kariorrhexis, auf 
C Auswachsen des Kernes, auf D ein späteres Stadium, der Kern zerfällt 
in Fragmente. Bouin, Heid. Häm. und Eosin, 7’5g Vergr. 1300 X-

Abb. 12. Muskelpartie aus der Nähe der Verwachsungsstelle in einem 
Schwanz vom Typus II, 6 Tage nach der Transplantation, i — Epithel der 
Haut, n — Kerne, n,— außerhalb des Plasmas liegender Kern, pi — Pigment­
körner, pl — aus degenerierten Fasern entstandene Plasmamassen. Bouin, 
Heid. Häm. und Eosin, 7’5^, Vergr. 800 X>

Abb. 13. Ein in Mitose begriffener Kern aus Muskelgewebe derselben 
Art, wie auf Abb. 12. Bouin, Heid. Häm. und Eosin, 7’5^, Vergr. 1750 X-

Abb. 14. Teil eines Längsschnittes durch das distale Ende des Regene- 
rats eines Schwanzes vom Typus II, ch—Endteil der Chorda, n — Kerne 
der Sarkoblasten, pi—Pigmentzelle, s — Sarkoblasten. Bouin, Ehrl. Häm. 
und Eosin, 7'5 g, Vergr. 900 X-
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O budowie mikroskopowej jelita środkozoego podzuoja 
Mexidothea entomon L. — Über den mikroskopischen Bau 

des Mitteldarms von Mesidothea entomon L.

Mémoire

de Mlle H. GAJEWSKA
présenté le 8 novembre 1937, par M. S. Maziarski m. t.

(Planche 20).

Mesidothea entomon L., ausschließlicher Bewohner des Balti­
schen Meeres, ist eine interessante Form, deren Anatomie und 
Histologie sehr wenig bekannt sind. Auch betreffen die physio­
logischen Untersuchungen über das Leben dieses merkwürdigen 
Krebses, der in großen Tiefen lebt und sich von verschiedenen 
Abfällen nährt, und nur unter großen Schwierigkeiten gezüchtet wer­
den kann, nur die osmotischen Verhältnisse und die Anpassung des 
Tieres an die veränderten Lebensbedingungen. Uber den anato­
mischen Bau besitzen wir nur sehr spärliche Studien, die histo­
logischen fehlen gänzlich, obwohl das Material sehr leicht zu be­
schaffen ist und die Größe dieser Krustazee das Interesse der 
Forscher erregt.

Während meines Aufenthaltes in der Meeresstation auf Hel 
im Sommer 1935, habe ich Gelegenheit gehabt, mehrere Mesido- 
thea-Exemplare anatomisch zu untersuchen. Bei der oberflächli­
chen Betrachtung des auspräparierten Darmkanals fiel mir eine 
bedeutende Differenz in seiner Gestaltung und seinem äußeren 
Aussehen auf: schon makroskopisch sieht man drei gut abge­
grenzte und differenzierte Abschnitte, die miteinander kommuni­
zierend einen Kanal von einigen Zentimetern Länge bilden. Ganz 
genau läßt sich der mittlere Abschnitt durch seine weite und 
speziell geformte Wand von dem Vorder- und Endabschnitt un- 
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terscheiden. Zwischen dem vorderen Abschnitt und dem mittle­
ren ist die Grenze gut sichtbar. Sie befindet sich etwas tiefer 
als die Mündung der drei Drüsenpaare (Hepatopancreas), welche 
beiderseits in der Körperhöhle liegen, und wird durch eine Falte 
angedeutet. Makroskopisch betrachtet, zeichnet sich der Mittel­
darm, wenn man seine Wand öffnet und seine Innenfläche ge­
nauer untersucht, durch eine Längsfaltung der Oberfläche, sowie 
durch Vorkommen von winzigen, aber doch mit bloßem Auge in 
der Wand sichtbaren Körnern, welche sich über das Niveau der 
Innenfläche erheben und in Reihen längs der Falten angeordnet 
sind. In dem Vorder- und Endabschnitt ist nichts ähnliches sicht­
bar. Diese gut sichtbaren Unterschiede werden noch durch mi­
kroskopische Untersuchungen bestätigt. Sie bilden das Thema 
meiner Arbeit.

Den Gegenstand meiner Untersuchungen bildeten mehrere 
Exemplare der genannten Krustazeen, welche dem Laboratorium 
der Meeresstation zugestellt wurden. Sobald die Tiere tot waren, 
wurde deren Panzer abpräpariert, der ganze Darm mit größter 
Vorsicht aus dem Leibe herausgenommen und in verschiedenen 
Fixierungsflüssigkeiten fixiert. Gebraucht wurden: die Gemische von 
Bouin, Zenker, Carnoy, Siedlecki, Helly, Heidenhain (Susa), 
Sublimat- und Formollösung, Osmiumsäure u. v. a. Nachdem die 
fixierten Stücke im fließenden Wasser gewaschen worden, wur­
den sie in 70% Alkohol gebracht, in welchem sie längere Zeit 
verblieben. Nach gründlicher Entwässerung wurde das Material 
in üblicher Weise in Paraffin gebettet; die auf Objektträgern 
aufgeklebten 5—10 p dicken Schnitte wurden mit verschiede­
nen Farbstoffen (Hämatoxylin, Eosin, Saffranin, Giemsa etc.) ge­
färbt.

Eine Untersuchung der gefärbten Längs- und Querschnittprä­
parate (die letzteren in verschiedenen Gegenden) des Darmes be­
stätigt die makroskopisch sichtbare Differenzierung des Darmka­
nals in drei charakteristisch gebaute Abschnitte: den Vorder-, 
Mittel- und Enddarm. Diese Teilung existiert auch bei anderen 
Krustazeen.

Eine genaue Durchsicht der Längsschnitte bestätigt mit Sicher­
heit das Vorkommen von drei Abschnitten, welche sich vonein­
ander durch ihren mikroskopischen Bau unterscheiden. Der Vor­
derdarm geht in den Mitteldarm über und endet mit einer Falte, 

rcin.org.pl



Mikroskopischer Bau des Mitteldarms von Mesidothea 355

die eine epitheliale Verdickung bildet, die tiefer als die Mündung 
der drei Drüsenpaare (Hepatopancreas) reicht. Der Mitteldarm 
zeichnet sich durch eine sichtbare Breite seines Lumens und 
eine dünne Wand aus; rückwärts grenzt er mit dem Enddarm, 
der wieder enger ist. Von außen ist der ganze Darmkanal mit 
quergestreiften Muskeln bedeckt, welche in verschiedenen Gegen­
den stärker oder schwächer entwickelt sind und Netze zu bilden 
scheinen. Außerdem befindet sich an der Außenseite noch eine 
ganz geringe Menge von Bindegewebe, welches den Darmkanal, 
die Drüsen und die Blutgefäße mit einer feinen Membran umhüllt 
und zusammenfügt. Eine gründliche Untersuchung des Vorder- 
und Enddarms zeigt, daß diese beiden Abschnitte die gewöhliche 
epitheliale Auskleidung ihrer Wand besitzen; es sind dies in einer 
Reihe im Vorderdarm liegende zylindrische Zellen, welche an 
der Oberfläche mit einer ausgeprägten Kutikula bedeckt sind, 
deren Dicke verschieden und im Enddarm dicker als im Vorder­
darm ist. Das Protoplasma zeigt in den basalen Partien der Zel­
len eine fibrilläre Struktur, sonst ist es klar und homogen, die 
Kerne der Zellen sind kugelig oder eiförmig und zeigen keine 
Funktionsunterschiede. Die Zellgrenzen sind sehr deutlich.

Einen ganz besonderen Bau zeigt der Mitteldarm, und es soll 
eben dieser Abschnitt den Gegenstad meiner genauen und 
gründlichen Untersuchungen bilden, um so mehr, da ich in der 
mir zugänglichen Literatur keine Mitteilungen darüber gefunden 
habe.

In den mikroskopischen Bildern des Mitteldarmes (siehe Fig. 
1, 2, 9, 10 auf Taf. 20) beobachtet man große Zellen, welche durch 
dünne, plasmatische Brücken auf mannigfache Weise verbunden 
sind. In den Zellen, deren Gestalt auf den Schnitten ganz ver­
schieden ist, befinden sich große Kerne mit deutlich granulärem 
Chromatin. Diese Brücken scheinen (Fig. 2, 9) auf den Gipfeln 
der Zellen ihren Anfang zu nehmen, sie dringen in ihrem Ver­
laufe immer tiefer zwischen die Zellen und geben Anlaß zur 
Bildung von Kanälen von verschiedener Breite und Gestalt, wel­
che sich zwischen den Zellen und Brücken befinden. Auf den 
Fig. 1 und 2 sieht man eher verschieden gestaltete Ausläufer, 
welche die nebeneinander liegenden Zellen verbinden und durch 
Verflechtung und Verästelung ein verworrenes System von Ka­
nälen zu bilden scheinen. Diese Bilder sind so mannigfaltig und
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stehen derart von den alltäglich auf den Schnitten angetroffenen 
ab, daß man sich leider weder die eigentliche und reale Form der 
Zellen noch den Modus ihrer Verbindungen vorstellen kann, um 
so mehr, da man auf den Schnitten, welche längs oder quer zur 
Achse des Mitteldarms geführt wurden, ganz verschiedene und 
sogar widersprechende Bilder erhält. Man muß also zu einer an­
deren Methode greifen, um in den Untersuchungen reale Bilder 
von den Verhältnissen im Mitteldarm zu gewinnen.

Schon die Untersuchung des Mitteldarms in Totalpräparaten 
mittels binokularen Mikroskops gibt sehr wertvolle Winke: man 
sieht in dem Gesichtsfelde große, hügelartige Erhebungen, welche 
gegen den Beobachter gerichtet sind und von tiefen Tälern ge­
schieden werden. In den Hügeln, welche nichts anderes als Zellen 
sind, befinden sich (auf mit Hämatoxylin gefärbten Präparaten) 
dunklere Flecke (Totalansicht der Kerne). Der Abstand zwischen 
den einzelnen Hügeln ist verschieden. Die genauesten und deut­
lichsten Bilder erhält man mittels der Born’schen Rekonstruk­
tionsmethode, die ganz gut und leicht ausführbar ist, da die Zel­
len, worüber später gesprochen werden wird, sehr groß sind.

Auf Textfig. 1, welche nach dem Rekonstruktionsmodell ge­
macht wurde, sieht man etwa von der Kante und von oben die 
epitheliale Auskleidung des Mitteldarms. Man erblickt Erhebun­
gen, zwischen welchen sich große irreguläre Vertiefungen befin­
den. Bei genauer Prüfung des Modells kommt man zur Überzeu­
gung, daß die ganze innere Oberfläche des Mitteldarms von einer 
kontinuierlichen plasmatischen Membran ausge­
kleidet ist, welche nicht nur über den unter ihr lie­
genden großen eiförmigen Zellen gelagert ist, son­
dern auch mit denselben innig verbunden ist. Diese 
Verbindungen (Verwachsungen) zeichnen sich dadurch aus, daß 
sie keineswegs die ganze obere Fläche der Zelle umfassen, son­
dern die Bildung dünner Kanäle zwischen der Membran und dem 
Zellkörper zulassen, in welche sogar die zelligen Elemente und 
die Blutgefäße von außen eindringen können. Diese Membran 
dringt in die Tiefe zwischen die einzelnen Zellen und bildet ge­
wöhnlich zahlreiche Falten, welche eben nicht nur auf den Quer-, 
sondern in noch höherem Grade auf den Längsschnitten die mi­
kroskopischen Bilder stark komplizieren und ihre genaue Deutung 
tatsächlich erschweren.
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Die Zellen sind länglich eiförmig, ihre Ausmaße sind sehr 
groß; sie betragen nämlich bis 450 p in der Länge und 260 p in 
der Breite. In dem breitesten Abschnitte liegt ebenfalls ein ent­
sprechend großer Kern. Es sind dies also kolossale Elemente, die 
man schon mit dem bloßen Auge sehen kann.

Textfig. 1. Rekonstruktionsmodell der zwei Zellen und der sie bedeckenden 
Membran, welche Falten bildet.

Auf Grund der Rekonstruktionsbilder kann man sich also die epi­
theliale Auskleidung des Mitteldarms auf folgende Weise vorstellen: 
die Wand des Mitteldarms wird innen von einer synzytialen pro- 
toplasmatischen Masse gebildet, welche aus einer dünnen, konti­
nuierlichen Membran und aus großen eiförmigen Zellen besteht; 
die Membran bedeckt die Zellen und verwächst mit ihnen 
mehr oder weniger. Die Zellen liegen in regelmäßigen Reihen 
und stützen sich mit ihren Basalteilen auf die Bündel der quer­
gestreiften Muskelfasern. Die Membran ist ziemlich stark gefal­
tet, diese Falten scheiden die einzelnen Zellen von einander. 
Dank der Rekonstruktionsmethode kann man also die erhaltenen 
mikroskopischen Bilder im eigentlichen Sinne interpretieren; es 
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ist jetzt ganz klar, warum das mikroskopische Bild der Längs- 
und Querschnitte so verwirrt und kompliziert ist.

Betrachten wir näher die Elemente des Synzytiums. Die Mem­
bran ist tatsächlich eine kontinuierliche Schicht, was nicht nur 
das Rekonstruktionsmodell, sondern auch die Durchmusterung 
mehrerer hintereinander folgender Schnitte ganz deutlich zeigt. 
Nirgends ist eine Unterbrechung dieser Membran sichtbar, von 
einer Zelle erstreckt sie sich auf die andere, sie bedeckt und 
kleidet auf diese Weise die ganze innere Oberfläche des Mittel­
darms aus. In keinem Fall kann man von etwaigen Ausläu­
fern der Zellen sprechen. An ihrer inneren Oberfläche ist die 
Membran mit einer deutlichen, ziemlich dicken Kutikula bedeckt; 
sie läßt sich elektiv farbig darstellen und erscheint in den Prä­
paraten als ein dünnes, strukturloses, sehr oft doppelkonturiertes 
Häutchen. Das Vorkommen der Kutikula ermöglicht die deutliche 
Abgrenzung des Lumens aller zwischen den Zellen und der 
Membran sich befindenden Kanäle, welche auf den Quer- und 
Längsschnitten des Mitteldarms sichtbar sind

Was die Struktur der Membran anbelangt, so hat sie in ihrer 
ganzen Dicke ein glasiges oder leicht gekörntes Aussehen, nur 
in der äußeren, basalen Partie existiert eine fibrilläre Differenzie­
rung, welche aus kurzen, dünnen, parallel angeordneten Fäden, 
welche perpendikulär zur Oberfläche stehen, zusammengesetzt ist. 
Diese Fäden sind denjenigen Strukturen ähnlich, welche bei höh­
eren Tieren in mehreren Epithelzellen auf treten und den Na­
men Tonof ibrillen tragen. Diese Fädchen färben sich stärker mit 
dem Heidenhain’schen Hämatoxylin und erscheinen alsdann 
als schwarz tingierte dünne Fibrillen, die im homogenen Proto­
plasma eigebettet sind. Diese Tonofibrillen sind stärker oder 
schwächer entwickelt und unterliegen großen Schwankungen.

Die Membran dringt zwischen die Zellen und bildet in die­
sen interzellulären Räumen Falten, welche ganz verschiedenartig 
sind; man sieht daher sehr komplizierte Bilder ganz besonders 
dann, wenn die Schnitte die Mitteldarmwand nicht quer, sondern 
tangential! treffen. Fig. 1 (Taf. 20) stellt eine Zelle dar, welche 
zwei ganz deutliche Ausläufer besitzt; der linke a beginnt auf 
dem Gipfel der Zelle, macht darauf einen Bogen bis zur Zellen­
basis und biegt weiter nach links ab, der rechte b nimmt von 
der Zellenbasis seinen Ursprung und dreht sich nach einem kur- 
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zen Verlauf zweimal um; zwischen seinen beiden Schenkeln ist 
ein dünner Kanal sichtbar, dessen Lumen von der Kutikula be­
grenzt wird. In Wirklichkeit sind diese beiden Ausläufer nur 
Längsschnitte der Membran, welche die Zellen nicht nur bedeckt,, 
sondern mit ihnen auch innig verbunden ist. Fig. 2 zeigt noch 
kompliziertere Verhältnisse; auf dem Längsschnitt sind 5 Zellen 
(a, b, c, d, e) sichtbar, welche durch die Membran verbunden 
sind; dieselbe geht von den Basalpartien hervor und bewirkt 
durch die Faltung ein Bild von mannigfaltig verästelten Kanälen,, 
welche mit einer feinkörnigen Masse und zelligen Elementen an­
gefüllt sind. Noch schwerer lassen sich solche Bilder interpretie­
ren, wie wir sie auf Fig. 3 und 5 sehen, welche zwei Längs­
schnitte nahe der Zellenbasis repräsentieren. Auf Fig. 5 sieht 
man, was sonst auch die Rekonstruktionsbilder bestätigen, daß 
auch zwischen den Falten der Membran innigere Verbindungen 
(Verwachsungen) zustande kommen können.

Wenden wir uns jetzt der Beschreibung der Zellen und ihren 
Beziehungen zur Deckmembran zu.

Die Form der Zellen wurde schon oben als länglich-eiförmig 
beschrieben; man kann sie in zwei Hälften einteilen: in die obere, 
die gegen das Lumen zu gerichtet ist und über welcher die Mem­
bran liegt sowie in die untere, basale, welche die äußere Wand 
des Mitteldarms bildet und über welcher die Muskelnetze gela­
gert sind. Jede Zelle besitzt einen großen Kern, der kugelig und 
eiförmig ist; seine Oberfläche ist entweder glatt oder uneben 
wegen der Verästelungen der Kernsubstanz, die sich im Plasma 
verlieren. Die Kernmembran ist nicht immer deutlich, sehr oft 
begegnet man Zellen, in welchen die Grenze zwischen Plasma 
und Kern verschwommen ist, so daß kleine Chromatinkörnchen 
außerhalb des Kerns zu liegen kommen. Das Kernchromatin zeigt 
größtenteils eine körnige Struktur, kleinere und größere Körn­
chen füllen den ganzen Kern aus und liegen in demselben ganz 
regellos.

Die Struktur des Zellplasmas unterliegt großen Schwankungen, 
die wahrscheinlich mit seinem funktionellen Zustande im Zusam­
menhang stehen. Das Zellplasma kann homogen oder körnig sein, 
sehr oft treten in demselben durch Vakuolisierung und Verflüs­
sigung intrazelluläre Blasen auf. Sie enstehen durch Verschmel­
zung von kleineren oder größeren Vakuolen. In diesem Falle 
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füllen sie die ganze Zelle aus und schieben den Kern und das 
Plasma bis an die Peripherie. Die Blase zeigt oft eine deutliche 
Membran. Auf fixierten Präparaten erscheint der Inhalt solcher 
Blasen als körnige, mit sauren Farbstoffen schwach fingierte 
Masse. Seltener begegnet man Zellen, welche gänzlich in eine 
riesengroße Blase verwandelt wurden. In den oberflächlichen 
Schichten des Zellplasmas, welche von der Membran nicht be­
deckt werden, tritt dieselbe fibrilläre Struktur zum Vorschein, 
welche in den äußeren Partien der Membran beschrieben wurde; 
sie zeigt dasselbe Aussehen und denselben Bau, nur ist ihre Ent­
wicklung hier stärker, die Fibrillen sind länger und dringen an 
manchen Stellen tiefer ins Zellplasma. Diese Tonofibrillen ver­
binden sich direkt mit denselben in der Membran, was sehr leicht 
an den Stellen, wo sich die Membran von der Zelloberfläche 
entfernt, gesehen werden kann.

Die von der Membran bedeckte Zelloberfläche besitzt eine 
deutliche Kutikula, die zweifellos nicht der Zelle, son­
dern der Membran angehört. Indem wir uns auf zahlrei­
che mikroskopische Bilder und auf das .Rekonstruktionsmodell 
berufen, können wir uns die das Lumen des Mitteldarms aus­
kleidende synzytiale Masse so vorstellen, daß an die Membran, 
welche zwei strukturell distinkte Schichten auf weist, äußere fi­
brilläre und innere mit der Kutikula versehene, an gewissen 
Stellen auch größere Protoplasmaanhäufungen mit Kernen (also 
Zellen) angewachsen sind. Die Membran geht über die Zellen 
hinweg und wie die Rekonstruktionsbilder oder Serienschnitte 
zeigen, sind Plasmaanhäufungen nur an gewissen Stellen mit der 
Membran innig verbunden; es findet diese Verwachsung ohne 
irgendeine Spur zu hinterlassen zwischen Membran 
und Zelle nur an der Stelle statt, die dem größten Umfang 
der eiförmigen Zelle entspricht, gegen ihre beiden Enden zu 
entfernt sich die Membran und liegt nur lose auf dem Zelleibe. 
Dieses merkwürdige Verhalten der Membran gibt Anlaß zu ver­
schiedenen Bildern, welchen man auf Quer- und Längsschnitten 
des Mitteldarms begegnet. Es muß noch hervorgehoben werden, 
daß das Vorkommen der Tonofibrillen in der äußeren Schicht der 
Membran sowie in der peripheren Schicht des Zellplasmas die 
interzelluläre Lage der Kanäle, welche sich zwischen 
der Membran und dem Zelleibe befinden, selbst diejenige der 
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allerfeinsten, mit größter Sicherheit zu konstatieren gestattet. Ihre 
Wand wird immer von den feinen Fibrillen begrenzt (sieh Fig. 
1, 2, 4, 5, 9, 10).

In den Spalten und Räumen, die zwischen den Zellen und der 
sie bedeckenden Membran entstehen, trifft man immer eine fein­
körnige, sich schwach färbende Masse, sowie verschiedene zellige 
Elemente an; es sollen denselben einige Zeilen gewidmet werden.

Das gründliche Studium dieser Elemente und der Vergleich 
mit den Zellen, die sich in den Blutgefäßen und im Blute sowie

Textfig. 2. Blutkörperchen, welche in den Spalten und Kanälen angetroffen 
werden. Erklärung im Text. Vergr. 540X-

in dem Bindegewebe befinden, zeigen, daß eine große Ähnlichkeit 
zwischen denselben besteht. In der Wand des Mitteldarms, und 
zwar in den mehrmals besprochenen Kanälen trifft man folgende 
Zellenarten an: 1) ovale, manchmal verlängerte Zellen mit homo­
genem Plasma, in welchem kleine, neutrophile Granulationen er­
scheinen, mit Kernen, deren Chromatin zusammengeballt und ein­
förmig gefärbt ist; es sind dies große, weiße Blutkörper­
chen, welche den Zellen von Danini entsprechen (Textfig. 2,a);
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2) Zellen von unregelmäßiger Gestalt, mit pseudopodienartigen 
Auswüchsen von verschiedener Form, ameboide weiße Blut­
körperchen (b), die den Amebozyten von Zawarzin ent­
sprechen; 3) große körnige Blutkörperchen (Textfig. 2, 
c), mit sehr vielen kleinen oder spärlichen großen Granulationen 
im Plasma, die sich leicht mit sauren Farbstoffen färben. Sie 
entsprechen den granulären Leukozyten von Hollande (6) und 
den eosinophilen Zellen von Da ni ni (2, 3, 4), Lazarenko (7);
4) ebensolche Elemente mit basophilen Granulationen; 5) kugelige 
Zellen mit kugeligem, homogenem Kern von verschiedener Größe; 
der verhältnismäßig große Kern wird von einem spärlichen Zy­
toplasma umsäumt (d\ Diese Elemente sind den kleinen und gro­
ßen Lymphozyten der Wirbeltiere ähnlich und entsprechen den 
kleinen und mittleren basophilen Zellen von Danini, Laza- 
renko und den Leukozyten von Hollande. Sie besitzen keine 
Ausläufer, manchmal ist ihre Gestalt unregelmäßig, keilförmig 
oder in einer Richtung gedehnt (Textfig. 2, e); 6) gibt es noch 
kleine Zellen, die wenig Plasma besitzen und sich in dem Prä­
parat sehr schwach färben. Sie sehen wie Schatten aus (/), ihre 
Zahl ist nicht groß. Wahrscheinlich sind sie degenerierende Blut­
körperchen; 7) kann man endlich in den Spalten und Kanälen 
zwischen Membran und Zellen noch eine Art feststellen, welche 
sich von den oben besprochenen 5 Zellenarten unterscheidet. Es 
sind dies große, verästelte, spindelförmige oder auch elliptische 
Zellen ohne Ausläufer. Die Grenzen der Zellen sind undeutlich,, 
sehr oft verschmelzen die Zellen in eine synzytiale Masse. Im 
Zytoplasma differenzieren sich dünne Fibrillen, welche für das 
Bindegewebe (Leydig’sche Zellen) charakteristisch sind (Textfig.. 
4, Fig. 7, Taf. 20).

Ein Vergleich der oben beschriebenen Zellen mit den Blut­
elementen der Mesidothea zeigt, daß die beiden Arten miteinander 
vollkommen identisch sind. Man hat hier also mit Blutzellen zu 
tun, die wahrscheinlich aus den Blutgefäßen oder aus den Blut­
lakunen, die sich in der Nähe des Darmes befinden, in die Ka­
näle und Spalten eingewandert sind, und sogar in den Falten der 
Membran persistieren.

Der Bau der Blutgefäße wurde bei den Krustazeen von 
Grobben(5), Ma łączy ńska (9) u. a. beschrieben. Die Gefäße 
sind in der Darmwand sehr zahlreich. Man kann sie leicht an. 
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dem Vorkommen der Leydig’schen Zellen erkennen, welche mit­
einander anastomosieren und in ihrem Plasma Fibrillen aufwei­
sen. In größeren Blutgefäßen ist auch eine 
entwickelt. Im Lumen erscheinen zahlreiche 

deutliche Intima 
weiße Blutkörper-

der normalen Blutkörperchen von Mesidothea. Erläu­
terung im Text. Vergr. 540X.

Textfig 3. Das Bild

chen, deren Form und Eigenschaften gänzlich den in der Darm­
wand beschriebenen Zellen entsprechen, was man leicht an den 
speziell angefertigten Blutpräparaten bestätigen kann. Es kom­
men nur gewisse Unterschiede in der Gestalt der Zellen vor, 
welche im Blute ganz frei sind und sich in der Darmwand (in 
Spalten und Kanälen) an die veränderten Lebens- und Raumbe­
dingungen anpassen müssen.

Zu diesem Zwecke habe ich die Präparate aus dem Blute des 
Krebses auf übliche Weise angefertigt. Das Blut wurde in dünner 
Schicht auf den Deckgläschen ausgebreitet und mit Formol, Su­
blimat, absol. Alkohol, oder mit der Mischung von Bouin, Zenker 
etc. fixiert und nach Austrocknung mit verschiedenen Farbstoffen 
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gefärbt. In solchen Präparaten kann man folgende Elemente 
beobachten: 1) Ameboide Zellen mit breiten oder zugespitz­
ten Ausläufern, mit kompaktes Chromatin besitzenden Kernen 
(Textfig. 3, a); 2) große Zellen mit gut ausgebildetem Zelleibe 
und mit großem, kompaktem Kern (große, kugelige weiße 
Blutkörperchen (ö); 3) kleine kugelige Zellen mit kleinem 
Kern und kleiner Plasmamasse, die den Kern umsäumt (kleine,

Textfig. 4. Vier Desmozyten, mit deutlichen Fibrillen im Plasma. Ver­
größerung: 950X-

kugelige weiße Blutkôrpernchen(ôZ); diese beiden For­
men entsprechen den Mikro- und Mesolymphozyten von Betan- 
ces(l). Was ihre Größe anbelangt, kann man zwischen den gro­
ßen und kleinen Blutkörperchen noch Übergangsformen unter­
scheiden; 4) große Zellen, mit großem Zelleibe, in welchem sich 
zahlreiche, eosinophile Granulationen befinden; es sind dies Gra­
nul oblasten und Granulozyten von Betances, oder azidophile 
Blutkörperchen (Textfig. 3, e). Ihre Größe unterliegt großen 
Schwankungen. 5) Zellen mit gut entwickeltem Plasma, welches 
keine deutlichen Granulationen auf weist. Ihre Kerne färben sich 
stark, es sind neutrophile Blutkörperchen, deren sehr feine Gra­
nulationen sich weder mit sauren noch mit basischen Farbstoffen 
färben (c). 6) Endlich sehr große Zellen, die seltener in den Prä­
paraten vorkommen. Sie zeichnen sich durch das Vorkommen 
eines differenzierten Chondrioms in ihrem Zytoplasma aus (Text­
fig. 3, f).

Wir wollen noch einige Worte den Bindegewebselementen 
widmen, welche neben den eingewanderten Blutzellen, die in den 
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Spalten und Kanälen zwischen Zellen und Membran immer in 
großer Anzahl vorkommen, auftreten und welche wegen der fi­
brillären Struktui’ ihres Plasmas (Leydig’sche Zellen) sowie in­
folge der verlängerten Gestalt leicht erkannt werden können. Sie 
stammen von den Blutgefäßen durch eine Abspaltung der ein­
zelnen Zellen, aber am häufigsten sind es Blutzellen, welche sich 
infolge ihrer Gestaltsveränderung und infolge einer gleichzeitigen 
Differenzierung der fibrillären Grundsubstanz in Bindegewebs­
zellen verwandelt haben (Textfig. 4). Die spindelförmigen baso­
philen Blutzellen der Wirbellosen wurden von den Forschern 
Desmoblasten genannt und für Elemente des Bindegewebes 
gehalten. Die Ausläufer dieser Zellen verschmelzen miteinander 
und bilden eine synzytiale Masse, in welcher das Exoplasma die 
fibrilläre Grundsubstanz ausscheidet, während das Endoplasma 
mit den Kernen die eigentliche Bindegewebszelle bildet. Ein sol­
ches Bindegewebe entsteht an den verwundeten Stellen (Ley­
dig’sche Zellen II Ordnung). Experimentelle Untersuchungen 
wurden in dieser Hinsicht von D a n i n i (2, 3, 4), L a z a r e n k o (8) 
und Zawarzin(ll) an Krebsen, Insekten und Mollusken ge­
macht und zwar auf diese Weise, daß in den Körper dieser Tiere 
Zelloidinröhrchen eingeführt wurden. In dem um diese fremden 
Körper herum entstandenen Entzündungsgewebe wurde mikros­
kopisch die Umwandlung der basophilen Blutzellen in Bindege­
webszellen (Desmozyten) konstatiert und damit der genetische 
Zusammenhang zwischen den Elementen des Blutes und des Bin­
degewebes festgestellt. Ähnliche Bilder habe ich manchmal auch 
in den intrazellulären Blasen gefunden. Die eingewanderten Zellen 
verändern ihre Gestalt, sie werden spindelförmig, oft an einem 
Ende dicker als am anderen und bilden die Grundsubstanz, welche 
mit der Zelle verschmilzt, und in welcher sich später feine Fi­
brillen differenzieren. Diese Fibrillen verlaufen kontinuierlich von 
einer Zelle zur anderen, was noch durch eine spätere Verschmel­
zung der spindelförmigen Elemente zu einer synzytialen Masse 
leichter vor sich geht. Die intraplasmatischen Fibrillen sind im 
Synzytium genau so wie die Fibrillen in den Bindegewebszellen 
ausgebildet. Wir haben hier wahrscheinlich mit den Desmozyten 
anderer Forscher zu tun.

Damit können wir die Beschreibung des morphologischen 
Charakters des Mitteldarms von Mesidothea abschließen. Der ge- 
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nannte Abschnitt zeichnet sich, wie oben gründlich erörtert wurde, 
nicht nur durch die spezielle Struktur seiner Wand, sondern noch 
mehr durch das Vorkommen von zahlreichen Blutgefäßen und 
Blutelementen aus, welche in den Spalten und Kanälen immer 
vorhanden sind und in innige Beziehungen zur synzytialen Aus­
kleidung des Mitteldarms zu treten scheinen. Solche Verhältnisse 
kommen in dem Vorder- und Enddarm nicht vor.

Auf Grund dieses Verhaltens muß dem Mitteldarm eine spe­
zielle Tätigkeit zugeschrieben werden, übei’ welche wir jedoch 
nur Hypothesen aufstellen können, da unsere Untersuchungen 
einen rein morphologischen Charakter tragen.

Am wahrscheinlichsten kommt dem Mitteldarm eine sezernie- 
rende und resorbierende Rolle zu, worauf die verästelten Kerne 
in den großen Zellen zu deuten scheinen. Diese Tätigkeit wurde 
schon von verschiedenen Verfassern (Guiesse(6), Nusbaum- 
Hilarowicz(ll)) dem Mitteldarm zugeschrieben. Die in den 
Zellen auf tretenden Vakuolen, welche manchmal in große Blasen 
zusammenfließen, können auch auf die sekretorische Tätigkeit 
hindeuten. Es ist auch nicht ausgeschlossen, daß die weißen Blut­
körperchen als Enzyme produzierende Elemente an diesem Pro­
zeß teilnehmen. Die dünne Wand des Mitteldarms, die zahlrei­
chen Spalten und Kanäle, welche in inniger Beziehung zu den 
Blutgefäßen und zur Körperhöhle stehen, bilden ohne Zweifel die 
besten Bedingungen für die Resorption der verdauten Nährstoffe.

Man könnte vielleicht noch von anderen Funktionen des Mit­
teldarms der Mesidothea sprechen, aber dazu sind experimentelle 
Untersuchungen nötig; ich habe die Absicht in dieser Richtung 
weitere vorzunehmen.

Die Arbeit wurde mit Unterstützung des »Fundusz Kultury Narodo­
wej« ausgeführt.
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Erklärung der Figuren auf Tafel 20.
Fig. 1. Mitteldarmquerschnitt; die große Zelle in Verbindung mit der 

Membran (a, b), welche sich reichlich faltet und unten einen langen Kanal 
bildet. Auf der inneren Oberfläche der Zelle und der Membran eine deutliche 
Kutikula; der Kern der Zelle mit körnigem Inhalt. Vergrößerung: 270X-

Fig. 2. Längsschnitt; 5 Zellen (a, b, c, d, e) untereinander durch die 
Membran verbunden, wodurch Räume und Kanäle entstehen, welche mit 
einer feinkörnigen Masse und zelligen Elementen ausgefüllt sind. In dem 
Raume nahe der Zelle d ein spindelförmiger Desmozyt. Vergr. 270X-

Fig. 3. Längsschnitt durch 4 Reihen von Zellen, in welchen die Kerne 
eine verästelte Form annehmen. Verbindung der Zellen mittels der kon­
tinuierlichen Membran. Verg. 80X-

Fig. 4. Querschnitt durch den Raum zwischen Zelle und Membran, 
begrenzt durch die Tonofibrillen enthaltende Plasmaschicht. In dem Raume 
Blutkörperchen. Vergr. 460X-

Fig. 5. Längsschnitt nahe der Zellenbasis, wo die Membran Falten 
bildet und von einer Zelle auf die andere übergeht. Zwischen den Zelleibern 
und der Membran zwei deutliche Räume, in welchen weiße Blutkörperchen 
und eine synzytiale Masse mit differenzierten Fibrillen auf treten. Tonofi­
brillen im Plasma der Zellen und in der Membran sehr deutlich gefärbt. 
Vergr. 820X-

Fig. 6. Eine Falte der Membran mit einwachsenden Blutgefäß, dessen 
Wand von spindelförmigen Bindegewebszellen gebildet wurde. Verg. 280X-
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Fig. 7. Eine Spalte zwischen Zelle und Membran, welche von Desmo- 
zyten ausgefüllt ist. Sie zeigen gut entwickelte Fibrillen in ihrem Plasma; 
die spindelförmigen Zellen bilden ein Synzytium. Vergr. 760X-

Fig. 8. Eine Zelle mit großer intrazellulärer Blase, welche mit einer 
feinkörnigen Masse ausgefüllt ist. Der Kern in Form einer Sichel. Ver­
größerung: 280X-

Fig. 9. Querschnitt durch 3 Zellen, wTelche mittels der Membran innig 
verbunden sind. Zwischen der Zelle und der Membran dünne Kanäle, in 
welche Blutkörperchen eindringen. Die Kanäle sind von der Tonofibrillen 
enthaltenden Plasmaschicht begrenzt. Vergr. 240X-

Fig. 10. Querschnitt durch 3 Zellen, von denen die mittlere unter der 
Membran liegt; zwischen der Membran und dieser Zelle sehr deutliche 
Spalten, in welchen Blutkörperchen vorhanden sind. Vergr. 80X-

Aus dem Histologischen Institut der Jagellonischen Universität, Kraków. 
Vorstand: Prof. Dr St. Maziarski.
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