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O. Herrwics ,Werden der Organismen“?) scheint darauf Bezug ge-
nommen zu sein, wie aus der Bemerkung hervorgeht, daf in der’
neuen Literatur nicht selten die Mendelforschung als eine ,Eigen-
schaftsanalyse“ des Organismus bezeichnet werde und daB ihr Ziel
sei, die ausgebildeten Merkmale auf ,Elementareigenschaften“ der
Greschlechtszellen zuriickzufithren. Da ich in meinen ersten Veroffent-
lichungen (1912) nebeneinander die sonst kaum gebrauchten Ausdriicke
»Eigenschaftsanalyse“ und ,Elementareigenschaften“ angewandt habe,
so scheint es mir, dafl sich O. Herrwic bein Niederschreiben jener
Stelle an meine Mitteilungen erinnert und sie in einen von mir aller-
dings nicht ganz beabsichtigten Zusammenhang gebracht hat.

Literatur zu Kapitel 1,
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2. Kapitel.

Entwicklungsgeschichtliche Eigenschaftsanalyse
bei Einzelligen.

Wiederholt hat die allgemeine Vererbungs- und Variationslehre
die bei Einzelligen gewonnenen Krgebnisse und Anschauungen in
fruchtbarer Weise verwerten kionnen, und bekannt sind vor allem die
wichtigen Dienste, welche die Gattung Paramaecium in dieser Hinsicht
immer wieder geleistet hat.

Fin sehr giinstiges Objekt fiir die vergleichende Erblichkeits-
und Variationsforschung scheinen mir die Radiolarien zu sein, und
so habe ich bei wiederholten Gelegenheiten zu zeigen versucht, daf
bei diesen Formen speziell die Skelettvarianten und -anomalien mit
Erfolg der entwicklungsgeschichtlichen Analyse unterworfen werden
konnen und daBl es in vielen Fillen méglich ist, ihre Entstehung auf
die Abdnderung je eines intrazelluliren Elementarprozesses, auf die

) Jena 1916, S. 562,
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Variabilitit bestimmter Grundeigenschaften der Zelle zuriickzufiihren?).
Der riickliufige Weg von den AubBeneigenschaften zu den Erbeinheiten
ist ja hier natiirlich unendlich viel kiirzer als bei den Vielzelligen.

Da es sich hierbei aus éufleren Griinden — mein Material bestand
vorzugsweise aus Tiefseeformen — nicht um experimentelle, sondern
nur um vergleichende Untersuchungen handeln kann, so ist es be-
greiflich, daB die Erblichkeitsforschung bei der jetzt iiblichen einseitigen
Betonung des Experimentes von diesen Dingen keine Notiz genommen
hat. Auch sonst sind die entwicklungsgeschichtlichen Ergebnisse
meiner Radiolarien-Untersuchungen und die daran angeschlossenen
allgemeinen Betrachtungen fast vollkommen unbeachtet geblieben, so
hat z. B. VERworN noch in seiner neusten (6.) Auflage der Allgemeinen
Physiologie (1915) die von mir und auch von BoreErT widerlegte
mechanische Skelettbildungslehre und AbguBitheorie DrEyERs als einen
grundlegenden Fortschritt gefeiert, ohne mit einem Wort die neun-
gewonnenen entwicklungsphysiologischen Anschauungen iiber die
Skelettbildung zu erwihnen. Ich glaube daher nichts Uberflissiges
zu tun, wenn ich auch an dieser Stelle die Verhiltnisse bei den Radio-
larien, z. T. unter wortlicher Benutzung fritherer Mltteﬂungen, wieder-
hole, ‘weil ich der Uberzeugung bin, daB sie, wenn auch in anderem
als in dem von VERWORN angenommenen Slnn eine nicht unbetricht-
liche theoretische Tragweite haben, und daf insbesondere auch die
Untersuchung der zahlreichen teratologischen Vorkommnisse zu einer
ursiichlichen Erkenntnis von #hnlicher Sicherheit fithren kann, wie
die experimentelle Forschung.

Zunichst moge ein kurzer Uberblick iiber die wichtigsten nor-
malen Variationen und Anomalien des Radiolarienskeletts vorausge-
schickt werden?). Als normale oder physiologische Variationen sind
anzusehen Abiinderungen der Grifle, der allgemeinen Form, der Masse
der Skelettsubstanz (Derb- und Diinnwandigkeit der Schalen und Hohl-
stacheln), der feineren Skelettstruktur (Spongiosa-, Porzellan-, Diato-
meenstruktur), sowie der Weite und des Abstandes der Poren. Ferner
gehoren hierzu die dem QuETELETschen Gesetze folgenden Schwankungen
in der Zahl der radidren Skelettelemente, der sog. Radialstacheln, und
in der Zahl ihrer Endiéste. Auch die Art der Verzweigung der Radial-
stacheln zeigt weitgehende Abiéinderungen und lift alle bei der pflanz-
lichen Sprofbildung vorkommenden Typen, so den dichotomen, den
monopodialen oder Ahrentypus und den Doldentypus, sowie za,hlrelche
TUberginge und abgeleitete Formen erkennen.

Unter den pathologischen (teratologischen) Vorkommnissen sind
aufer ausgesprochen exogenen Verbildungen, z. B. den durch Druck

1) Vgl. Tiefs.-Rad., S. 649, wo bereits die entwicklungsgeschichtliche Behand-
lung der Variationen und die Feststellung der Divergenzpunkte der Entwicklung als
eine der Aufgaben der Variationsforschung bezeichnet wurde.

2) Tiefs.-Rad., S. 636 ff.; 1909 a, S. 4.



oder Stofl im weichhéutigen Entwicklungsstadium bewirkten Knickungen
und Verbiegungen, besonders hiufig: Entwicklungshemmungen (Fig. 1),

b C

a

Fig. 1. Entwicklungshemmungen der Radiaistacheln von Aulospathis. a) kuppenfor-
miger Stachel, b) Stachel mit rudimentiiren Terminalisten, ¢) normaler Radialstachel.

ferner die Wirkungen vor-
iibergehender Entwick-
lungsstockungen, konsti-
tutionelle Asymmetrien,
z. B. einseitige, keinesfalls
exogene Abbiegungen der
Terminaldste sdmt-
licher  Radialstacheln
(Fig. 2), wund endlich
Doppelbildungen ~ und
Hypertrophien verschie-
dener Art.

Untersuchen wir nun
an einem bestimmten Fig. 2. Einseitige Abbiegung der Terminaliste von
Formenkreise, inwieweit Aulpgece.
die entwicklungsgeschichtliche Analyse imstande ist, die Ent-
stehung der Aufleneigenschaften, ihren Zusammenhang mit den Grund-
eigenschaften der Zelle und die Bildung und Divergenz der Varianten,
Rassen und Arten aufzukliren. Auch hier ist natiirlich von der Differen-
tialdiagnose der fertigen AuBeneigenschaften auszugehen.

Zu den grioften, einen Durchmesser von 7 bis 8 mm erreichenden
tripyleen Radiolarien gehéren die Familien der Aulosphaeriden (Fig. 3)
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und Sagosphaeriden (Fig. 4,S. 14). Bei beiden stellt sich das Kieselskelett
in der Regel als eine einfache Gitterschale dar, auf deren Aufenfliche
sich verzweigte ,Radialstacheln als Stiitzen des Oberflichenhaut-

Fig. 3. Skelett ciner Aulosphiride (Aulosphaera triodon).

chens des Weichkorpers erheben. Bei den Aulosphaeriden (Fig 5, S. 14)
besteht das Maschenwerk der Gitterschale aus lauter einzelnen gallert-
gefiillten, von feinen Achsenfiiden oder Primitivnadeln durchzogenen
Kieselrohren, welche in regelmiBiger Weise, meist zu sechsen, seltener
(wie in Fig. 3) zu dreien oder vieren in den Knotenpunkten der Gitter-
schale gegeneinander gestemmt sind. Bei den Sagosphaeriden, welche
in der Form und im Skelettbau weitgehende Konvergenzen mit den
Aulosphaeriden aufweisen, werden dagegen die Maschen der Gitter-
schale aus diinnen, soliden Balken gebildet, die in den Knotenpunkten
vollkommen miteinander verschmolzen sind (Fig. 6, S. 14). In seltenen
Fillen sind auch bei den Sagosphaeriden innerhalb der massiven Balken,
Netzknoten und Radialstacheln, feine Primitivnadeln zu unterscheiden,
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so bei der in Fig.6 abgebildeten Abnormitit, welche auch durch die
rudimentére Ausbildung der zu mehreren in den Knotenpunkten sich
erhebenden Radialstacheln bemerkenswert ist.

*
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Fig. 4. Skelett einer Sagosphiiride (Sagenoscena irmingeriana).

Inderetwas ferner stehenden Gruppe der Castanelliden (Fig. 7,S.15)
besteht das Skelett aus einer meist sphirischen, von ungleichen, rund-
lichen Poren durchbrochenen, mit Radialstacheln besetzten Gitterschale,
welche sich von den Schalen der wahrscheinlich #ltesten Radiolarien,
nimlich der Sphirellarien, durch den Besitz einer besonderen , Mund-
offnung* unterscheidet. Die Balken der Schale erscheinen vielfach
homogen, doch lassen sich hiufig (Fig 8, S. 16) feine Primitivnadeln (pn),
eine grobkdrnige, porzellanartige Fiillsubstanz (fs) und eine hyaline
Auflenlamelle (hy) unterscheiden.

Nochfernerstehen die Familien der Medusettiden und A tlantizelliden
(Fig.9,S. 16), welche eine fein pordse Schale besitzen, deren weite Mund-
offnung von einer beschrimkten Zahl langer, als Schwebeapparat
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dienender Apophysen umgeben ist. Letztere sind innerhalb der dufleren

Kieselhiille in Kéimmerchen geteilt, welche bei lebenden Tieren zweifel-

los mit einer diinnfliissigen Gallerte ausgefiillt

\ / sind, wihrend sie im konservierten Material
vielfach Luftperlen einschliefen.

Was nun die ontogenetische Entstehung

dieser verschiedenen Rasseneigenschaften an-

\ belangt, so entsteht das Gitterwerk der Aulo-

sphaeriden sehr wahrscheinlich in der Weise,

dal in der #ullersten Weichkirperschicht zu-

nichst ein regelmiBiges Netzwerk von feinen

Kieselnadeln, den spiiteren Achsenfiden oder

Primitivnadeln (Fig. 10a,8.17)abgeschieden wird,

bei deren Orientierung irgendwelche, vermut-

lich durch die promorphologische Struktur des

Protoplasmas bedingte ,richtende Zentren¥, eine

' Rolle spielen diirften. Um die Primitivnadeln

herum scheiden sich dann Gallert- oder Collen-

chymtropfen ab (Fig. 10b, S. 17), ebenso wie

/ \ die vom Radiolarienkirper als Nahrung aufge-
nommenen Diatomeen von gallertigen oder

schleimigen Vakuolen umschlossen werden.
Fig. 5 Zwei Knoten- Die den Ya.kuolen unmittelbar F)ena.c-hb_au_‘te
punkte des Skelettes von Plasmaschicht, welche sowohl fiir die Primitiv-
Aulosphaera. p» Primitiv- nadeln wie fiir die Gallerte als Matrix gedient
nadel. hatte, die , Vakolenhaut“ im Sinne der Botaniker,
unterliegt schlieBlich der Verkieselung und wird
zur primiren Kieselrinde, womit die
Bildung der Kieselrohren, wenigstens bei den
Aulosphaeriden,  ihren  Abschlul  findet
(Fig. 10¢, S. 17). Die Radialstacheln nehmen
auf #hnliche Weise ihren Ursprung, nur daB
die peripheren KEnden der Stachelanlagen
noch vor Eintritt der Verkieselung Sprosse
und Verzweigungen verschiedener Art aus-
bilden.
Fig. 6. Knotenpunk eines  Bel der Entstehung des Sagosphaeriden-
abnormen Skelettes von skelettes spielen sich die niimlichen FEinzel-
%?gegi?gﬁﬂn:‘régﬁpzﬁfzg; prozesse ab, jedoch flieBen, offenbar noch vor
Tangentialbalken (b) sind 4€r Verkieselung der Vakuolenhiute, die
ausnahmsweise noch deut- Gallerttropfen in den Knotenpunkten in un-
E:::}ﬁglﬁrh‘j‘;ﬁfg} g;ﬁg;‘llt‘i:‘ regelmifiiger Weise zusammen, so daff nach
" Eintritt der Verkieselung die primire Kiesel-
rinde als eine kontinuierliche Schicht von einem Balken auf den
andern sich fortsetzt (vgl. Fig. 11, S. 17 mit Fig. 5, s. oben). AuBer-
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dem werden die Balken durch einen sekundiiren Verkieselungs-
prozef mit einer nahezu homogenen Masse ausgefiillt.

Ahnlich hat man sich bei den Castanelliden die Entwicklung
vorzustellen: nur haben offenbar die ,richtenden Zentren* der Primitiv-

Fig. 7. Skelett einer Castanellide (Castanidium sol).

nadeln eine unregelmiBigere und gleichzeitig verhiltnismillig dichtere
Anordnung, so dall statt gerader diinner Balken und eckiger Maschen-
liicken breite Substanzbriicken und runde Fensteroffnungen ent-
stehen (Fig. 8).

Bei der Bildung der Apophysen der Medusettiden und Atlan-
tizelliden entstehen die Kammern offenbar dadurch, daf die Primitiv-
nadeln, welche im iibrigen spiter grofienteils resorbiert werden, nicht
in ihrer ganzen Linge von Gallerte umflossen werden, wie bei den
Aulosphaeriden (Fig. 12a), sondern daB sich lings der Nadeln einzelne
getrennte Tropfen abscheiden (Fig. 12b), welche vor Beginn der Ver-
kieselung nicht mehr die geniigende Grifle erreichen, um miteinander
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zusammenfliefen zu kinnen. Wenn dann die Verkieselung der Va-

Fig. 8. Schalenstiick von Castanidium,
pn Primitivnadeln, fs porzellanartige Iiill-
substanz, hy hyaline AuBenlamelle.

kuolenhiiute stattfindet, kommt nicht
eine einfache, sondern eine ge-
kammerte Rohre zustande. (Fig. 12¢).

Offenbar hingen alsc die Ver-
schiedenheiten in der Skelettbildung
der vier Gruppen, abgesehen von
der von Gattung zu Gattung wech-
selnden Anordnung der ,richtenden
Zentren“, im wesentlichen davon ab,
in welcher Masse und Form die
Gallert- oder Collenchym-
tropfen abgeschieden werden
und in welchem Umfang sie
vor Eintritt der primiren Ver-
kieselungzusammenflieBfen,und
ferner davon, ob das Innere der
durch den priméren Verkieselungs-
prozef gebildeten Rihre gallertig
bleibt, wie bei den Aulosphaeriden,

oder auf Grund eines sekundiren Verkieselungsprozesses sich zu

Iig. 9. Skelett einer Atlantizellide (Atlanticella Bicornis). In den Kimmerchen der
teilweise abgebrochenen Stacheln ist der gallertige Inhalt durch Luftperlen verdringt.

einer feinen pordsen Fiillmasse umwandelt. Die diskontinuier-
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lichen Verschiedenheiten im #ulleren Habitus der wvier Formen-
gruppen beruhen also auf geringen Unterschieden in der Masse

2

Fig. 11. Abnorm gestalteter
Knotenpunkt eines Aulosphii-
ridenskelettes, in welchem wie
bei den Sagosphiriden und
(Castanelliden die  Gallert-
tropfen vor der Verkiese-
lung zusammengeflossen sind.

a
= —

b

c
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Fig. 10.  Entstehung des Aulo- Fig. 12. Entstehung der Ske-
sphaeridenskelettes, schematisch. lettbalken der Aulosphaeriden
a Ausscheidung der Primitiv- (a) und der gekammerten Ra-
nadeln, b Bildung von linglichen dlalstacllehl_der_ Medusettiden
Gallerttropfen um die Primitiv- und Atla.nt_,lce]lrden (l.) w ¢).
nadeln, ¢ Verkieselung der die b Abscheidung  einzelner
Gallerttropfen  umschlieBenden Gallerttropfehen  lings der
Vakuolenhiute. Primitivnadel, ¢ Verkieselung

der Vakuolenhiute.

und im physikalischen Verhalten der vom Plasmakérper pro-
duzierten Sekrete, also auf Unterschieden, welche ihrerseits viel-
leicht nur in ganz geringfiigigen Verschiedenheiten der Konstitution
des Plasmas ihren Ursprung haben.

Unter den zahlreichen teratologischen Vorkommnissen hat nun

ein Aulosphaeridenskelett ein besonderes Interesse, welches, wie es
V.Haecker, Entwicklungsgeschichtl. Analyse, 2
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die Fig. 13 in naturgetreuer, die Fig. 14 in schematischer Weise dar-
stellt, neben normalen Sternen (13a und 14a) unregelmiBige, von
einer sekundéren, po-
rosen  Kieselmasse
ausgefiillte Knoten,
dhnlich  denjenigen
der Sagosphaeriden
(13¢ und 14¢), ferner
Sterne mit abge-
rundeten ~ Winkeln
und deutlich hervor-
tretenden  Primitiv-
nadeln nach Art der
Castanellidenschalen
(13b und 14b) und
schlieflich ~ gekam-
merte Balken, éhnlich
den Radialstacheln
der Medusettiden und
Atlantizelliden (13d
und 14d), aufweisen.

Innerhalb der-

Fig. 13. Abnormes Aulosphaera-Skelett, nach der N‘atur. selben Zelle haben
a nahezu normaler Knotenpunkt, b Anklinge an Casta- & hli X
nelliden, ¢ an Sagosphaeriden, d an Medusettiden. also Uberschlige oder
Transversionen in die

Strukturverhiltnisse von 3 dem #uferen Habitus nach scharf und
konstant  geschiedenen
-t Radiolariengruppenstatt-
gefunden. Irgendwelche,
in letzter Linie wohl von
aullen  hereingetragene
Storungen haben bei dem
abnormen  Aulosphaeri-
denskelett bewirkt, dal}
in einzelnen Punkten des
Protoplasmakirpers  die
um die Primitivnadeln ab-
. geschiedenen  Gallert-

H g tropfen vor Eintritt der
Fig. 14.  Abnormes Aulosphaera-Skelett, schema- Verkieselung zusammen-
tigch. a normaler Knotenpunkt, b Anklang an geﬂossen sind und auf
Castanelliden, ¢ an Sagosphaeriden, d an Medusettiden. Jjese Weise, je nach der
Masse der Gallerte und je nach dem Verlauf der Verkieselung, zur
Bildung.von Sagosphaeriden- oder Castanellidenknoten gefithrt haben,

v
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oder daf an dicht benachbarten Stellen die Menge der Gallerte zu
gering war, um eine gleichmifige Hiille um die Primitivnadeln zu
bilden, dafi sie daher nur in Form von perlschnurartig nebeneinander
gereihten Tropfen zur Abscheidung kam und so zur Kammerbildung
fithrte. Vermutlich handelt es sich um eine einzige Storung des
sekretorischen Mechanismus der Zelle, wodurch an einzelnen Stellen
ein Plus, an benachbarten Stellen ein kompensatorisches Minus der
Sekretbildung bewirkt wurde: das Plus hat die Bildung von Sago-
sphaeriden- und Castanellidenknoten, das Minus die Kammerung nach
Art der Apophysen der Medusettiden herbeigefiihrt.

Der eben besprochene spezielle Befund ldfit nicht nur die Pluri-
potenz der Aulosphaeridenzelle erkennen (vgl. Kapt. 24), sondern er
zeigt vor allem auch, wie nochmals betont werden soll, dal Dis-
kontinuititen der Artbilder nicht immer auf sprunghaften Ab-
inderungen in der Konstitution der lebenden Substanz zu beruhen
brauchen, sondern dafi ihre Ursachen auch in diskontinuierlichen Ver-
hiltnissen rein physikalischer oder physikalisch-chemischer Natur
liegen konnen, die ihrerseits auf kontinuierlichen Anderungen der
sekretorischen Funktion und damit wohl auch der Konstitution des
Artplasmas zurtickzufiihren sind).

Wie die hier geschilderten Transversionen, so lassen sich auch
die meisten der anfangs genannten normalen Variationen und Ano-
malien auf die Veréinderung einzelner Elementarprozesse des Zellen-
lebens zuriickfithren, und zwar kommen besonders hiiufig quantitative
und qualitative Verschiedenheiten in der sekretorischen Titig-
keit (Kollenchymbildung, Kieselsiureabscheidung) in Betracht.
Auch zeitliche Verschiedenheiten kinnen eine Rolle spielen, wie denn
z. B. die Entwicklungshemmungen der Radialstacheln (Fig 1) offenbar
durch verfriihte Verkieselung der in Sprossung befindlichen hiutigen
Stachelanlagen entstehen.

Nun haben aber die Sekretionsvorgiinge, deren Schwankungen
die Variabilitit bedingen, einen physiologischen und vitalen Charakter
in dem Sinne, dafl ihre Auflésung in chemische und physikalische
Komponenten zurzeit nicht mioglich ist, wenn auch allerdings ihr
Ablauf durch physikalische Verhiltnisse, z. B. das Zusammenfliefen
oder Nichtzusammenfliefen der Gallerttropfen durch die Oberflichen-
spannung der Vakuolenhiiute bestimmt und beschrinkt wird. Jeden-
falls ist aber die besondere Beschaffenheit der Sekrettropfen von den
physiologisch-chemischen Qualititen des Artplasmas abhingig und
alle Variationen des Skelettes, die auf einem verschiedenen Ablauf der
Sekretionsvorgiinge beruhen, miissen daher in erblichen oder exogenen
Abinderungen ihren Grund haben, welche die physiologisch-chemischen

') Vgl. Tiefs.-Rad.. S. 660; Allg. Ver., S. 297,
2*
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Verhiiltnisse des Artplasmas schon vor dem Eintritt der Differenzie-
rungsprozesse aufweisen. Ich habe solche Artplasmavariationen als
prophysiologisch bezeichnet?). .

Dieser ersten Gruppe von Variationen stehen diejenigen gegen-
iiber, welche die Zahl und Lokalisierung bestimmter Differenzierungen,
besonders der Knotenpunkte der Gitterschale und der Radialstacheln
betreffen. Diesen liegen vermutlich Verschiedenheiten im promorpho-
logischen Aufbau der noch nicht differenzierten Zelle und in letzter
Linie wohl Verschiedenheiten in der molekuliren Struktur oder Statik
der Artplasmateilchen, also promorphologische Artplasmavaria-
tionen, zugrunde, ihnlich wie etwa die Form der Kristalle, die
Zahl und Anordnung ihrer Ecken, Kanten und Flichen, in einer ge-
wissen Abhingigkeit von ihrer Molekularstruktur steht?).

Weniger lifit sich iiber die letzten Ursachen derjenigen Ab-
inderungen aussagen, welche die an der jungen, hiiutigen Skelettan-
lage der Radialstacheln sich abspielenden Sprosssungvorginge
zeigen. Bei einigen Varianten, so besonders bei Hemmungsbildungen
(Fig. 1), mag eine anomale Beschaffenheit der die hiutige Skelettan-
lage umgebenden Sarkode eine Rolle spielen, bei anderen jedoch, wie
bei regelmifig wiederkehrenden Asymmetrien (z. B. bei Abbiegungen
der Terminaliiste, Fig. 2, oder bei regelmifiiger trichotomer Gabelung
an Stelle dichotomer Verzweigung), mufl die Ursache in den konstitu-
tionellen Verhiltnissen der hiiutigen Skelettanlage selbst, also in letzter
Linie auch wieder in der Architektonik des Artplasma-Molekiils ge-
legen sein?).

Die hier gemachte Unterscheidung, namentlich die Gegeniiber-
stellung der prophysiologischen und promorphologischen Artplasma-
variationen, kann nur einen vorliufigen Charakter haben. Aber vielleicht
wird man einmal zu einer #hnlichen Gruppierung der Keimplasma-
variationen gelangen, wenn es bei Vielzelligen gelingen sollte, die
Eigenschaftsanalyse einer griBeren Anzahl von AuBeneigenschaften
bis in das Stadium der Keimzellen zuriickzufiihren.

Literatur zu Kapitel 2.
HauckEr, V., Tiefsee-Radiolarien. Allg. Teil. Wiss. Erg. deutsch. Tiefs.-Exp., 14.Bd.,
Jena 1908.
—, Uber Transversionen (Uberschlige). Zeitschr. Ind. Abst., 1, 1909.
—, Die Radiolarien in der Variations- und Artbildungslehre. Ebenda, 2, 1909 (1809 a).
—, Uber Gedichtnis, Vererbung und Pluripotenz. Jena 1913.

1} 1909 a, 8. 11.
2 Tiefs.-Rad., 8. 653; 1909 a, S. 11.
3) Tiefs.-Rad., S. 653.
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