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| Yorwort.

,, Verdffentlichte Vorlesungen sind mir ein Griuel®.
ALEXANDER V. HuMBOLDT an Lovuis Agassiz 15. 1. 1840.

Mancherlei spricht gegen die Veroffentlichung von Vorlesungen. Die Wirkung
des gesprochenen Worts ist von der des gedruckten sehr verschieden. Breite und
Wiederholungen, die dem Hérer das Versténdnis erleichtern, sind in einem Buch
unniitz. Das Unmittelbare und doch gewissermaflen Unverbindliche der freien
Rede verschwindet im Druck. Die Vorlesung, zumal wenn sie nicht fiir Anfinger
bestimmt ist und nicht einen umschriebenen ,,Examensstoff’‘ bieten soll, hat das
Vorrecht subjektiver Auswahl; verdffentlicht setzt sie sich berechtigter Kritik aus.
So habe ich mich nicht leicht entschlossen, diese ,,Vorlesungen‘, die ich in wech-
seilndem Umfang wiederholt in Géttingen und dann wieder in Tiibingen frei
gehalten habe, herauszugeben. Dazu veranlafBt haben mich schlieBlich das
Driingen von Schiilern, der Zuspruch von Fachgenossen, die ich zu meiner Freude
auch unter den Hérern sah, und der Wunsch des seit langer Zeit mit mir freund-
schaftlich verbundenen Verlegers. Die feste Form des Textes ist erst bei der
Niederschrift entstanden ; und doch liegen wirkliche Vorlesungen zugrunde : Wiren
sie. nicht mehrfach mitstenographiert worden, so erschiene dieses Buch nicht;
eine lehrbuchmiBige Verarbeitung des Stoffs hitte ich nicht unternommen. Bei
allen Anderungen wurden die Einteilung, der Gedankengang und viele in der
freien Rede entstandenen Fassungen festgehalten. Sie mogen einstigen Horern
Erinnerungen an gemeinsam verbrachte Stunden erwecken.

Ich habe gerade diese Vorlesungen immer mit Vergniigen zu meinem eigenen
Nutzen gehalten, um mich stets von neuem mit der Problematik der Entwicklungs-
physiologie auseinanderzusetzen. Und dann war meine Absicht, jungen Biologen
die iiber alle Spezialisierungen der heutigen biologischen Forschungsrichtungen
hinausreichende Weite und Tiefe dieser Problematik vor Auger zu stellen und
einzelne fiir Aufgaben zu gewinnen, deren Inangriffnahme mir wichtig und aus-
sichtsreich erschien.

Die Auswahl aus dem ungeheuren Gebiet der Entwicklungsphysiologie muBte
unvollstindig bleiben, zumal da ich meine Beispiele aus den Reichen der Tiere,
Pflanzen und Protisten nehmen wollte. Manche wichtigen Teile fehlen ganz oder
sind kaum beriihrt, so die GesetzmiBigkeiten des Wachstums, die Regeneration
und die Geschlechtsdifferenzierung, fiir die wir ja eine ausgezeichnete, umfassende
Darstellung besitzen.

Eine auch nur einigermaflen vollstindige Angabe der Literaturquellen ist
natiirlich ausgeschlossen. Doch wird ein Leser, dem daran liegt, sich von zu-
sammenfassenden Darstellungen (im Schriftenverzeichnis mit * hervorgehoben),
von angefithrten neueren Arbeiten, in denen iltere Literatur zitiert wird, und
von der nachgewiesenen Herkunft der Abbildungen aus leicht weiterfinden. Im
Text sind Literaturhinweise mit den Nummern des Schriftenverzeichnisses gegeben.



1 Vorwort.

Wenn auf bestimmte Seiten der angezogenen Arbeit Bezug genommen werden
sollte, sind Kursivzahlen hinzugesetzt.

- Ioch habe fiir nétig gehalten, in dem Buch viele Bilder zu bringen, auch fiir
Dinge, die in der Vorlesung durch Tafelskizzen dargestellt werden konnten. Aus
sichtbaren Gestalten entspringen die Probleme der Entwicklungsphysiologie;
und auch wenn wir bis zu physikalisch-chemischen Mitteln entwicklungsphysio-
logischen Geschehens vorstoBen, sind die Wirkungen Gestaltungen. Meist bleiben
aber unsere Experimente noch im Bereich der Beziehungen zwischen sichtbaren
Gefiigeteilen sich entwickelnder Organismen, also ganz im Anschaulichen.

Die Bilder aus Arbeiten anderer Autoren sind, soweit sie nicht unmittelbar
iibernehmbare Zinkographien waren, fast alle mit der Feder einheitlich um-
gezeichnet worden. Nur einzelne mikrophotographische und elektronenmikro-
skopische Aufnahmen sind in Autotypie wiedergegeben. Die allermeisten Um-
zeichnungen hat Herr ErRicH FREIBERG verstindnisvoll ausgefiihrt und mir damit
eine ungeheure Arbeit abgenommen; ihm schulde ich hierfiir lebhaften Dank.
Herzlich zu danken habe ich auch Frau ANNELIESE MERKEL, welche die meisten
Teile des Rohmanuskripts in druckfihige Form gebracht, das Sachregister her-
gestellt und mir bei der Korrektur geholfen hat. Fiir Hilfe bei der Korrektur
danke ich ferner Fr#ulein BricrrTE BErR@ und Herrn Dr. VIRTOR SCHWARTZ
- gowie Frau GERTRUD BELAR, die das Schriftenverzeichnis einer Durchsicht unter-
zogen hat. Besonders verpflichtet fiihle ich mich dem Herrn Verleger Dr. h. c.
FERDINAND SPRINGER, der so lange auf das Manuskript gewartet und das Buch
groBziigig ausgestattet hat.

Ein freier Vortrag ist immer eine Anrede, an Hérer, die man fiir den Gegen-
stand, der einen selbst gefangen h#lt, gewinnen will, und an kritische Fach-
genossen, mit denen man sich auseinandersetzt und denen man Geniige tun will.
So schicke ich dem Buch die Namen zweier Freunde voraus, denen meine An-
rede — ob sie anwesend waren oder nicht —, besonders oft gegolten hat.

A. KUnN.
Tubingen, Max-Planck-Institut fiir Biologie

Im Oktober 1954.
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1. Vorlesung.

Die Aufgabe der Entwicklungsphysiologie ist die charakteristigchste der
Biologie — wir diirfen nicht sagen die wichtigste, aber die charakteristischste.

Leben vollzieht sich nur an einzelnen Individuen, den Organismen. Diese
bestehen aus einer Mannigfaltigkeit von Teilen, an denen sich eine Mannigfaltig-
keit von Vorgingen abspielt. Die besondere riiumliche Ordnung des Gefiiges der
Teile und des Getriebes der Prozesse gewihrleistet ihre Erhaltung. Wir konnen
die Individuen in gewissen Zustdnden als stationir ansehen: in stetigem Stoff-
und Energiewechsel (Metabolismus) bleiben die Ordnung der Teile und der Stoff-
und Energiegehalt gleich. Aufbauende Prozesse (Assimilation) und abbauende
Prozesse (Dissimilation) halten einander im Gleichgewicht. Aber bei jedem Indi-
viduum besteht der stationidre Zustand nur fiir einen bestimmten Zeitabschnitt.
An vielen Pflanzen und Tieren beobachten wir periodische Veridnderungen, wie
Laubabfall und Lauberneuerung an Biéumen, Fortpflanzungsperioden an lang-
lebigen Tieren. Sie fithren als Kreisprozesse in cinem bestimmten Zeitlauf wieder
zu einem gleichen Zustand zuriick. Aber jeder Organismus durchmifit auch -einen
einsinnigen Lebensablauf: er entsteht in einem bestimmten Anfangszustand und
durchlduft eine Reihe von Verianderungen bis zu einem Endzustand. Tempo und
Weise dieses Ablaufs sind nicht unabhéngig von AuBeneinfliissen, aber die Ab-
wandlungsmdéglichkeiten des Ablaufs sind beschrinkt durch die Natur des Orga-
nismus selbst. Die Teile und Prozesse im Organismus stehen nicht nur in einer
riumlichen, sondern auch in einer zeitlichen Ordnung mit einsinnigem Ablauf.
~ Einsinnige Abliufe gibt es auch in der unbelebten Natur: die Kosmogonie
stellt die Verdnderungen des Weltganzen als einen einsinnigen Proze8 dar, jeder
Himmelskorper verdndert sich in einem Sinne fortlaufend, radioaktive Stoffe
wandeln sich in einem Sinne um. Aber .er einsinnige Ablauf des Organismus ist
von anderer Art: im Ablauf jedes Individuallebens werden Stoffe von kompli-
ziertem atomarem Gefiige und hohem Energiegehalt nicht nur ersetzt, sondern
im UberschuB neu gebildet, und der Lebensablauf fithrt zur Individuenvermeh-
rung; mit der Stoffvermehrung ist stets auch die Bildung bestimmter, dem Orga-
nismus eigentiimlicher Strukturen verkniipft. Durch diese Kennzeichen: unbe-
grenzte Vermehrung organisierten Stoffes in begrenzter Dauer der Individuen und
Fortpflanzung unterscheidet sich das Lebensgeschehen von allen uns bekannten
Vorgingen in der unbelebten Natur.

Die Aufgabe der Entwicklungsphysiologie ist die Erforschung der Gesetze des
Lebensablaufs der Einzelindividuen und der Vermittlung des Lebensgeschehens von
Generation zu Generation; also der Gesetze des Wachstums, der Formbildung und
der Fortpflanzung der Organismen.

Die einzelnen Lebensablidufe sind unendlich verschieden, aber die Individuen,
die, durch Fortpflanzung verbunden, in einer kontinuierlichen Kette aufeinander-
folgen, wiederholen unter gleichen AuBenbedingungen gleiche Entwicklungsvor-
giinge. Bei der Fortpflanzung werden also spezifische Grundlagen der Entwicklung

Kthn, Entwicklungsphysiologie. 1



2 1. Vorlesung.

auf das neu entstandene Individuum iibertragen. Diese sind gebunden an eine
.,spezifische Struktur' (GEorRG KLEBS 1903), die in ununterbrochener Kontinuitdt
durch die Generationen gleich bleibt. Von ihr kénnen wir zweierlei allgemein aus-
sagen: sie muB sich identisch vermehren, d. h. immer neu zugebildet werden, ohne
ihre Natur zu verindern, und sie muB so beschaffen sein, daB sie die besondere
" Weise der gleichformig sich wiederholenden Entwicklungsabliufe bestimmd.

Die spezifische Struktur liegt in dem Gefiige der Zelle. Diese stellt die letzte
biologische Stoffeinheit dar. Das Entwicklungsgeschehen beruht auf Zellgeschehen.
Das Zellgefiige ist nicht, sondern es enthilt die spezifische Struktur. Die Zeélle als
Ganzes ist ein System von Stoffen und Kriiften, das durch die spezifische Struktur
aufrechterhalten und in seinen Veridnderungen bestimmt wird. Die Zellforschung
(Cytologie) hat in dem Gefiige der Zelle verschiedene Grundstrukturen aufgewiesen,

_ welche die Eigenschaft identischer Vermehrung besitzen. Sie kann die spezifische
Struktur also bis zu gewissem Grade morphologisch erfassen. Die Vererbungs-
forschung (Genetik) hat durch Kreuzungs- und Mutationsexperimente einzelne,
voneinander trennbare Erbfakioren festgestellt, von denen bestimmte Stoff- und
Formbildungsvorgénge ‘abhéingen. Und die Verkniipfung von Vererbungs- und

. Zellforschung (Cytogenetik) hat die Zuordnung bestimmier Erbfaktoren zu bestimm-

ten kontinuierlichen Zellstrukturen erreicht. Die spezifische Struktur ist das Erb-
gefige oder der Idiotypus, die Gesamtheit der Erbfaktoren.

Das Problem, das die Entwicklungsphysiologie losen soll, ist also: Wie bewsrkt
die komtinuierliche spezifische Struktur periodisch, in jedem Individualleben, eine
neue spezifische Mannigfaltigkeit ? .

Die spezifische Struktur der Zellen einer Art, der ,,4rizcllen’‘ (OsKAR HERTWIG),
bestimmt nicht automatisch den Entwicklungsablauf, sondern die Entwicklungs-
maoglichkeiten eines Organismus. Der Eintritt bestimmter Entwicklungsvorginge
ist jeweils die Reaktion auf,bestimmte Entwicklungsbedingungen. Das Erbgefiige
bestimmt die Reaktionsnorm der Artzellen und damit ihren Zuschnitt auf eine
bestimmte Umwelt, in der sich die Entwicklung normal abspielt. Zunichst miissen
fir die Entwicklungsvorginge, wie filr alle Lebensvorgiinge, bestimmte Voraus-
setzungen der Stoff- und Energiezufuhr erfiillt sein. Dariiber hinaus sind bestimm-
ten spezifischen Entwicklungsbedingungen oder Entwicklungsreizen (formativen
oder morphogenetischen Reizen) bestimmte Entwicklungsreaktionen zugeordnet.
Durch die Entwicklungsreize werden bestimmte Funktionszustinde der Zellen
ausgeldst, die zu bestimmten Stoff- und Formbildungen fithren. Durch vollzogene
Entwicklungsreaktionen wird das Erbgefiige nicht veréindert, aber es wird inner-
halb des Organismus durch gebﬂdete Stoffe oder Strukturen eine mehr oder
weniger dauerhafte Ordnung innerer Bedingungen geschaffen, welche neue Reak-
tionen auslsen, gewisse Reaktionsbereitschaften herstellen oder Reaktionsméglich-
keiten einschrinken. Schon mit dem Wachstum der Zelle verindern sich die
inneren Bedingungen und die Beziehungen zur AuBenwelt und damit die Funk-
tionszustinde der ganzen Zelle..

Die reaktive Natur der Entwicklungsvorginge, ihre Bestimmung durch spezifi-
sche Struktur und &uBere und innere Bedingungen hat zuerst GEorG KLEBS™ 7,
einer der Begriinder der botanischen Entwicklungsphysiologie, scharf herausge-
stellt: ,,Wir haben etwas Konstantes, die spezifischen Fahigkeiten, und zwei-
Variable, die inneren und #uBeren Bedingungen.‘



Begriff der Determination. 3

Die verschiedenen Differenzierungen, die ein Organismus oder einer seiner
Teile je nach den Entwicklungsbedingungen, annehmen kann, nennen wir Modi- -
fikationen. Die Modifizierbarkeit durch AuBenbedingungen kann aus derselben
Keimzelle ganz verschiedene Individuen werden lassen je nach den Entwicklungs-
reizen, die auf empfindliche Entwicklungsabschnitte, sensible Perioden, einwirken,
z. B. die verschiedenen Kasten eines Ameisen- oder Termitenstaates, die grofen,
reich differenzierten Weibchen oder die organisationsarmen Zwergménnchen von
Bonellia.

Die Differenzierungen der Zellen in den Keimesteilen und Geweben der viel-
zelligen Pflanzen und Tieren sind Modifikationen der Artzellen durch &rtlich ver-
schiedene Entwicklungsbedingungen innerhalb des vielzelligen Gefiiges. Bestimmte
Entwicklungsabschnitte konnen — nur die allgemeinen Entwicklungsbedingun-
gen vorausgesetzt — unmodifikabel ablaufen, z. B. die Embryonalentwicklung
extremer Mosaikeier. Aber dann wurde schon der Ausgangszustand dieses Ent-
wicklungsabschnitts als eine spezifische Modifikation der Artzelle mit einer réum-
lichen Ordnung verschiedener innerer Bedingungen hergestellt.

Die Herstellung eines Funktionszustandes, der auf einen bestimmten Ent-
wicklungsvorgang hinzielt, nennen wir Determination. Diese kann definitiv, stabil
sein, so daB sie einer Zelle oder einem Keimesteil nur noch eine einzige Reaktions-
moglichkeit offen 1Bt oder schon den automatischen Ablauf einer Differenzierung
vorschreibt; oder sie kann labil, wmstimmbar sein. Die rdumliche und zeitliche
Verteilung der Determination auf die Teile eines sich entwickelnden Organismus
kann sehr verschieden sein. Man kann den Determinationszustand eines Teils fest-
stellen, wenn man ihn ¢soliert und in einer ,,indifferenten‘ Umgebung seine auto-
nome Differenzierung, d. h. seine Entwicklung auf Grund der in ihm selbst lie-
genden Bedingungen, priift, und indem man ihn’verschiedenen Entwicklungs-
reizen aussetzt und damit seine Reaktionsfihigkeiten oder Potenzen aufdeckt.
Hierbei sind zwei Eztreme moglich: Auf der einen Seite kann die Differenzierung
der Teile durch die jeweils einwirkenden Entwicklungsreize bedingt werden; im
normalen Verband bestimmt also die Lage im Ganzen die abhdngige Differenzierung
der Teile. Auf der andern Seite kann die autonore Differenzierung isolierter Teile
mit der iibereinstimmen, die sie auch im Ganzen vollzogen hitten ; der Organismus
entwickelt sich durch Selbstdifferenzierung der Teile. In reiner Form sind diese
Extreme fir ganze Emtwicklungsabliufe gewiBl sehr selten, wenn sie iiberhaupt
vorkommen. Meist geht das Determinationsgeschehen im Entwicklungsverlauf
von einer Periode der Abhingigkeit der Teile voneinander schrittweise zur Selbst-
differenzierung der Teile iiber. Der Verlauf kann aber auch umgekehrt sein.

Das Wesen der determinierenden und determinierten Funktionszustdénde im
Innern der Zellen ist uns unzuginglich, wir kénnen sie nur aus regelmiBigen
Erfolgen bestimmter Bedingungen erschlieBen.

Die Teilvorginge der Entwicklung, Vermehrung der kontinuierlichen Struktur-
teile, des Wachstums und der Formbildung (Morphogenese), miissen tn letzter
Linie physikalisch-chemische Vorginge sein. Die Entwicklungsphysiologie zielt
darauf ab, alle Teilvorginge der Entwicklung physikalisch-chemisch aufzuklaren.
Diese Forderung ist erst in ganz geringem MaB erfiillt. Wir sehen iiberall ver-
heiBungsvolle Ansitze; aber die Aufgabe ist unendlich. Doch das Wesen der
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4 1. Vorlesung.

Entwicklung eines Organismus liegt nicht in diesen Teilvorgéingen, sondern in ihrer
Ordnung. Eine normale Entwicklung (Normogenese) beruht stets auf einem ge-
ordneten Zusammenspiel bestimmter, ganz verschiedener morphogenetischer Lei-
stungen, sie ist immer eine ,,kombinative Einheitsleistung*‘ (F. E. LEEMANN).

Die Physiologie der Leistungen der fertigen Organismen hat mit grofem Erfolg
Einzelfunktionen der Organe und Verkniipfungen der Organfunktionen auf
physikalisch-chemische Prozesse zuriickgefiihrt, z. B. schon lange die Verdauungs-
vorginge oder in neuerer Zeit die Nervenleitung. Aber die chemischen Umsetzun-
gen im Darmkanal haben eine biologische Bedeutung nur in einer bestimmten
Anordnung des ganzen Krnéahrungsapparates und der Erndhrungsweise, schlieB-
lich des ganzen tierischen Verhaltens. Die Ubertragung bestimmter Signale be-
stimmter Stéirke, ihre Aufeinanderfolge und rdaumliche Verteilung durch Nerven
erhilt ihre biologische Bedeutung erst durch das Gesamtgefiige des Organismus.
Der Gesamtorganismus als Konstruktion, als erhaltungsgemdifes Ganzes, wird vom
Leistungsphysiologen als gegeben hingenommen. Seine Herstellung in der Ent-
wicklung, das Sichselbstkonstruieren des Organismus ist der Gegenstand der Ent-
wicklungsphysiologie. Und da diese sinnvolle Ordnung der Vorginge gerade das
Kennzeichen des Organismus ist, so ist die Aufgabe der Entwicklungsphysiologie
die charakteristischste der Biologie.

Alle Einzelprozesse der Formbildung sind Miitel des harmonischen und art-
typischen Entwicklungsablaufs, des Konstruktionsvorganges, und ihre Voraus-
setzung ist die Reaktionsnorm, die durch das gegebene Erbgefiige bestimmt wird.
Die Einzelerbfaktoren, die wir aus dieser kontinuierlichen Struktur isolieren kon-
nen, behalten auch den Charakter als Mittel, durch die, im Zusammenspiel mit
anderen, biologisch sinnvolle Reaktionsfiahigkeiten der Artzellen geschaffen
werden. Das Erbgefiige in der Ausgangssituation eines Entwicklungsverlaufs hat
schon den Charakter einer sinnvollen Konstruktion, und fiir ihr Verstdandnis
werden wir auf eine Stammesgeschichie verwiesen.

Die Wandlung der Bau- wnd Funktionspline der Arten in der Stammesgeschichte
ist Umkonstruktion der Organe unter mannigfachem Funktionswechsel. Sie setzt
einen Wandel der Reaktionsnorm voraus, welche die einzelnen Entwicklungs-
vorgiange bedingt, die anders werden und neu zusammengepaBt werden miissen.
Zwischen der Umpragung des Idiotypus und der fertigen neuen Organisation
steht das ganze Entwicklungsgetriebe, und damit wird auch das Evolutionsproblem
ein entwicklungsphysiologisches Problem.

Wenn wir von ,,biologischem Sinn‘‘eines Vorganges, von ,,Mitteln, ,, Konstruk-
tion‘ und ,,Umkonstruktion‘ sprechen, so stellen wir nur die Erfakrungstatsache
der erhaltungsgemdfen Ordnung des Gefiiges und Getriebes im Organismus fest.
Aber diese ,,technische“ Beurteilung des organischen Geschehens gibt uns keine
naturwissenschaftliche Erklirung. Die ,,ZweckmiBigkeit bedarf vielmehr der
Erklirung. Kawr, der in seiner ,Kritik der teleologischen Urteilskraft‘‘ die Un-
ausweichlichkeit der Zweckbeurteilung des Organismus begriindet hat, hat auch
die Grenzen ihrer Zustdndigkeit abgesteckt: Sie ist ein ,heuristisches Prinzip*:
»Wollten wir aber von den Formen der Gegenstinde der Erfahrung, weil wir in
diesen ZweckmiBigkeit anzutreffen glauben, um diese zu erklidren, uns auf eine
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nach Zwecken wirkende Ursache berufen: so wiirden wir ganz tautologisch er-
kldiren und die Vernunft mit Worten téduschen*’ (§ 78).

Entwicklungsphysiologie kann, wie jede Naturforschung, nur Kausalforschung
sein; sie wird daher auch ganz sinnvoll , kausale Morphologie genannt. Ihre
Aufgabe ist, die Mannigfaltigkeit der Entwicklungsweisen in Kausalketten zu
zergliedern und deren Verkniipfung im Gesamtgetriebe zu untersuchen. Wo die
Kausalforschung an eine Schranke gelangt, steht entweder ein nock ungelGstes
Problem — oder zuletzt das unerforschliche Grundritsel des Lebens und Erlebens
iberhaupt.

Die Grundfragen der Entwicklungsphysiologie sind nach dem bisher Gesagten
klar:

1. Wie verhalten sich die kontinuierlichen Zellstrukturen in dem Entwicklungs-
vorgang der Zellen ? Welches sind die Bedingungen ihrer identischen Vermehrung ?
Was ist ihre chemische Natur?

" 2. Welche Entwicklungsméglichkeiten umfaBt die Reaktionsnorm der Artzelle
und durch welche Bedingungen werden sie realisiert ?

3. In welchen physikalisch-chemischen Teilfunktionen vollzieht sich eine Ent-
wicklungsreaktion ?

4. Wie kommt die zeitliche Au/emamlerfolge und raumliche Ordnung gerade der
Bedingungen zustande, durch welche ein typischer, normaler Entwicklungsablauf
gewihrleistet wird ?

5. Wodurch werden die Entwicklungsreaktionen ermoglicht, d. h. wie bestimmt
die spezifische Struktur, das Erbgefiige, die Reaktionsnorm, wie héingen bestimmte
einzelne Erbfaktoren mit bestinmten Entwicklungsreaktionen zusammen ?

6. Wie vollzieht sich die Verdnderung des Erbgefiiges, und wie werden die hier-
durch verénderten Einzelvorginge in ein neues typisches Entwicklungsgeschehen
eingefiigt ?

Auf die Beantwortung dieser Fragen kommt es uns an. Wir suchen Beobach-
tungen und Versuchsergebnisse, die diesem Zweck dienen. Noch keine dieser
Grundfragen ist auch nur fiir eine einzige Organismenform befriedigend beant-
wortet ; aber es liegt doch schon eine uniibersehbare Fiille von Teilergebnissen aus
allen Organismenreichen vor. Vollstéindigkeit erstreben wir in diesen Vorlesungen
nicht. Wir nehmen lehrreiche Beispiele, wo wir sie finden, und halten dakei jene
Fragen immer im Auge. Wir wihlen nicht ohne Willkiir aus. Am tiefsten fiihrt
immer das Experiment. Aber an vielen Stellen fehlen noch Versuche, und wir
verstehen auch nicht, iiberall sie erfolgreich anzustellen; so bedienen wir uns auch
der ,,Experimente der Natur‘. , Zufdllige Abénderungen eines normalen Ent-
wicklungsverlaufs sind so lehrreich, wie selbstgesetzte Experimente, wenn wir
wissen, was abgeéndert ist, und feststellen kénnen, welche Folgen diese Anderung
hat. Anderungen des Erbgefiiges (Mutationen), deren ,,zufallsmiBiges* Auftreten
wir zwar héufiger machen, auf die wir aber nicht ,,zielen‘ kénnen, bieten uns wert-
volle Hilfsmittel. Und dann laBt uns auch das ganz grofle Experiment der Natur
in der Schaffung der Mannigfaltigkeit der Lebensformen und Verlaufsweisen all-
gemein wiederkehrende Grundvorgiinge erschlieBen und zeigt uns Méglichkeiten
ihrer Abwandlung und kombinativen Verwendung, die iiber unsere experimentellen
Méoglichkeiten weit hinausgehen.
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Eine giiltige Theorie der Entwicklungserscheinungen konnen wir nicht geben;
Hypothesen dienen uns nur, wenn sich aus ihnen als ,,Arbeitshypothesen Forde-
rungen bestimmter méglicher Experimente ableiten lassen, die entscheiden miissen,
ob ein hypothetisch Angenommenes zutrifft oder nicht. Unsere Erorterungen
werden vielfach anstatt in eine Feststellung in eine Frage auslaufen, teils weil
wir an die Grenzen des bisher Erkannten gelangen, teils aber auch, weil unsere
eigene Kenntnis auf dem weiten Gebiet des bisher schon Erarbeiteten zu be-
schriankt ist, oder weil wir zu kurzsichtig sind, gewisse auseinanderliegende Einzel-
ergebnisse zu verkniipfen.

Die Grundfragen gelten ganz allgemein; die Antworten miissen aber fiir jede
Organismenart besonders ausfallen, da die Formbildungen und Entwicklungs-
etappen vielfiltig sind. Doch zeigen sich bei allen celluliren Organismen gewisse
Grundvorginge, eben der celluliren Organisation und des Zellgeschehens, die den
verschiedensten Entwicklungsvorgingen als Grundlage dienen. Und gewisse,
morphogenetische Prinzipien, Vollzugstypen der Gestaltbildung, wiederholen sich in
der Herstellung des Grundplanes und der Ausgestaltung der verschiedensten
Bauformen, wie die Verwendung der Zellteilung als Mittel der Differenzierung,
das Auftreten von Polaritit nach einer oder mehreren Achsen, die Ausprigung
qualitativer Verschiedenheiten auf Grund quantitativer Abstufungen #uBerer oder
innerer Bedingungen im Sinne umschlagender (alternativer) Modifikabilitdt, In-
duktion, Selbstgliederungsfelder, Hemmungsfelder und anderes. Wir kénnen diese
morphogenetischen Vollzugstypen zunichst nur biologisch charakterisieren. Ihre
begriffliche Umgrenzung bedeutet keine kausale Erklirung oder gar physikalisch-
chemische Hypothese. Aber natiirlich dringt sich die Frage auf, ob und in wel-
chem Umbkreis von Organisationen zur Gliederung eimes urspriinglich Einheitlichen,
eines Cytoplasmakérpers oder einer Gesamtheit gleichartiger Bildungszellen (eines
Meristems oder eines Blastems), in ein Muster besonderer Bildungen gleiche oder
analoge physiologische Mitte] verwendet werden. Woran sich dann immer wieder
die Frage anschlieft, worauf nun die Besonderheit des Endergebnisses beruht.
Immer sind bei der Herstellung hoherer Organisationen verschiedene Gestaltungs-
prinzipien miteinander in réumlichem und zeitlichem Zusammenwirken verkniipft,
ein Prinzip der Synergie typischer Einzelleistungen, wie es uns aus der mensch-
lichen Technik geldufig ist.

Wir wenden uns zuerst der Entwicklungsphysiclogie der Zelle zu.

Die Grundvorgénge, in denen die kontinuierlichen Strukturen der Zelle durch
die Zellgenerationen und Individuengenerationen laufen, sind die Zellteilung, die
Befruchtung und die mit der Befruchtung im Wechselspiel stehende Meiose. Aus
dem Verhalten der Zellstrukturen in diesen Vorgingen und den damit verkniipften
Vererbungserscheinungen konnen wir iiberhaupt nur erschlieBen, welche Struk-
turen kontinuierlich sind, d. h. zur spezifischen Struktur, zum Erbgefiige gehéren.

Morphologisch faBbar sind uns heute als allgemeine, bei jeder tierischen,
pflanzlichen und Protistenzelle vorhandene Teilstrukturen die Chromosomen der
Zellkerne und in den Pflanzenzellen die Plastiden. Dafl im Cytoplasma noch
weitere kontinuierliche Elemente vorhanden sind, beweisen Vererbungsexperi-
mente und entwicklungsphysiologische Tatsachen; aber wir kénnen solche ,,Bio-
somen‘‘ im Cytoplasma noch nicht bestimmt namhaft machen. Zentralkorper,
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Mitochondrien, Elemente des GoLaI-Apparats und andere mehr oder weniger genau
definierte Granulen lassen sich hiufig durch Zellgenerationen hindurch verfolgen;
aber ein strenger Beweis, daB sie nur durch autonome identische Vermehrung,
d. h. nur durch vorhandenes Material ihrer Struktur erhalten werden, fehlt. Uber
die physiologische Rolle, welche solche Cytoplasmastrukturen im Zellenleben spie-
len, liBt sich schon manches aussagen; hier gehen uns zunichst nur die Erschei-
nungen der allgemein vorhandenen, sicher kontinuierlichen Strukturen der Chro-
mosomen an.

Noch 1932 konnte in einer ,,theoretischen Biologie* stehen: ,,Die Persistenz
der Chromosomen wird nicht eine solche materieller Relikte sein, sondern viel-
mehr die Persistenz der Systembildungen einer geordneten Dynamik. Die Chro-
mosomen sind nicht, sie geschehen‘*** **. Heute steht unbezweifelbar fest, da die
Chromosomen sich nicht erst bei der Mitose bilden, sondern daf3 sie im Kernleben
dauernd als Individuen erhalten bleiben, daf} ihnen ein kontinuierliches, zwischen
den Kernteilungen identisch sich verdoppelndes Gefiige zugrunde liegt, und daf
dieses einen Hauptbestandteil der spezifischen Struktur der Zelle ausmacht. Bei
der Befruchtung werden zwei Chromosomensitze oder Genome vereinigt. Und als
Korrelat zu dieser Verdoppelung des Chromosomenbestandes erfolgt in der Meiose
die Reduktion des diploiden Zustands der Zelle auf den haploiden. Das Wesent-
liche des Vorgangs der Befruchtung ist stets eine einfache Verschmelzung zweier
haploider Kerne; die Vorkehrungen, durch welche die beiden Geschlechtskerne
zusammengebracht werden, sind in den Organismenreichen auBerordentlich
mannigfaltig. Das Verhalten der Chromosomen in den Mitosecyclen der Zell-
teilungsfolgen und in der Meiose, die mit Chromosomenpaarung und zwei Rei-
fungsteilungen verlduft, ist bei Protisten, Pflanzen und Tieren ganz gleichférmig;
verschiedenartig sind nur die Hilfsapparate, durch welche die Verteilung der
Chromosomen auf die Tochterkerne bewirkt wird.

Im Mitosecyclus, der sich durch die Interphase (den ,,Ruhekern®) und die
Teilungsstadien der Prophase, Metaphase, Anaphase und Telophase abspielt,
durchlaufen die Chromosomen einen Formwechsel, der mit stofflichen Verinderun-
gen verbunden ist. Als bleibende Struktur, welche in jedem Chromosom diese Ver-
dnderungen iiberdauert, sieht die Cytologie einen Faden mit einer bestimmien
Lingsarchitektur an, der als Chromonema bezeichnet wird. An ihm kénnen wir
im Mitosecyclus zwei gegensitzliche Stadien unterscheiden: ein Stadium stirk-
ster Kontraktion in der Metaphase und ein Stadium groBter Streckung in der
Interphase oder zu Beginn der Prophase.

Der individuelle Charakter der einzelnen Chromosomen eines Genoms zeigt sich
in allen Zellen am deutlichsten in der Metaphase: Jedes Chromosom der Aqua-
torialplatte ist ein zylindrischer Korper von bestimmter GroBe und Gestalt. Fast
immer liBt sich an ihm eine bestimmte Stelle nachweisen, die als Spindelansatz
dient, das Centromer (oder der Kinetochor). An dieser Stelle ist das Chromosom
eingeschniirt und meist abgebogen. Die zwei ,,Schenkel“, in welche das Centromer
das Chromosom abteilt, kénnen ungefihr gleich lang oder sehr verschieden lang
gein. Am Chromosomenende scheint die Spindelansatzstelle nie zu liegen; auch
bei scheinbar , stabférmigen‘ Chromosomen ist ein ganz kleiner Schenkel jenseits
des Centromers nachgewiesen worden.
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Der Verlauf des Formwechsels der Chromosomen im Mitosecyclus ist jetzt zu
groBem Teil aufgeklirt, wenn auch in Einzelfragen noch Zweifel bestehen : Kontrak-
tion und Streckung des Chromonemas beruhen auf einer verschieden starken Schrau-
benwindung oder Spiralisierung. Die Metaphaseform der Chromosomen stellt einen
besonderen Windungszustand eines langen fadenférmigen Chromonemas dar.

Der Spiralbau der Chromosomen ist bei Pflanzen, Tieren und Einzelligen in
lebenden Zellen und in fixierten Priparaten gesehen worden und durch eine

Abb. 1a—f. Schema der Wandlung der Spiralisierung der Chromosomen im Verlauf der Kernteilung.
a—c Prophase; d Metaphase; e Anaphase; f Telophase-Interphase.. (Nach STRAUB 1088.)

Unzahl ausgezeichneter Mikrophotogramme belegt. Abb. 1 gibt den Wechsel der
Spiralisierung schematisch wieder. In der frithen Prophase erscheinen die Chro-
mosomen schon lingsgespalten und die beiden Tochterfiden oder Chromatiden
in lose gewundenem Verlauf (Abb. 1a). Dann werden die Chromosomen in enge
Windungen gelegt (Abb. 1b). Deren Durchmesser wird allmihlich gréBer und
die Windungen riicken enger aneinander (Abb. 1¢) bis zum Endzustand der Meta-
phasechromosomen (Abb. 1d). In der Anaphase (Abb. 1e) trennen sich die Spiral-
chromatiden voneinander, und im Telophasekern beginnt die Enispiralisierung .
(Abb. 1f). Die geschlossene zylindrische Gestalt der Metaphasechromosomen
wird dadurch erreicht, daB8 die Spiralwindungen eng aneinander liegen und die
Chromonemaspirale von einer Hiille, Matriz (oder Calymma), umschlossen wird,
Die Matrix wird bei geeigneter Firbung der Kerne in der Prophase sichtbar,

,-positiv® oder ,negativ‘‘ in der Firbung von dem sich spiralisierenden Chromo-
nema verschieden (Abb. 2).
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Die charakteristischen Dimensionen eines Metaphasechromosoms werden —-
abgesehen von einer umbhiillenden Matrix — durch den Durchmesser und die
Hohe der Spirale bestimmt.
Diese Werte sind bei einer be-
stimmten Chromosomensorte
eines Genoms — unter glei-
chen #uBeren und inneren
Bedingungen der Zelle —
immer gleich. Bei einem
Metaphasechromosom von
Tradescantia reflexa z. B.
wurden 25 Windungen ge-
z#hlt bei einem Durchmesser
der Spirale von g—/, u
und einer Héhe des einzelnen
Spiralumgangs von 1/, bis
s p-

Der Windungssinn (rechts _

Abb. 2a—d. Chromosomen aus Mitosen in Epithelzellen der Cornea

oderlinksgewunden)ist nicht junger Larven von Salamandra maculosa; Fixierung nach SANFELICE,

charakteristisch fiir eine be-  Férbung mit m/600 Methylenblau von verschiedenem pg. a Frithe

. Prophase, py 8,6; b spiite Prophase, zwei Einstellungen desselben

stimmte Chromosomensorte Eerns, in b, optische Querschnitte der Chromosomen, pg 2,9;

2 ie Chr " ¢ Metaphase, py 3,6; d Metaphase, optische Querschnitte durch

oder fiir d'le .omosomen Chromosomen, pg 2,9. (Umzeichnungen nach Mikrophotogrammen
schenkel. Die beiden homo- von ZEIGER 1934.)

logen Chromosomen eines
Paares zeigen in der Metaphase der ersten meiotischen Teilung haufig Unterschiede,
und im Verlauf der Chromosomenspirale kann der Windungssinn wechseln (Abb 3).

Eine erste entwicklungs- _ 4
physiologische Frage betrifft
die Mechanik der Spirali- %
sierung.

Zunichst 148t sich an eine
mechanische Wirkung der
Matrix denken: Wenn diese
sich in der Liéngsrichtung zu-
sammenzieht, kann sie einen
elastischen Faden zu einer
Spirale zusammendriicken.
Fir eine Rolle der Matrix
beim Zusammenhalten der Abb. 3a u. b. Spiralbau der Chromosomen in der ersten meiotischen
Spirale sprechen Versuche: Metaphase von Trillium. a T. erectum 4400/1; b T'. kamischaticum,

. 5 Schema; bei x Anderung in der Windungsrichtung. K Kinetochor.
Durch Verquellen mit Lei- (a nach HUSKINS und SMITH 1041, b nach MATSUURA 1941.)
tungswasser, durch Einwir-

kung verschiedener Chemikalien (z. B. Zuckerlosung mit Calciumnitratzusatz,
Ammoniumchlorid, Ammoniakdampfe und andere) lockern sich die Spiralen auf,
und die Chromosomen lassen sich zu Fiaden ausziehen. Diese Erscheinung wird
auf die Losung der Matrix zuriickgefiihrt. Doch liegt darin kein Beweis dagegen,
daB der Formwandel der Chromosomen, Spiralisierung und Entspiralisierung,




