Die experimentelle Regeneration iiberschiissiger Glied-
malsentheile (Polydaktylie) bei den Amphibien.
Von
Dietrich Barfurth.

fAus dem vergleichend-anatomischen Institut der kaiserlichen
Universitit Jurjew (Dorpat).]

Hierzu Tafel V.

1. Einleitung.

Die nachfolgend mitzutheilenden Versuche bilden einen ersten
kleinen Beitrag zur experimentellen Lisung der Fragen iiber die
Entstehung von iiberschiissigen GliedmaBen und GliedmaBentheilen,
sowie iiber die morphologische Bedeutung der »Polydaktylie<. Bei
dem groBen TInteresse, welches gerade in der Gegenwart diesen
Fragen entgegengebracht wird, ist es einigermaBlen auffallend, dass
der Weg des Experiments zur Entscheidung strittiger Punkte bisher
nur von wenigen Forschern und meist ohne zielbewusstes Vorgehen
beschritten worden ist. Das erklirt sich zum groften Theil wohl
daraus, dass das geeignete Material zu diesen Versuchen nicht ohne
Weiteres immer vorhanden ist und dass die Versuche selber sich
iiber eine verhiiltnismiBig lange Zeitdauer erstrecken; denn die
GliedmaBen regeneriren nun einmal nicht so schnell. Selbst junge
Amphibien brauchen zur Regeneration derselben 1—2 Monate; bei
einem Proteus war nach einer Beobachtung von GOETTE (15, pag. 32)
die Regeneration eines Beines erst 11!/, Jahre nach erfolgter Ampu-
tation eingetreten und nach SPALLANZANI ist ein volles Jahr nicht
genligend, dass die regenerirten Knochen der Tritonen ihre natiir-
liche Festigkeit erlangen (13a, pag. 18).

Die normale Regeneration der Extremititen ist gerade bei
Amphibien am meisten studirt worden, weil diese fiir solche Versuche
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die einzig brauchbaren Objekte darbieten. Die #ltere Litteratur
dariiber hat FrAIssE (13a, pag. 12 ff) zusammengestellt. In der
neuesten Zeit haben besonders GOoETTE (15) und FrRAISSE (13a) die Re-
generation der GliedmaBen bei den Amphibien eingehend behandelt.
Ich werde auf diese Arbeiten noch 6fter zuriickkommen.

Fiir meine Zwecke kommen nun besonders gewisse »Monstro-
sititen« bei der Regeneration von GliedmaBlen in Betracht, die dem
Gebiet der abnormen Regenerationserscheinungen angehoren. Dieses
Gebiet ist vorliufig noch eine terra incognita, wird aber nach meiner
Ansicht fiir die indirekte, regenerative Entwickelung (Roux) —
und vielfach wohl auch fiir die direkte! — eine #hnliche theo-
retische Bedeutung erlangen, wie sie den »Missbildungen« jetzt schon
fir die Ontogenese beigemessen wird?).

Die ersten Beobachtungen iiber Monstrosititen bei der Re-
generation von GliedmaBen wurden schon von dem Altmeister der
experimentellen Regeneration, Spanraxzant, und seinem Freunde
Box~NeT mitgetheilt (9, 1777, pag. 397). Bemerkenswerth sind be-
sonders diejenigen Experimente von BoNNET, in denen er die Hand
eines Triton nicht, wie es gewthnlich von den Experimentatoren
geschah, der Quere nach amputirte, sondern der Linge nach
spaltete oder schrig abschnitt. Er konstatirte auch bei den so
operirten Hinden entweder Regeneration der normalen Fingerzahl
(4) oder auch tiberschiissiger Finger.

Im Jahre 1828 beschrieb vox SieBoLp (24) in seiner Disser-
tation drei schwarze Tritonen (Triton cristatus), bei welchen ein
einzelner Finger der Hand oder auch Zehen der hinteren Extremitiit
in eigenthiimlicher Weise gespalten waren. Er zeichnet diese Ab-
normititen Fig. 20—24, und der Figurenerklirung — die Tafeln
fehlen in dem mir zur Verfiigung stehenden Exemplar seiner Disser-
tation — entnehme ich die Angabe, dass er an einem dem Knie
entsprossenen FuBirudiment zwei Zehen fand (24, pag. 30).

Besonders interessant sind die Beobachtungen von DumgriL (11),
die ich spiter noch heranziehen will. An dieser Stelle begniige
ich mich mit der Reproduktion einer Stelle aus Frarsse’s Litteratur-
angaben: »So bildet vor Allem DumgriL eine ganze Reihe Mon-
strosititen, die er an Axolotln beobachtet, ab. Dieselben beziehen

1) So sagte schon BONNET (9, 1777, pag. 403): »Ainsi, ce que nous nommons
une anomalie ou une monstruosité, est la suite nécessaire de ces loix
admirables qui régissent le monde organique, et conséquemment, une confirmation
de P'existence de ces mémes loix.c
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gich besonders auf die Bildung der Zehen und sind sicher simmtlich
durch abnorm verlaufene Regeneration in dieser Weise deformirt.
Dann gehoren hierher die oftmals beobachteten Tritonen mit abnorm
gebildeten Extremititen und der Triton mit 5 Beinen, welchen
ReuTEr?Y) in der naturwissenschaftlichen Gesellschaft zu Chemnitz
vorzeigte. Sehr unwahrscheinlich ist es mir jedoch, dass die tiber-
zihligen Extremititen der Anuren durch eine abnorm verlaufende
Regeneration entstanden sein sollten, unter #hnlichen Bedingungen,
wie die doppelten Schwinze der Eidechsen. Auffallend ist aller-
dings die groBe Zahl der beobachteten Fille, denn Gervais, Du-
MERIL, CISTERNAS und GIEBEL beschreiben Batrachier mit iiberzihligen
Extremititen und ich selbst habe Gelegenheit gehabt, bei Herrn
Dr. FrOoHLICH in Aschaffenburg einen lebenden Frosch mit drei
Hinterbeinen zu sehen. Auch Leypie erwihnt eine Anzahl von
Missbildungen, deren Entstehung nicht klar ist< (13a, pag. 34—35).
Die skeptische AuBerung Fraisse’s in Betreff der Extremititen-
Regeneration bei Batrachiern ist veranlasst durch die negativen
Resultate seiner Experimente iiber diesen Punkt. In wie fern sie
berechtigt ist, will ich im nachfolgenden Aufsatz besprechen.

Auch GorrTe hat in seinem bekannten Werk (15) tiber diesen
Punkt cine Mittheilung gemacht. Er sagt (pag. 21—22): »Bekannt-
lich sind monstrose Extremititen keine seltene Erscheinung bei den
Molehen. Schon vox SIEBOLD sprach die Ansicht aus, dass sie in der
Regel nicht angeboren, sondern Regenerationsprodukte seien; und
nach meinen Erfahrungen muss ich ihm beistimmen. Zu den ge-
wohnlichsten dieser Monstrosititen (unter denen ich iibrigens auch
eine ausgebildete dreifingerige Hand beobachtete) gehoren die tiber-
zihligen Finger und Zehen, welche durch dichotomische Thei-
lungen eines solchen Gliedes entstehen; an einem FuBle fand ich
die dritte Zehe von der ersten Phalanx ab so getheilt und am zu-
gehorigen dritten Metatarsus noch eine seitlich hervorgewachsene
Zehe, welche mit der zweiten verwachsen war. Am merkwiirdigsten
war dabei, dass diese zweite Zehe auf einem tiberziihligen Tarsale
m IV aufsaBl, welches rein knorpelig war und schon dadurch auf

1) Diese Angabe REUTER's s0ll nach FRAISSE (13a, pag. 34, Anmerkung 9)
in den Berichten der naturwissenschaftlichen Gesellschaft zu Chemnitz, 1875,
pag. 26, enthalten sein. Hier muss sich bei Fraisse ein Druckfehler einge-
schlichen haben, denn ich finde sie an der angegebenen Stelle nicht. Ich
wiederhole also diese Angabe, wie die nachfolgenden dieses Citats lediglich
nach der oben bezeichneten Stelle aus Fraisse’'s Werk.
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eine Regeneration hinwies. WIEDERSHEIM hat offenbar einen ganz
dhnlichen Fall beobachtet.<

An der hier angezogenen Stelle sagt WIEDERSHEIM (28, pag. 149
bis 150): »SchlieBlich gedenke ich noch eines Falles, den ich bei
Trit. cristatus beobachtete. Ich fand nimlich aus der ersten Pha-
lanx der vierten und der dritten Zehe eines ausgewachsenen Thieres
eine zweite Zehe mit je zwei #dullerst feinen Phalangen hervor-
gesprosst, was mich an und fiir sich nicht befremdet hitte, da seit
SieBoLD’s Untersuchungen »de Salamandris et Tritonibus< bekannt
ist, dass nach Setzung einer Wunde die Reproduktionskraft dieser
Thiere geradezu zu einer Hyperproduktion gewisser Theile fiihrt,
wenn ich nicht zugleich eine Vermehrung der Tarsal-Kmochen bis
auf neunt) beobachtet hitte. Jeder Metatarsus sall einem
eigenen Tarsale auf und es war dadurch fiir das Thier gewisser-
maflen ein zweiter Larvenzustand gegeben.«

Leypig #uBert sich an der von FralssE angezogenen Stelle
dahin, dass er die Fille fiir »bedeutsam« hilt, >wenn eine Art
Finger etwas entfernt von den iibrigen echten Fingern oder Zehen
auftritt. Ich habe anderwirts (Bau der Zehen der Batrachier und
die Bedeutung des Fersenhdckers, Morphol. Jahrbuch, Bd. II, pag. 191)
schon auf eine hierher gehtrige von mir an Bombinator igneus
gemachte Beobachtung hingewiesen<« (21, pag. 157). Leypig’s An-
gabe erinnert mich in der That an gelegentliche Befunde bei meinen
Regenerationsstudien am Axolotl; indessen lisst sich bei LEYDIG'S
Objekten nicht feststellen, dass eine Regeneration vorliegt.

Die umfangreiche Litteratur iiber Polydaktylie bei anderen
Wirbelthierklassen gehort nicht direkt hierher, steht aber mit den
hier zu behandelnden Fragen in so innigem Zusammenhang, dass
ich spiter noch darauf zurickkommen muss. Die Arbeit von Vur-
PIAN (27) habe ich mir leider nieht verschaffen kénnen.

2. Eigene Versuche.

Meine Versuche wurden in den Jahren 1893 und 1894 an
Triton taeniatus, Siredon pisciformis und Rana fusca angestellt.
Die Versuche an Triton taeniatus hatten fiir meine Zwecke ein

1) Nach WiepersueiM’s Untersuchungen (28, pag. 147, besitzen Siredon,
Salamandra, Menopoma und Geotriton neun Tarsalstiicke, bei Triton cristatus,
alpestris und taeniatus ist diese Zahl auf acht reducirt.
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negatives Resultat, was vielleicht daran liegt, dass ich nur erwachsene
iltere Thiere zur Verftigung hatte. Dieses negative Ergebnis ist
trotzdem nicht ohne Interesse, schon weil es die Folie bildet fiir
die giinstigen Resultate am Axolotl. Bei Rana fusca operirte ich
nur die Larven; diese Versuche waren fiir meine Ziele ebenfalls
resnltatlos, hatten aber in anderer Hinsicht ein recht interessantes
Ergebnis, welches im folgenden Aufsatz mitgetheilt ist. Weil die
Experimente langwierig sind, verliefen sie vielfach neben einander,
und da die zeitliche Aufeinanderfolge derselben gleichgiiltig ist,
werde ich sie nach der inneren Zusammengehorigkeit und den Re-
sunltaten gruppiren.

Die besten Resultate habe ich bei jungen 1—3jihrigen Axolotln?)
erzielt; dltere Thiere regenerirten zu langsam und nicht mit der
erstaunlichen iibersprudelnden Produktivitit, wie die jungen. Gute
Plege und reines Wasser sind eigentlich selbstverstindliche Postulate
filr diese Experimente. Ich habe stets abgekochtes Wasser fiir die
Thiere verwandt, jedes einzeln in einem irdenen Topf gehalten und
den Topf bedeckt. Letzteres ist nothig, weil die Thiere sich oft
durch Schwanzschlige aus dem Behilter hinausschnellen, wenn sie
durch eine Erschiitterung erschreckt werden. Ich habe auf diese
Weise mehrere Versuchsthiere verloren, weil zufillig die Behilter
unbedeckt geblieben waren. Trotz groBer Sorgfalt und Reinlichkeit
beobachtet man oft Schimmelbildung an den Wunden. Obgleich
diese Pilze nicht viel schaden, thut man gut sie mit Pincette und
Pinsel zu entfernen.

Von einer kontinuirlichen Angabe der einzelnen Stadien in der
Regeneration habe ich Abstand genommen, weil dieselbe sowohl fiir
normale als auch fiir anormale Ohjekte von den fritheren Be-
obachtern (SPALLANZANI, BoNNET, PHILIPPEAUX, DUMERIL, GOETTE,
Fraisse ete.) schon geliefert worden ist. Ich gebe desshalb nur
einzelne bemerkenswerthe Notizen aus dem Tagebuch wieder.

Ich habe die Versuche nicht planlos im Vertrauen auf einen
gliicklichen Zufall angestellt, sondern ich habe mich von bestimmten
Gesichtspunkten leiten lassen. Diese ergaben sich mir zum Theil
ans theoretischen Erwigungen, zum Theil freilich auch aus direkten

1) Bei Proteus und Siren lacertina erzielte WIEDERSHEIM (28, pag.153)
iiberhanpt keine Regeneration der GliedmaBen. GoerTE operirte an Tritonen
und ibren Larven {15, pag. 2), FRAISSE an Siredon und Pleurodeles; »doch ging
bei letzterem die Neubildung der Extremititen nicht in derselben rapiden Weise
vor sich, wie die des Schwanzes« (13a, pag. 103).
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Beobachtungen. Wenn man sich einmal klar zu machen sucht, wie
denn die Regeneration einer ganzen Extremitit vom centralen
Stumpfe aus iiberhaupt moglich ist, so wird man sich diesen Vor-
gang kaum wesentlich anders vorstellen konnen, als er von WEIs-
MANN (272, pag. 138) beschrieben ist. Wie wir bei der ersten Ent-
wickelung der ersten Urknochenzelle des Beines ein Idioplasma
zuschreiben miissen, welches die Determinanten fiir alle folgenden
Knochenzellen enthiilt, »so wird die Regeneration des in seiner
Mitte durchgeschnittenen Humerus so zu erkliren sein, dass jeder
der zur Regeneration fihigen Zellen ein Neben-Idioplasma beige-
geben ist, welches die Determinanten der distalwiirts liegenden und
von dieser Zelle auns zu bildenden Zellen enthiilt<. Da jeder einzelne
Knochen nicht durch eine, sondern durch zahlreiche von einander
abweichende Determinanten bestimmt ist, die wohl alle in den
Neben-Idioplasmen enthalten sind, so ergiebt sich daraus, dass die
Mechanik der Regeneration eine sehr komplicirte ist und
zwar um so komplicirter, je hoher die morphologische Dignitit des
durch die Operation entfernten Stiickes zu taxiren ist. Mit anderen
Worten: Die Regeneration wird in dem MaBe komplicirter,
algso auch zu »fehlerhaften« Variationen geneigter sein,
je weiter central die Amputation erfolgt. Ein abgeschnittener
Finger wird in der erdriickenden Mehrzahl der Fille normal re-
generirt werden, wihrend eine amputirte Hand oder ein ganzer Arm
mit gelegentlichen »>Monstrosititen« regenerirt wird.

Von dieser Uberlegung ausgehend, habe ich in aufsteigender
Richtung Finger, Hand iiber dem Carpus, Arm iiber dem Ellbogen-
gelenk amputirt und den Erfolg studirt.

Eine weitere Direktive fiir die Methode der Versuche lieferte
mir die Beobachtung, dass Modus und Produkt der Regene-
ration von der Art der Operation abhingig sind. Diesen Satz
habe ich schon bei fritheren Versuchen tiber die Regeneration des
Amphibienschwanzes und der Gewebe (5a) festgestellt, und in Bezug
auf die GliedmaBen der Amphibien kam schon BONNET zu einer
entsprechenden Ansicht: »On comprend assez que Pendroit olt 'on
fait la section, la maniére dont on la fait, I'état actuel de la partie
et des parties voisines peuvent donner naissance 4 une multitude
de varietés ou de bisarreries apparentes, dont plusieurs seront de.
vraies monstruosités, les unes par excés, les autres par défaut;
d’autres enfin, par transposition« (1, 1777, pag. 397—398).
Beobachtungen dieser Art machte ich besonders bei solchen Thieren,
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denen ihre Genossen Theile der GliedmaBen abgerissen hatten.
Diese Wunden haben sehr oft eine merkwiirdige Form, und da
gerade nach Verletzungen solcher Natur eigenthéimliche Regene-
rationsprodukte hergestellt werden, wie sie besonders DUMERIL be-
schreibt und abbildet, so lieB sich ein Zusammenhang zwischen
beiden Erscheinungen vermuthen. Aus diesem Grunde variirte ich
— wie schon BONNET, aber in anderer Weise — die Art der Ver-
wundung bei den Experimenten.

I. Amputation der Digiti.

1. Versuch. Siredon pisciformis, 2jihrig. 6 Thieren Wurden
am 20./4. 1894 (neuen Stils) simmtliche 5 Digiti des rechten Fufles
an der Basis amputirt; am 30./5. waren alle in normaler Zahl (5) und
mehr oder weniger normaler Form und GroBe regenerirt.

2, Versuch. Triton taeniatus, erwachsen, vor dem Ablaichen
eingefangen; die Hautlappen der Brunst auf dem Riicken und an
den Extremititen der Minnchen waren nach lingerer Gefangenschaft
vesorbirt. Fitterung mit kleinen Regenwiirmern, Daphnia pulex
und Froschlarven. 10 Thieren wurden die Finger beider vorderen
Extremititen an der Basis amputirt (18./5. 94). Am 25./6. 1894 waren
alle Finger in normaler Zahl und GréBe regenerirt.

II. Quere Amputation von Hand und Fuf.

3. Versuch. Triton taeniatus. Am 23./5. 1894 wurden 10 Thieren
beide Hinde tiber dem Carpus, beide Fiille iiber dem Tarsus quer
amputirt (der Kiirze wegen nenne ich das Endorgan der vorderen
Extremitit »Hand«, das der hinteren »FuB<«). Am 25./6. musste
der Versuch wegen meiner Abreise von Dorpat abgebrochen werden
und es zeigten sich an allen ‘Extremititen schwarze kegelformige
Stummel, die an beiden Seiten schon kurze Hocker als Zeichen
weiterer Gliederung aufwiesen; die Regeneration verlief also in
durchaus normaler Weise. Von Doppelbildungen und anderen
Monstrosititen war nichts zu sehen.

4. Versuch. Siredon pisciformis, 2 jihriz, 7—10 cm lang.
14 Thieren wurde am 17./12. 1893 die rechte Hand iiber dem
Carpus quer amputirt; alle amputirten und auch die nicht amputirten
Hinde besaBlen die normale Fingerzahl (4). Am 14./1. 1894 war
bei allen ein konischer Fortsatz regenerirt, der am 5./2. gich in zwei
neben einander liegende Spitzen differenzirt hatte. Am 28./2. 1894

war der Unterarm in Winkelstellung zum Oberarm in fast normaler
Archiv f. Entwickelungsmechanik. I. 7
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Linge vorhanden und bei den meisten Thieren lieBen sich 3 oder
4 Finger deutlich unterscheiden. Am 13./3. wurden die Thiere
(Nr. 1—14) einzeln mit der Lupe genau besichtigt und von allen
regenerirten Hinden Skizzen angefertigt (Fig. 2—15).

Nr. 1-—11 haben die Hinde mit der normalen Fingerzahl (4)
regenerirt, die nur zum Theil noch etwas kleiner und unregelmiBiger
gestellt sind, als an der normalen Hand.

Nr. 12 (Fig. 2) hat eine fiinffingerige Hand regenerirt. Die
Hand ist durch einen Einschnitt in zwei Abtheilungen getrennt, von
denen die radiale 2, die ulnare 3 Finger besitzt; Knorpelspangen
sind in denselben schon mit bloBem Auge sichtbar.

Nr. 13 (Fig. 3) hat ebenfalls abnorm regenerirt. In Ruhelage
des Thieres ist der Vorderarm nach hinten (statt nach vorn) gerichtet
und zeigt abnorme Beweglichkeit wie bei einer Pseudarthrose. An
der Hand sind nur zwei Fortsitze entwickelt, die als unvollkommen
differenzirte Fingeranlagen aufgefasst werden konnen. Das Thier
ist eins der kleinsten und schwiichlichsten aus der Kollektion.

Nr. 14 (Fig. 15) hat fiinf vollstindige Finger regenerirt. Bei
einer spiteren Besichtigung am 20./4. 1894 waren bei Nr. 12—14
keine wesentlichen Veriinderungen bemerkbar.

5. Versuch. Siredon pisciformis, Nr. 12 und Nr. 13 mit fiinf-,
resp. zweifingeriger rechter Hand wurde am 20.4. 1894 die
linke Hand quer amputirt. Am 30./5. 1894 besaB die rechte Hand
immer noch ihre 5 (Nr. 12) resp. 2 Finger (Nr. 13), die regenerirte
linke Hand bei beiden die normale Zahl von 4 Fingern.
Ein correlativer Einfluss der Abnormitit rechts hatte also
bei Regeneration auf der linken Seite nicht stattgefunden.

6. Versuch. Siredon pisciformis, 2 jihrig. 6 Thieren wurde
der linke FuB tiber dem Tarsus quer amputirt (20./4. 1894). Am
21./5. 1891 hatte sich ein Thier aus dem Behiilter hinausgeschleu-
dert, wurde noch lebend aufgefunden, starb aber bald. An der
Amputationsstelle war ein kegelférmiger Stumpf regenerirt, an dem
eine Gliederung noch nicht eingetreten war. Die iibrigen 5 Thiere
hatten am 30./5. 3 resp. 4, am 7./6. alle 5 Zehen regenerirt.

7. Versuch. Triton taeniatus, erwachsen. 5 Minnchen mit
stark entwickelten Riicken- und Schwanzflossen und Schwimmlappen
an Hinden und Fiiflen wurden am 7./5. 1894 beide Hinde iiber
dem Carpus, die Fiile iiher dem Tarsus quer amputirt. Die Thiere
fralen Kaulquappen und hatten am 22./5. die Hautwucherungen
der Brunst resorbirt. Am 22./5. war bei allen Thieren an allen
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Extremititen ein kegelférmiger Fortsatz regenerirt und am 6./6. ergab
die Besichtigung Folgendes: Nr. 1 vorn beiderseits 4, hinten 5 Digiti
regenerirt; die distalen (ulnaren und fibularen) sind kleiner,
werden im Allgemeinen spiter regenerirt. Nr. 2 vorn rechts 4, links
3 Digiti; hinten beiderseits 4 Zehen. Nr. 3 vorn beiderseits 4,
hinten beiderseits 4 und ein kleiner Hocker distal {Anlage der
5. Zehe). Nr. 4 vorn beiderseits drei Hocker, hinten an beiden Seiten
erst ein stumpfer Kegel. Nr. 5 vorn links ein schaufelférmiger Fort-
satz, vorn rechts 3 Hocker, hinten links und rechts 4 Zehen. Bei
der letzten Besichtigung am 25./6. 1894 haben Nr. 2, 3 und 5 iiber-
all die normale Zahl der Digiti regenerirt, Nr. 1 hat vorn beider-
seits 3 Finger deutlich, den 1. als kleinen Hocker, hinten links
einen Kegel ohne Gliederung, rechts mit drei Fortsitzen. Hier ist
also die Regeneration noch nicht so weit vorgeschritten. Doppel-
bildungen und sonstige Abnormititen sind nirgends wahr-
zunehmen.

III. Quere Amputation der vorderen Extremitit in der
, Mitte des Humerus.

8. Versuch. 6 Siredon pisciformis, 3—4jihrig, erwachsen,
die Regeneration verliiuft entsprechend langsamer. Operation 17./12.
1893. Nr. 1 hat am 16./5. 1894 beide amputirten vorderen Kx-
tremititen mit Antibrachium und Hand regenerirt. An der Hand
4 Finger als kurze Stummel.

Nr. 2 wurde die R. V. E. (rechte vordere Extremitit) amputirt.
Am 16./5. war ein kurzes Antibrachium mit 2 Fortsitzen (Finger)
regenerirt; eine spiatere Besichtigung zeigte die Regeneration der
beiden ithrigen Finger.

Nr. 3. R. V. E. amputirt. Sie war am 16./5. regenerirt; die
Hand hatte vier Finger und einen tiberschiissigen Finger
ventral vom vierten Finger. Die nicht amputirte linke Hand
besaBl vier Finger.

Nr. 4. R. V. E. amputirt. Sie war am 16./5. regenerirt, an der
Hand fanden sich 4 Finger.

Nr. 5. R. V. E. amputirt. Sie war am 16./5. regenerirt; an der
Hand fanden sich 4 Finger und ein iiberschiissiger Finger
ventral unter dem 3. Finger. L. V. E. hatte 4 Finger.

Nr. 6. L. V. E. amputirt, am 16./5. mit 4 Fingern regenerirt.

9. Versuch. Rana fusca, Larven. Die eben hervorgesprossten
hinteren Extremitiiten wurden bei einer grifieren Zahl von Thieren

kol
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amputirt; es trat bei den meisten Regeneration ein mit gelegent-
lichen Defekten, aber eine Doppelbildung irgend welcher Art
wurde nicht beobachtet. Alles Nihere iiber diesen Versuch findet
sich im folgenden Aufsatz.

IV. Schrige Amputation von Hand und FuB.

10. Versuch. Triton taeniatus, erwachsen. 12 Thieren wurden
beide Hinde tiber dem Carpus, beide FiiBe tiber dem Tarsus am
23./5. 1894 schief amputirt. Als der Versuch am 25./6. abge-
brochen werden musste, waren an allen Extremititen schwarze
kegelformige Stummel, vielfach mit Anlagen der Digiti regenerirt.
Eine Doppelbildung von Hand oder FuB war nirgendwo bemerk-
bar; tiber das Verhalten der Digiti liisst sich nichts Sicheres aussagen,
doch ist nach den fritheren Erfahrungen Doppelbildung auch hier
sehr unwahrscheinlich.

11. Versuch. Siredon pisciformis, 2jihrig. 2 Thieren wurden
die beiden hinteren Extremititen am 30./5. 1891 schriig liber dem
Tarsus amputirt. Bei Abbruch des Versuches am 25.,6. waren
Abnormititen nicht zu bemerken; da an dem regenerirten Stumpf
die Digiti noch nicht ausgebildet waren, ist iiber eine ev. hier auf-
tretende Doppelbildung nichts. Sicheres anszusagen.

V. UnregelmiBige Amputation durch die Kiefer
der Genossen.

Wie oben erwihnt wurde und allen Axolotlziichtern bekannt
ist, kommt es beim Zusammenleben mehrerer jiingerer Axolotl in
einem gemeinsamen Behilter regelmiflig zu gegenseitigem Abbeillen
der Kiemen, Schwiinze und Extremititen. Haben die Kiefer einmal
eine Extremitit eines Genossen gefasst, so Offnen sie sich in der
Regel nicht eher, bis das gequiilte Thier die Extremitit abgerissen
hat. Die so erzeugte Amputationsfliche ist im hochsten Maflie
unregelmiBig und neigt ungemein zur Regeneration abnormer
Bildungen. Diese Beobachtung wurde schon von DumgriL und
VripiaN gemacht, sie war auch mir lingst bekannt und ich habe
den Causalnexus zwischen der UnregelmifBiigkeit der Wunde und
den monstrésen Regenerationen noch auflerdem durch den

12. Versuch festgestellt. Die hierzu verwandten Axolotl hatten
eine oder mehrere Extremititen in der oben angegebenen Weise
verloren, lieferten also ein gewissermaBen fertiges Material. Die
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Beschaffenheit der Wunuen im winzemen zu beschreiben wire sehr
schwer und hitte wohl auch nicht viel Zweck. Die Hinde oder
Fiile waren oft so schrig abgerissen, dass oben nur noch ein kleiner
Rest etwa der Ulna sitzen geblieben war, wihrend der Radius fast
ganz erhalten war; in einigen Fillen hing die Hand noch durch
einen Hautfetzen mit dem centralen Stumpf zusammen und wurde
dann von mir mit der Schere abgelost. Die Thiere wurden am
5./12. 1893 isolirt und die eingetretene Regeneration am 5./5. 1894
notirt.

Nr. 1. L. V. E. war schrig abgerissen. Statt einer Hand hat
sich ein in eine Spitze (Finger?) auslaufender riickwiirts ge-
kriimmter Fortsatz regenerirt. R. V. E. hatte vier Finger, beide
H. E. fiinf.

Nr. 2. L. V. E. war quer abgerissen. Es hat sich eine Hand
mit drei Fingern regenerirt. R. V. E. und R. H. E. hatten die
normale Zahl von Digiti, von den 5 Zehen der L. H. E. aber war
die dritte in zwei ventral und dorsal gerichtete Fortsitze
gespalten. Die Extremitiit war frither abgebissen gewesen, aber
zur Zeit der Isolirung (5./12. 1893) schon regenerirt.

Nr. 3. L. V. E. war abgerissen. Es hatte sich eine Hand mit
4 Fingern regenerirt, von denen der vierte aber an der Spitze
gespalten war. Beide H. E. waren normal.

Nr. 3. Es waren beide V. E. abgerissen. R. V. E. hatte eine
Hand mit fiinf Fingern, L. V. E. eine solche mit 1 Fingern re-
generirt, von denen der dritte an der Spitze gespalten war. Beide
HAE. normal.

Nr. 5. R. V. E. war abgebissen; es war eine Hand mit fiinf
Fingern regenerirt worden, von denen der dritte und fiinfte
gespalten waren (Fig. 20). Die anderen E. nermal.

Nr. 6. R.V. E. war abgebissen. Es erfolgte normale Regeneration.

Nr.7. R. V. E. und L. H. E. waren abgerissen. Die regenerirte
Hand war gegabelt: eine Partie hatte 1, die andere 3 Finger. Auch
der regenerirte FuB endigte in zwei Fortsiitzen, die in je eine
Spitze ausliefen.

Nr. 8. Alle Extremititen waren abgebissen. L. V. E. hatte
eine Hand mit 4, die R. V. E. eine solche mit fiinf Fingern re-
generirt. Die beiden H. E. hatten zwar die normale Fingerzahl (5),
waren aber sehr abnorm gestaltet.

Nr. 9. L.V.E war abgerissen; es waren zwei Hinde re-
generirt worden, die eine (funktionirende) mit vier, die andere
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‘nicht funktionirende Nebenhand) mit drei Fingern. Alle anderen E.
hatten die normale Zahl von Digiti (Fig. 1).

Nr. 10. R. V. E. war abgerissen und hatte zwei Hinde re-
generirt: die Haupthand mit 4, die Nebenhand ebenfalls mit 4, aber
verkilmmerten Fingern (Fig. 21).

Da dieser Versuch eine ungewthnlich groBle Zahl von Ab-
normititen, speciell doppelte Hinde, doppelte Finger und doppelte
Phalangen, geliefert hatte, so war es sehr wahrscheinlich geworden,
dass die Beschaffenheit der Wunde das hauptsichlichste, jeden-
falls das auslosende causale Moment fiir die Regeneration solcher
Monstrosititen bildet. Ich beschloss desshalb das von der Natur
gelieferte Experiment mioglichst nachzuahmen. Die schrige Am-
putation (vgl. IV) hatte gar keinen, oder einen zweifelhaften Er-
folg 1}; dagegen fithrte eine Modifikation der Verwundung zum Ziel,
die ich in

Versuch 13 anwandte. Siredon pisciformis, 2jihrig. Am 9./4.
1894 wurde 12 Individuen die linke Hand #iber dem Carpus am-
putirt und centralwiirts tiber der Amputationsfliche noch ein
tiefer Einschnitt durch Radius oder Ulna hindurch ge-
macht. Das Ergebnis dieses Versuches war folgendes:

Nr. 1—3 waren am 20./5. aus dem Behilter gesprungen, lebten
zwar noch, als sie aufgefunden wurden, starben aber bald nachher.
Die Besichtigung ergab bei

Nr. 1 an der linken Hand 1 Finger als kurze Stummelehen re-
generirt, die alle aufwiirts (dorsal) gerichtet waren.

Nr. 2 hatte die linke Hand mit fiinf Fingern regenerirt.

Nr. 3 hatte die linke Hand mit drei lappenartigen Stummeln
regenerirt, von denen der mittlere bei Betrachtung von unten zwei
helle Streifen aufwies, wie sie die Anlage der Knorpel in den
Fingern charakterisiren; also sind vier Finger in Regeneration
begriffen.

Die Regenerationsprodukte bei den iibrigen Versuchsthieren
wurden am 30./5. notirt.

1} BoNNET erzielte in dem oben erwihnten Experiment durch schriige
Amputation Regeneration eines iiberschiissigen Fingers: »j’avais coupé ob-
liguement la main droite d'une Salamandre« (9, 1777, pag. 397x Wenn
FRAISSE also referirt: » Am 21. August wurde die rechte Hand eines Triton voll-
stindig abgeschnitten, so dass nur der erste Finger stehen geblieben warc
13a, pag. 21), so tritt hier eine sehr wichtige Thatfache nicht geniigend
hervor.
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Nr. 4 hat eine vierzehige Hand in normaler Weise regenerirt.
Etwa 3 mm aber tiber dieser sitzt medial eine zweite rudi-
mentire Hand mit zwei Fingern (Fig. 16). R. V. E. normal mit
4 Zehen.

Nr. 5 hat die Hand mit drei Fingern regenerirt. Ulnarwirts
erschien aber spiterhin noch eine Fingeranlage, so dass die Re-
generation als normal zu bezeichnen ist.

Nr. 6 hat eine Hand mit 4 Fingern regenerirt, von denen der
erste medialwirts ungewohnlich weit absteht. Uber der Hand (fast
1 em weit) ragt lateral ein spitzer Hocker hervor, dessen Berlihrung
das Thier zu energischen Reaktionen reizt und bei genauer Unter-
suchung mit der Pincette im Inneren einen festen Korper (Knorpel)
durchfithlen lasst (Fig. 18). Ob dieser Hiocker als rudimentire Hand
aufzufasgen ist? Die R. V. E. hatte die normale Fingerzahl (4).

Nr. 7. L. V.E. hat eine Hand mit 4 Fingern regenerirt, tiber
welcher in einer Entfernung von ca. 4 mm medial ein stumpfer
Hocker (rudimentire Nebenhand?) wahrgenommen wird (Fig. 19).
R. V. E. hat 4 Finger.

Nr. 8 hat eine normale Hand mit.4 Fingern regenerirt.

Nr. 9. L. V.E. hat eine Hand mit 4 Fingern regenerirt; sie
ist abnorm nach hinten und unten gerichtet. Etwa 2 mm iiber
derselben ragt nach vorn (cephalwiirts) ein Sporn vor (Fig. 17), der
an Linge einem gut entwickelten Finger entspricht (ca. 4 mm lang).
In diesem ist mit der Lupe deutlich ein Knorpelstrahl zu sehen.
R. V. E. hat 4 Finger.

Nr. 10. Es ist eine normale Hand mit 4 Fingern regenerirt,
auch die andere hat 4 Finger.

Nr. 11.  Die regenerirte Hand und ihr Widerpart haben 4 nor-
male Finger.

Nr. 12. Die regenerirte und die nicht amputirte Hand haben
4 normale Finger.

Sammtliche Versuche stelle ich nun zuniichst iibersichtlich zu-
sammen, um die Art der Operation und die Regenerationsprodukte
hervortreten zu lassen. R. V. E. L. H. E. bedeuten rechte vordere,
linke hintere Extremitit. Unter der Rubrik »Bemerkung« habe ich
die aus den Versuchen sich ergebenden Thatsachen, denen ich eine
theoretische Bedeutung beimesse, hervorgehoben.
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Ubersicht der Versuche.
Amputation \
Versuchs- [ i | Regeneration Bemerkung
- 1 dch. Abbei " i
= thiere quer V‘(:)}Ill G ert) :;g:;lﬂ schrig komphcu’ﬂ1
1|6 Siredon| Digiti der ‘ Normal, 4 Digiti l
piseif., R.V.E. \ ‘l
2jihbrig. ’
2 (10 Triton| Digiti } Normal, 4 Digiti
taeniatus,| beider V. E. ‘
erwachs. ‘
3110 Triton | Beide Hiinde Normal, 4 resp. 5 Digiti E
taeniatus | iiber Carpus, |
beide Fiile
iiber Tarsus !
4 14 Rechte Nr.1—-11 normal, 4 Finger Hier wurde also
Siredon | Hand iiber Nr.12regenerirte 8 > in zwei Fiillen
piseif. Carpus Nr. 13 > 2 > eine Hand mit
; Nr.14 » 5 » fiinf Fingern
| [ regenerirt!
5 |2 Siredon | Linke Hand ' ‘ Normal, 4 Finger
piscif. | iiber Carpus;
(Nr. 12 u. :
13 von |
Vers. 5) ; ‘
6 |6 Siredon | Linker Ful  Normal, 5 Zehen
piscif. |iiber Tarsus |
7| 5 Triton |Beide Hiinde' Normal, 4 resp. 5 Digiti | Die distalen (ul-
taeniatus,| itber Carpus, : naren u. fibu-
3 | beide Fiille laren) Digiti
Iiiber Tarsus . werden im All-
‘ ‘ gem. spilter re-
i generirt. Viel-
t leichtliegthier
| ein funktio-
‘ neller Ein-
| fluss vor.
816 Siredon | Nr. 1 beide Nr. 1, 2, 4, 6 normal (4) w Hier wurde wie-
piscif. V.E. ! Nr. 3 und 5 fiinf Finger - der in 2 Fiillen
(3—4jdhr.); Nr.2—5 i | eine Hand mit
R. V. E. fiinf Fingern
Nr.6 L.V.E. ' regenerirt!
9| 47 Rana | Beide H. E. Meist normal, einige mit -
fusea, ; Defekten, wenige gar
Larven f nicht, keine mitDoppel-
i bildung
10 { 12 Triton . Normalmit4 resp. 5 Digiti
taeniatus Hgle(;g?ib.i 1
| Carpus,
beide
FiiBeiiber

Tarsus ‘
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Amputation
VBIS}lGhS- dch. Abbeis Regeneration Bemerkung

E’ thiere quer v(i)n. Gen(?;s:rrll schrig |komplicirt

11 {2 Siredon Beide Bei Abschluss des Ver-
piseif. FiiBeiiber suches wenig vorge-

(2j4hrig) Tarsus schritten, aber ohmne
Doppelbildung.

12 10 Nr.1 L.V.E. Nr. 1 statt der Hand ein | Hier wurde in drei
Siredon schrig spitz auslaufender I'ort- | Fillen eine Hand
piscif,, satz. it fiinf Fingern

meist Nr.2 L.V.E. Nr.2 L. V.E. 3 Finger;| regenerirt!
%f"ililhrige und L. H. E. {f H. E. 5 Zehen, die | Dreimal fandengich
iere, quer ritte gespalten. -
dio sich Nr.3 L. V.E. Nr. 3 L. V. E. mit 4 Fin- %2?&?%?3;6?43%;
im Zu- abgerissen gern,1 der vierte ge-| Zehen, also ver-
sammen- spalten. do 1 -
leben ge- Nr. 4 Nr 4 R V.E. 5 Finger; | laneont FPha
gengeltig | beide V. E. L. V. E. 4 Finger, der | g ordan in zwei
verletzt | abgerissen dritte gespalten. Fiillen m :V i
hatten Nr.5R.V.E. . Nr.5 Hand mit 5 Fingern.| i 40 einezfunk-
abgebissen | ‘ tionirende  und
i Nli;b ISVE ¢ N1. 6 normal. eine rudimentire
‘ abgebissen | :
Nr.7 R.V.E. | Nr.7 Hand mit 2 Gabeln, | Tegenerirt!
und L. H.E. ‘ eine mit 1, die andere
| abgerissen . mit 3 Fingern, Ful mit
2 Gabeln, die in je
! . eine Spitze ausliefen.
[Nr.8 alle E. iNr.8 R.V.E. 5, L. V.E.
! abgebissen i 4 Finger; beide H. E.
: ! mitnormaler Zehenzahl,
j aber abnormer Gestalt.
Nr.9L.V.E. Nr.9 zwei Hiinde; die
abgerissen funktionirende mit 4,
die Nebenhand mit 3
; Fingern.
i Nr.10R.V.E. Nr. 10 zwei Hinde mit
{ . abgerissen je 4 Fingern.

13 12 ! Nr.1—12| Nr. &, 3, 5, 8, 10, 11, 12 | Es wurde in einem
Siredon wurde normal. ' Falle eine Hand
piscif,, in friiher | Nr.2 1. Hand m. 5 Fingern.; mit fiinf Fingern
2jihrig beschrie-i{ Nr. 4 eine normale 1. | regenerirt!

bener Hand und eine rudi-: Egswurde in einem
kompli- | ment zweifingrige. | Falle sicher, in
cirter | Nr. 6 eine etwas unge-! drei anderen
Weise die; wohnliche I. Hand und | F4llen wahr-
linke dartiber lateral ein| geheinlich eine
Handiiber| spitzer Hocker (rndi-| pormale und
dem mentiire Hand ?). | eineiiberschiis-
Carpus | Nr. 7 iiber der Hand noch | 8ig e rudimentiire
amputirt | ein stumpfer Hbcker | Hand regenerirt!
rudimentire Hand ?).
Nr. 9 eine abnorme Hand
und dariiber ein langer
Sporn (Finger oder ru-
dimentire Hand?) ;
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3. Die Ergebnisse der Versuche und ihre Bedeutung fiir die Frage
der Polydaktylie.

Aus den Versuchen ldsst sich ohne Weiteres herauslesen, dass
die einfache quere und die einfache schrige Amputation mit
einem scharfen Instrument Unterschiede in der Regeneration
abnormer Produkte wohl nicht bedingen. Dagegen ist die Ver-
schiedenheit der Hohe von den Digiti nach dem Schulter- oder
Beckengiirtel zu, in weleher die Amputation erfolgt, nicht irrelevant:
man kann im Allgemeinen sagen, dass die Regeneration um so mehr
zur Herstellung von Abnormititen neigt, je hoher der Schuitt erfolgt,
d. h. je komplicirter die regenerative Leistung ist?).

Das Alter allein ist fir das Auftreten oder Nichtauftreten
»superregenerativer«< Erscheinungen — so will ich sie der Kiirze
halber nennen — nicht maBgebend; bei jungen Axolotln treten sie auf,
bei jungen Froschen und andererseits bei erwachsenen Tritonen nicht.

Dagegen ist die Species von entscheidendem Einfluss: Die
Regeneration der GliedmaBen ist bei Froschen so sehr reducirt,
dass sie nur noch, wie ich im niichsten Aufsatze beweisen werde,
bei ganz jungen Larven eintritt; die regenerative Kraft ist bei
Tritonen zwar im Allgemeinen grofl, reicht aber doch nicht an die
verschwenderische Produktion heran, die wir beim Axolotl
finden. Desshalb wird man bei Wiederholung und Weiterfiihrung
einschligiger Versuche in erster Linie den Axolotl wihlen miissen.

Ferner ist nach diesen Versuchen nicht daran zu zweifeln, dass
die Art der Verwundung die niichste auslosende Ursache fiir die
Bildung gewisser superregenerativer Produkte ist. Glatte (quere oder
schriige) Schnitte rufen in der Regel einfache, komplicirte Wunden
oder ZerreiBungen aber komplicirte Regeneration iiberschiissiger
GliedmaBen oder Theile derselben hervor. Bei meinen Experimenten
gelang es mir durch einen zweiten Schnitt, der ein Stlick der Ulna
oder des Radius am Amputationsstumpf abloste, Superregeneration
einer Hand oder eines Fingers zu erzeugen; dasselbe wird man
wahrscheinlich auch auf andere Weise erreichen, wenn man die
Natur zwingt, ihre regenerative Leistung nicht an einer, sondern an
mebreren Stellen zu bethitigen. Denn darin liegt wohl das Wesent-
liche: ist die Verwundung so beschaffen, dass nicht ein, sondern

1 Zu einem entsprechenden Resultat gelangte DAVENPORT bei Versuchen an
Polypen: Je niher der Schnitt dem distalen Ende des Polypenastes lag, desto
bestimmter war das regenerative Produkt (Anat. Auzeiger, 1894).
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dass zwei oder noch mehr Regenerationscentren auftreten,
80 kann die Produktion tiberschiissiger GliedmaBen erfolgen. Bleiben
diese Centren getrennt, so erfolgt sie wirklich; flieBen sie bald
nach ihrer Auslosung zusammen, so entsteht nur eine einfache
Hand oder die normale Fingerzahl. FEntwickeln sich beide unter
bestindiger Konkurrenz, so kann schlieBlich das eine siegen und
das andere so beeintriichtigen, dass es nur zur Bildung sehr rudi-
mentirer Produkte fihig ist.

Diese »Centren« stellen natiirlich nichts Anderes dar, als Zell-
komplexe und es scheint, dass eine gewisse Zahl von Zellen dazu
erforderlich ist, wie wir es von Regenerationserscheinungen bei
Hydra (NussBatM und Isaikawa) und bei den Keimblittern der
Amphibien (BARFURTH) wissen. Der Leistung nach diirften sie mit
den BoxxeTr’schen »Knospen« identisch sein. BoNNET gelangte durch
seine Experimente zur Annahme »>de la préexistence des germes
destinés & reparer au besoin la perte des membrese (9, 1779, pag. 12).
Er vergleicht sie ohne Bedenken den pflanzlichen Knospen und findet,
dass diese »membres en mignatures, qui coupés eux-mémes, pro-
duisent une mignature remblables . . . -sont bien favorables a ’hypo-
thése de ’emboitement« (1. ¢., pag. 17). Dabei filhren ihn aber
seine Reflexionen iiber die primitive Anschauung einer einfachen
»Einschachtelung« weit hinaus. Es erinnert durchaus an eine moderne
evolutionistische Anschauung, wenn er sagt: »Je ne dirai pas néan-
moins, que les germes reparateurs sont emboités les uns dans les
autres: cette expression ne serait pas assez exacte: maijs je dirai,
que le germe qui se développe actuellement, renferme toutes les
parties propres au membre & réproduire, et avec ces parties, des
germes qui leurs sont unis, qui croissent avec elles et par elles, et
qui sont destinés i remplacer les membres perdus« {I. e., pag. 17).

Die Versuche lehren ferner, dass eine Verdoppelung sowohl
bei den Phalangen, als bei den Fingern und bei der Hand
miglich ist. Freilich kommen auch defektive Regenerations-
erscheinungen an allen diesen Theilen vori). Ich glaube aber, dass
man den letzteren Produkten so wenig eine besondere morpho-
logische Wichtigkeit beimessen darf, als in der Regel den Defekten

1) Sie bilden ein Seitenstiick zu entsprechenden Vorkommnissen der Onto-
genese. Vgl die Arbeiten von LEBouUCQ, W. GRUBER, die Dissertation von
PoELCHAU u. a. Die mehrfache Bildung einer Hand oder eines Fulles be-
zeichnet DuMERIL (. e., pag. 128) nach GEOFFROI-ST.-HILAIRE als mélomélie:
»anomalies caracterisées par 'insertion d'un ou de plusieurs membres accessoires
sur un ou plusienrs de membres normaux ou ,mélomélie‘«
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beim Embryo, die ja auch nur als Kontrolle der positiven
Leistungen der Ontogenese eine gewisse Bedeutung haben. Positiv
gestaltende Kriifte aber haben an sich Interesse filr uns und fordern
uns zum Versuch einer Erkldrung auf, wenn sie die normale
Leistung iiberschreiten.

Die von mir in der Tabelle noch besonders hervorgehobenen
Verdoppelungen von Theilen der Extremitit stehen nun in direkter
Beziehung zur vielberufenen Frage der Polydaktylie. Der Begriff
»Polydaktylie« hat seine urspriingliche, nur von itberzihligen Fingern
resp. Zehen abgeleitete Bedeutung lingst verloren und wird auch
auf iberschiissige Phalangen und Hinde ausgedehnt, weil die Theorien
iiber die Entstehung der »Polydaktylie« diese Erweiterung nothig
machten. Ich werde in meiner weiteren Diskussion der Versuchs-
resultate leichter verstindlich sein und manche Wiederholung vermei-
den konnen, wenn ich zunichst mit wenigen Worten die augenblick-
lich herrschenden Ansichten iiber die Frage darlege. Ich beziehe mich
dabei auf die Arbeiten und Referate von RUDINGER, GEGENBAUR, Boas,
SWEDELIN, BARDELEBEN, LEBOUCQ, BAUR, ALBRECHT, KOLLMAXYN,
FACKENHEIM, ZANDER, JoLLY, DwicHT, GRONBERG u. A. und muss
im Ubrigen wegen der Litteratur auf die Zusammenstellungen in den
Arbeiten von BARDELEBEN, KOLLMANN, JOLLY, ZANDER u. A. verweisen.

Aus den Beobachtungen, dass die Verdoppelung jeden beliebigen
Finger betreffen kann, aber besonders hiufiz am kleinen Finger
und Daumen vorkommt, dass sie zuweilen an Hinden und FiiBlen
gleichzeitig auftritt und oft vererbt wird, ziehen viele Forscher den
Schluss, dass diese Formen der Daktylie einen Riickschlag auf
einen #lteren mehrfingerigen Typus darstellen. Man kann diese
Theorie die »atavistische« nennen. So nehmen BARDELEBEN, KEHRER,
WIEDERSHEIM u. A. an, dass die Urform der Sidugethierhand und des
Sdugethierfulles nicht pentadaktyl, sondern] heptadaktyl war.
ALBRECHT bezeichnet die Hyperdaktylie des Menschen als Spaltung
eines sonst normalen Fingers, deren Ausgangspunkt auf die Rochen
zuriickfithre. KoLLMany weist zwar darauf hin, dass die Anatomie
noch nicht berechtigt ist, alle Arten der Polydaktylie fiir Riickscblag
zu erkldren, dass vielmebhr z. B. das Auftreten von 10 Fingern an
einer Hand wohl am einfachsten als partielle Doppelbildung
aufzufagsen ist, steht aber auch im Ganzen auf der atavistischen
Grundlage: Hyperdaktylie ist eine theromorphe Erscheinung und
weist auf eine Reduktion von Strahlen hin, welche bei der Um-
formung der Iischflosse in eine Batrachierhand mit aufgenommen
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wurden. Hyperdaktylie des Menschen ist demnach eine besondere
Form des Atavismus.

Eine zweite Theorie ist die der doppelten Keimesanlagen,
die von FoersTER und mit einigen Modifikationen auch von MARCHAND
vertreten wird. Nach MarcHAND kann von auflen eine Spaltung
erzeugende Ursache einwirken, es kann aber auch ein Mehrfach-
werden ohne #uBBere Veranlassung durch eine dem Keim anhaftende
Eigenthtimlichkeit vorkommen. Die #uBlere Ursache einer solchen
Spaltung sieht AHLFELD in Amnionfiden und fithrt als Beweis ein
Kind an mit doppeltem Daumen, zwischen welchem ein amniotischer
Faden haftete. Danach wiire die urspriinglich einfache Anlage
rein mechanisech durch Theilung in eine doppelte umgewandelt
worden, also nach meiner Ansicht regenerativer Natur.

Nach einer dritten Theorie ist Polydaktylie lediglich Miss-
bildung. Nach GEGENBAUR ist sie eine Monstrositit, die in die
Reihe der Doppelbildungen gehort. ZiecLER rechnet sie zu den
vererbbaren Missbildungen, die urspriinglich als Keimesvaria-
tionen auftreten. JoLLy beschreibt eine Hand mit 6 Fingern, die
in zwei Partien zu je 3 Fingern gesondert waren. Hier handelt es
gich nach ihm um eine theilweise Doppelbildung der Hand und
einzelner Theile des Armes bei gleichzeitigem Verlust anderer
Theilet). Auch Zaxper rechnet die Polydaktylie zu den Miss-
bildungen und findet keinen Grund, warum aicht im Anschluss an
die Beobachtung von AHLFELD fiir alle Fille von Polydaktylie auf
die Einwirkung des Amnion auf die embryonale GliedmaBenanlage
zuriickgegriffen werden soll.

Aus diesen Angaben ergiebt sich die auffallende Thatsache,
dass die Autoren mehr oder weniger das Bestreben zeigen, alle
Fille von Polydaktylie auf eine gemeinsame Ursache zuriick-
zufiihren. Ich halte das fiir verfehlt; ich will auf Grund meiner
Versuchsresultate den Nachweis zu fithren suchen, dass fiir die
Entstehung der Polydaktylie verschiedene Ursachen anzusprechen
sind und dass es den Thatsachen besser entspricht, wenn man die
Fille von Polydaktylie nach diesen verschiedenen Entstehungs-
ursachen sorgfiiltiger unterscheidet, als es bisher geschehen ist.

Die Versuche lehren, dass die Verdoppelung resp. Vermehrung
sowohl die Phalangen, als auch die Digiti und die ganze Hand

1) Fiir eine mehr oder weniger unvollstindige Doppelbildung als Ur-
sache der von ihnen beobachteten Fille von Polydaktylie sprechen sich neuner-
dings noch aus: GRONBERG im Anschlugs an Boas (16) und DwicHT (12}
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(oder den FuB) betreffen konnen. Ist die iiberschiissige Hand sehr
verklimmert, so fiigt sie den Fingern der normalen Hand scheinbar
einen oder mehrere Finger zu und erzeugt auf diese Weise eine
falsche Polydaktylie, withrend die echte Polydaktylie lediglich
durch reine Vermehrung der Fingerzahl hergestellt wird. Die Ver-
mehrung der Phalangen lisst sich als unvollstindige Theilung,
resp. Verdoppelung einzelner Finger auffassen und wiirde dann eine
rudimentire Polydaktylie darstellen; sie kann aber auch einfach
als Gabelung resp. Verdoppelung der Phalangen betrachtet werden,
nach Analogie der thatsichlich vorkommenden Doppelfinger und
Doppelhinde.

Alle diese Formen von »>Melomelie« konnen, wie wir aus den
Versuchen ersehen, durch Regeneration entstehen, gehtren also in
diesem Falle der regenerativen oder indirekten!} Entwickelung an.
Sie konnen aber sicherlich auch zum Theil oder siimmtlich durch
direkte Entwickelung also bei der Ontogenese erzeugt werden.
Beide Arten der Entstehung konnen eine phyletische (»atavi-
stische«) Beziehung haben, in der Weise, dass sie Bildungen naher
oder entfernter Vorfahren wiederholen.

" DemgemiB unterscheide ich morphologisch eine wahre Poly-
daktylie von einer falsehen, resp. rudimentiren und der Ent-
stehung nach eine regenerative von einer ontogenetischen.
Regenerative, wie ontogenetische Polydaktylie konnen phylogenetische
Reminiscenzen darstellen, aber nur so weit sie der wahren wund
eventuell der rudimentiren Polydaktylie angehoren. Die falsche
Polydaktylie diirfte in der Mehrzahl der Fille auf Regeneration
resp. Superregeneration zuriickzufiihren sein.

Nachdem ich diese erklirenden Bemerkungen zum leichteren
Verstindnis des Nachfolgenden vorausgeschiekt habe, kehre ich zu
meinen Versuchsresultaten zurtick und bitte den Leser, die »Be-
merkungen« in der Versuchstabelle (pag. 104 und 105) besonders
beachten zu wollen.

Hier habe ich hervorgehoben, dass in 4 Fillen (Versuch 4
und 8) eine Hand mit fiinf Fingern regenerirt wurde 2). Das geschah

: Ieh folge hier der von Roux aufgestellten Unterscheidung zwischen
indirekter und direkter Entwickelung.

2 Auch in den Versuchen 12 und 13 wurden in vier Fillen fiinffingerige
Hinde beobachtet. Ferner wiire hier die frither erwihnte fiinffingerige Hand
des BonnNET'schen Experiments heranzuziehen und ebenso die Beobachtungen
von DUMERIL. DuMERIL beschreibt unter den »anomalies numériques des doigts
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nach einfacher querer Amputation mit scharfem Instrument, also
bei normaler Regeneration und ist sicherlich schon aus dem Grunde
bedeutungsvoll, weil unter denselben Bedingungen eine Super-
regeneration von Zehen in keinem Falle beobachtet wurde. Es
erscheint diese wahre Polydaktylie an der Hand in eigenthiimlichem
Lichte, wenn man bedenkt, dass nach den iibereinstimmenden An-
gaben bewihrter Forscher!) die Hand der Urodelen und der Am-
phibien tiberhaupt urspriinglich fiinf Finger besal! Und gerade
die Hand des Axolotl hilt diesen urspriinglichen Zustand noch
dadurch speciell fest, dass sie, wie WIEDERSHEIM hervorhebt, ofters
noch ein fiinftes Carpale entwickelt. Die Regeneration aber
ist noch konservativer als die direkte Entwickelung: sie
liefert in vielen Fillen wieder die urspriingliche funf-
fingerige?) Hand! Wenn also Wersmaxy wohl mit Recht gegen

ot les orteils< (pag. 123) auBer der Verringerung von Fingern (3) und Zehen (4)
fiinf Fille, in denen die vordere 1. oder r. E. fiinf Finger besaB, sodann
zehn Fille mit sechsfingeriger und zwei mit achtfingeriger Hand. An der hinteren
Extremitiit fand er in fiinf Fillen sechs Zehen, in drei Fillen sieben und in
einem Yalle acht Zehen. Wiihrend die fiinffingerigen Hiinde aber z. B. fast
durchweg normal beschaffen sind und der iiberschiissige Finger sich in typischer
Weise angliedert, zeigen die sechs- und achtfingerigen fast alle Monstrositiiten,
die auf Vermehrung der typischen vier Finger durch eine rudimentiire Hand
schlieBen lassen, z. B. Fig. 10, 12, 13, 16, 18, 19. Da die in dieser Anmerkung
erwihnten Fiille von fiinffingerigen Hiinden alle nach komplicirten Verletzungen
entstanden sind und mglicherweise auf Bildung rudimentirer Doppel-
hinde zuriickzufiihren sind, so habe ich dieselben bei meiner obigen Deduktion
nicht in Rechnung gezogen.

1) GEGENBAUR, 142, pag. 16—17; BorN, 8, pag. 61; WIEDERSHEIM, 29, pag. 188
der ersten Auflage: »Dass letatere Zahl (vierziihliger Metacarpus mit vier Fingern)
als Ausdruck einer regressiven Metamorphose aufzufassen ist, dass also die
Hand aller Urodelen urspriinglich aus fiinf Fingern komponirt gewesen ist, be-
weist das hier und da auftretende fiinfte Carpale beim Axolotl und ebenso Lisst
sich das erschlieBen aus einer Vergleichung des Tarsus von gewissen Sala-
mandern {(Salam. Keyserlingii) pag. 188 der ersten Auflage]l. Hier finden sich
zwar auch nur vier Metatarsen mit vier Fingern, aber ein fiinftes Tarsale ist
noch vorhanden, so dass wir uns den Reduktionsprocess von der Peripherie in
proximaler Richtung fortgeschritten und bei der Hand noch weiter gediehen
vorstellen miissen ; WIEDERSHEIM). <

2) Es war mir aus verschiedenen Griinden noch nicht moglich, das Skelet
derartiger Hinde genauer zu untersucher, um mehrere Detailfragen zu lisen:
dieselben sind auch fiir meinen Zweck zuniichst von geringerer Bedeutung. Um
mir aber eine Anschauung des Skelets rudimentiirer Doppelbildungen iiberhaupt
zu verschaffen, habe ich eine vordere Extremitiit mit Doppelhand vom Axolotl
nach der Methode von TH. KOLLIRER in 29/giger Kalilauge bei Zimmertemperatur
macerirt. Die Besichtigung mit der Lupe ergab zuniichst, dass vom Humerus
im Ellbogengelenk ein normaler Vorderarm (Radius und Ulnaj mit Carpus und
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die Auslegung der Polydaktylie als »Riickschlag« geltend macht,
dass keiner der sichern Fiille von Riickschlag auf Ahnencharaktere
iher so ungeheure Zeiten und Generationsfolgen hinweggeht, wie
sie in diesem Falle angenommen werden miisste, so fillt dieser
Einwand fiir meine Beobachtung weg (WEIsmMANN, 27a, pag. 563).
Es liefert dieser Befund aber ein Seitenstiick zu den interessanten
Mittheilungen von Fritz MULLER iiber Regeneration von Gliedmafien
bei einigen Krebsen. Bei einer Garneele (Atyoida Potimirim) hat
die regenerirte Schere eine deuntliche Hand, welche der normalen
fast vollstindig fehlt, da diese fast nur aus den normalen Fingern
besteht. So zeigt sich die neugebildete Schere #hnlich derjenigen
der verwandten Gattung Caridina, doch noch urspriinglicher da-
durch, dass die Finger nicht loffelartig ausgehohlt und am Ende mit
nur sehr wenigen ganz kurzen Dornen besetzt sind. Ahnliches zeigte
sich bei der Regeneration des fiinften FuBlpaares (vgl. Fraisse, 13a,
pag. 146).

In den »Bemerkungen« zur Tabelle habe ich ferner hervor-
gehoben, dass nach komplicirten Verletzangen gelegentlich zwei
ganze Hinde regenerirt werden (Versuch 12 und 13); DuMERIL sah
sogar einmal drei Hinde. Aus meinen Mittheilungen und Zeich-
nungen ergiebt sich ferner, dass von diesen Hinden eine allein
funktionirt und dem entsprechend gewohnlich kriiftiger und normaler
gebaut ist, als die andere nicht funktionirende, schwiichere, meist
stark verkiimmerte mit geringerer Fingerzahl. Die Fingerzahl be-
trug 2 und 4 und war gelegentlich auf 1 reducirt. Ich halte die
mit Nr. 6, 7, 9 (Versuch 13) bezeichneten Fiille fiir solche mit
einer sehr rudimentiren Hand und speciell Nr. 9 beweist mit
ihrem fingerartigen, langen, im Niveau der echten Hand befindlichen
Sporn, dass eine »Polydaktylie« durch Regeneration einer reducirten
iiberschiissigen Hand entstehen kann. Hier handelt es sich dann
also um eine falsche Hyperdaktylie!) entsprechend der oben von
mir gegebenen Bestimmung.

Hand ausging. Die rudimentiire Nebenhand war nun mit dem proximalen Ende
des Radius nahe dem Humerus verbunden. Von bier gingen zwei Knorpel-
strahlen (Radiug und Ulna) aus, die mit drei kleinen Knorpelstiickchen (Carpus;
und weiterhin mit vier langen zarten Knorpelstrablen (Metacarpi und Digiti) in
Verbindung standen. Der rudimentiiren Ausbildung des Carpus entsprechend
standen Metacarpi und Digiti nicht neben einander, sondern waren nach der
Mitte zusammengedriickt.

1) GRONBERG sieht in der Polydaktylie (bei Hiithnern) iiberhaupt eine un-
vollstindige Doppelbildung des ganzen FuBes, wie Boas friiher
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Die Beobachtung (Versuch 12), dass mehrmals gegabelte
Finger, also verdoppelte Phalangen gefunden wurden, lisst sich
atavistisch nach ALBrREcHT als Riickschlag auf die Selachier (Rochen)
erkliren, wenn man die im Wege stehende lange Ahnenreihe nicht
scheut; sie lasst sich aber auch — und wohl einfacher — durch
die Wersmaxn’sche Annahme verstehen, dass eine Verdoppelung der
betreffenden Determinantengruppe durch lokale excessive Erndhrungs-
verhiiltnisse hervorgerufen worden sei (27a, pag. 564).

Ergebnisse.

1) Superregenerative Bildungen und Abnormitiiten bei der Re-
generation von GliedmaBen des Axolotl lassen sich durch kompli-
cirte Amputationen kiinstlich hervorbringen.

2} Sie treten um so leichter und Ofter auf, je niher die
Anputationsfliche dem proximalen Ende der Extremitit liegt, also
je komplicirter die regenerative Leistung ist.

3) Sie sind am hiufigsten bei Thieren mit starker Regenerations-
kraft der Extremitiiten iiberhaupt (Siredon, Triton) und fehlen bei
Amphibien, die dieses Regenerationsvermigen nur noch in geringem
Grade (in friiher Jugend!, besitzen (Rana).

4) Durch Regeneration konnen, wie bei der Ontogenese,
iiberschiissige Gliedmallen und Theile von GliedmaBen (Polydaktylie,
Melomelie) entstehen.

5) Die Verdoppelung kann die Phalangen, die Finger und die
Hinde betreffen.

6) Die verhiiltnismiiflig hiufize Regeneration einer finffinge-
rigen Hand beim Axolotl ist ein Riickschlag auf die urspriinglich
normalerweise fiinffingerige Hand der Amphibien.

7) Durch superregenerative Bildung einer rudimentiiren Neben-
hand kann eine falsche Polydaktylie hergestellt werden.

schon fiir Schweine und Pferde dargelegt hatte. >Wir haben also hier nur un-
gleiche Grade derselben Erscheinung, und das Auftreten siebenzehiger Formen
darf, wenn meine Ansicht richtig ist, uns nicht iiberraschen« (pag. 516). Ich
unterscheide, wie ich oben ausgefiihrt habe, zwischen der wahren Polydaktylie
durch Vermehrung der Fingerzahl und der falschen durch Bildung einer
iiberschiissigen Hand, gebe aber zu, dass diese Unterscheidung praktisch sich
nicht immer an den einzelnen Objekten wird durchfiihren lassen.

Archiv f. Entwickelungsmechanik. I. 8
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Erklarung der Abbildungen.

Tafel V.

Die Thiere und ihre GliedmaBen wurden (mit Ausnahme voun Fig. 20 und 21)
intra vitam gezeichnet. TFig. 1 ist in 2/; natiirlicher GroBe dargestellt, alle
anderen Figuren entsprechen der natiirlichen GriBe. Die Zeichnung der Zehen
und derjenigen Theile, auf die es besonders ankam % und z!) ist immer mit
der Lupe kontrollirt worden.

Fig. 1. Dreijihriger Axolot] mit doppelt regenerirter linker vorderer Extremitit.
Die rudimentiire Nebenhand (%) hat nur drei Digiti, die eigentliche
Hand vier, wie es der Norm entspricht.

Fig.2. Zweijihriger Axolotl. Regenerirte rechte Hand mit 5 Fingern.

Fig. 3. Ebenso mit 2 Fingern. :

Fig. 4—14. Ebenso mit 4 Fingern, mehr oder wenige. noch etwas unregelmiBig
gestellt und geformt.

8*
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Fig. 15. Zweijihriger Axolotl mit 5 Fingern an der rechten regenerirten
Hand.

Fig. 16. Zweijilriger Axolotl mit doppelt regenerirter linker Hand. Die
eigentliche funktionirende Hand besitzt die normalen 4 Finger, die
radial gestellte verkiimmerte Nebenhand zwei Finger.

Fig. 17—19 stammen von demselben Versuch wie Fig. 16. Hier ist es nicht
znr Bildung einer zweiten Hand gekommen, aber es finden sich bei z
vom Integument iiherzogene Knorpelstiicke, die auf ein zweites selb-
stindiges, aber schwiicheres Regenerationscentrum schliefen lassen.
(Rudimentiire Nebenhand?)

Fig. 20. Regenerirte rechte Hand eines dreijihrigen Axolotl mit 5 Fingern,
von denen der erste und dritte sich gabelfsrmig theilen.

Fig. 21. Regenerirter rechter Vorderarm eines dreijihrigen Axolotl mit doppelter
Hand, von der ventralen Seite gezeichnet, nm die rudimentiire Nebenhand
zu zeigen; sie besaB 4 Finger, wie eine normale Hand.



