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4. Walter Kotte: Zur Reizphysiologie der Fucus-

Spermatozoiden.

(Mit 2 Abbildungen im Text.)

{Eingegangen am 22. September 1022. Vorgetragen in der Dezembersitzung.)

Die freibeweglichen Spermatozoiden niederer Pflanzen werden

auf chemotaktischem Wege zu den Eizellen geführt. Das

haben uns vor allem die Untersuchungen von PFEFFER, SHIBATA,

LlDFORSS, BRUCHMANX und AKERMANN gelehrt. Der Einfkiß der

chemotaktisch wirksamen Substanz macht sicli nun nur in nächster

Nähe der P^izelle bzw. des Archegonhalses geltend: Ist der Weg
der Spermatozoiden vom Antheridium bis zur chemo-
taktischen Einwirkungszone des Eies vom Zufall ab-

hängig, oder ist er etwa sinnvoll gerichtet und bedingt

durch Beaktionen der Spermatozoiden auf andere Beize?

Beobachtungen über weitere Beizempfindlichkeit neben der chemo-

taktischen liegen bereits für die Spermatozoiden einiger Pflanzen

vor. So wird für die von Harclumfia Aerotaxis angegeben, Phototaxis

für die Isogameten einiger Grünalgen und die Spermatozoiden von

Fuchs. Gerade die i^M««s- Spermatozoiden schienen mir geeignet,

um diese den Protozoen in ihrer Morphologie und der Mechanik

ihrer Bewegung so ähnlichen Gebilde mit den Methoden der

Protozoenphvsiologie auf die verschiedene Art ihrer lieizbarkeit

zu untersuchen.

Ein zweimaliger Aufenthalt auf Helgoland im April und

September 1921 diente dieser Untersuchung. Den Herren der

dortigen Biologischen Anstalt, vor allem Herrn Prof. MlELCK und

Herrn Dr. NIENBURG, habe ich für ihr liebenswürdiges Pmtgegen-

kommen aufs herzlichste zu danken.

Leider stellte sich bald heraus, daß zur eingehenden Klärung

dieser verwickelten und intt^ressanten Reizerscheinungen ein längerer

Aufenthalt am Meere notwendig wäre. Da mir hierfür vorerst keine

Geleo-enheit aeseben ist. so teile ich hier das bisher Erreichte mit.

So leicht es auch ist, sich das fesst-inde Bild eines von

Spermatozoiden umschwärmten Fncus-^\e.^ einmal vorzuführen, so

ist es trotz der riesigen Jntc^.s-Bestände Helgolands recht schwierig,

regelmäßig gut reagierende Spermatozoiden zur Verfügung zu
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haben. Glückt es, so hat man Material in ungeheurer Menge, aber

nur kurze Zeit lang bleiben die Spermatozoiden reaktionsfähig und

beweglich. Die Untersuchung wurde mit den Spermatozoiden von

Fuchs serratus- L. ausgeführt.

Chemotaxis:
Daß bei der Befruchtung der Fucus-Kiev Chemotaxis der

Spermatozoiden im Spiele sei, wurde häufig vermutet (z. B. von

STRASBUUGER. OLTMAXNS, KNIh:P), ist aber noch nie exakt nachge-

wiesen worden. Im Gegenteil: Die Vorsuche, i^«cw.?-Spermatozoiden

chemotaktisch anzulocken, sind bisher stets negativ verlaufen.

Schon 1S94 versuchte BORDET mit einem Brei von zerriebenen

Fitriis-FÄern, den er in eine Kapillare füllte, nach der Methode

Pfeffers, Anlockung zu erzielen. Aus dem völlig negativen

Verlauf dieser Versuche schloß er, daß die Spermatozoiden nicht

chemotaktisch reizbar seien. Später prüfte mit der gleichen

]\Iethode llOBBINS zahlreiche Stoffe, ohne bei irgendeinem eine

anlockende Wirkung feststellen zu können.

Daß es sich trotzdem um chemotaktische Wirkung von Sub-

stanzen, die die Eier ausscheiden, handelt, läßt sich leicht zeigen, wenn
man sich einer anderen Methode bedient. Einige Tropfen See-

wasser wurden in einem Zentrifugenröhrchen eine Stunde lang

mit vielen F/icu,'^-Fiiein in Berührung gebracht. Dann wurde scharf

zentrifugiert und das Seewasser von den Eiern abpipeltiert. Nun
wurden — nach der Methode von JENNINGS — gut bewegliche

Spermatozoiden in Seewasser auf einen Objektträger gebracht,

ein großes, mit zwei Glaskapillaren gestütztes Deckglas aufgelegt

und mit einer Kapillarpipette ein Tropfen des von den Eiern

abpipettierten Seewassers vom llande her in die Mitte darunter

gebracht. Der Objektträger wurde verdunkelt, und schon nach

wenigen Minuten sammelten sich im Bereich des mit den Eiern

in Berührung gewesenen Wassers die Spermatozoiden an. Nach

einer viertel bis halben Stunde bildeten sie einen deutlichen, gold-

gelben Fleck. Das von den Eiern abpipettierte Wasser ist etwas

schleimig. Es läßt sich zu Fäden ausziehen, die man quer über

einen Tropfen mit Spermatozoiden-Aufschwemmung legen kann.

Nach einigen Minuten erscheint dann der Schleimfaden durch An
Sammlung der Spermatozoiden als gelber Strich. Die Spermatozoiden

werden nicht etwa durch den Schleim in ihrer Bewegung ge-

hindert und so gefangen. Ein Tropfen mit Gummi arabicum ver-

setzten Seewassers zeigt diese Erscheinung nicht. Außerdem sieht

man im Mikroskop, daß die Bewegung der Spermatozoiden in dem
Wasser, das mit Eiern in Berührung war. erheblich lebhafter ist.
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als in reinem Seewasser. Die von den Eiern ausgescliiedenen

Stoffe wirken also chemotaktisch und chemokinetisch auf die

Spermatozoiden.

Welcher Art die chemotaktisch wirksame Substanz ist, konnte

noch nicht untersucht werden. Mäßiges Erhitzen (1 Minute auf

7ü°) schcädigt ihre Wirkung nicht. Die jENNINGSsche Tropfen-

methode wird wohl gestatten, der Natur des chemotaktisch wirk-

samen Stoffes näherzukommen.

^lit der Kapillai'methode gelang es auch mir nicht, An-

lockung zu erzielen, weder mit von Eiern abzentrifugiertem See-

wasser, noch mit Eierbrei. Augenscheinlich ist die chemotaktisch

wirksame Substanz sehr wenig diffusibel, so daß sie die Kapillaren-

mündung kaum verläßt. Außerdem stört bei Kapillarversuchen

sehr die merkwürdige Eigenschaft der Spermatozoiden, sich

thigmotaktisch auf der Kapillare und der Oberfläche von Objekt-

träger und Deckglas in großen Mengen festzusetzen.

Noch einer andern, bisher unerklärten Erscheinung sei hier

kurz gedacht, die bei diesen Untersuchungen Irrtum veranlassen

kann. Die Spermatozoiden linden sich nach einiger Zeit nicht

mehr gleichmäßig verteilt, sondern sie bilden einzelne Haufen.

Dieselbe Erscheinung wurde an Pferdespermien von YaMAXE be-

obachtet und auf Einfluß von Elektrolyten zurückgeführt, ohne

daß aber die Mechanik des Vorgangs bisher erklärbar wäre.

Die chemotaktische Reaktion der Spermatozoiden ist eine

phobische, worauf bereits KNIEP hingewiesen hat. Beobachtet

man die Bahn eines einzelnen Spermatozoids in der Nähe eines

Eies genauer, so findet man immer wieder Bilder wie Fig. 1.

Das Spermatozoid schwimmt in gerader Richtung nahe am Ei

vorbei, macht etwa in der Entfernung eines Eidurchmessers kehrt,

und wendet, wenn es das Ei nicht berührt hat, immer wieder um.

bis es auf das Ei trifft, und nun sofort festsitzt. In den aller-

meisten Fällen gelangt es dazu schon nach einer Kelirtwendung.

Der Vorgang spielt sich sehr schnell ab und ist nur deutlich zu sehen,

wenn man wenige Spermatozoiden anwendet. Liegen 3 oder -f Eier

beieinander, so sieht man häufig Spermatozoiden in dem Raum
zwischen ihnen längere Zeit hin- und heischießen, ohne ihn zu

verlassen, ehe sie auf eines der Eier auftreffen.

Es wirkt also auf das Spermatozoid nicht der Eintritt in die

Diffusionszone der vom Ei ausgeschiedenen vSubstanz als richtender

Reiz, sondern der Austritt aus derselben veranlaßt eine Rückwärts-,

bzw. Seitwärtsbewegung, Die endliche Erreichung des Eies durch

das in seiner Einwirkung.ssphäre hin- und herschießende Spermatozoid
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bestimmt dann der Zufall. Da der von dem chemotaktisch wirk-

samen ßei/stoff erfüllte Raum sehr klein ist, und die Bewegung

der Spermatozoiden chemokinetisch beschleunigt ist, so wird das

Ziel sehr bald erreicht.

Das phobisch-chemotaktische Verhalten der FiiaisSpermsL-

tozoiden entspricht also völlig dem der Farnsperniatu/.oiden, das

HOYT einaehend untersucht hat. Es ist mir sehr wahrscheinlich,

dal) das einzelne Spermatozoid beim Austritt aus der Einwirkungs-

zone der vom Ei ausgeschiedenen Substanz eine Schreckbewegung

Abb. 1. Bahn eines jP«CJfs-Spermatozoides in der Nähe des Eies.

aasführt, unter Rotation und Seitwärtswendung, wie sie JENNINGS

grundlegend bei der phototaktischen Reaktion von Eaglena analy-

siert hat, und wie sie dann immer wieder gefunden wurde: bei

J/r«r(7/«;?^/«-Spermatozoiden (ÜLKULA), bei Myxomycetenschwärmern

(KUSANO), bei Chlamijdomonas und Haematococcus (E. PringsheiM).

Bei den jPitfM.y-Spermatozoiden ist freilich eine Analyse der Schreck-

bewegung wegen ihrer Kleinheit, Durchsichtigkeit und schnellen

Beweglichkeit vorerst keine sehr aussichtsreiche iVufgabe.

Aerotaxis

:

Die für die i^^tc/^5-Spermatozoiden optimale Sauerstoffspannung

liegt niedriger als die des frischen Meerwassers: Die Fkchs-

Spermatozoiden sind also negativ aerotaktisch. Diese Eigenschaft

ist auffällig bei einer in der saue istoffr eichen Brandungszone

wachsenden Pflanze. Ueber ihre Bedeutung weiter unten; nach-
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zuweisen ist sie leicht. i^^^f?/s-Spetmatozoiden in Meerwasser

wurden mit Luftblasen zusammen unter dem Deckglas einge-

schlossen. Um phütotaktische Bewegungen auszuschließen, wurde

das Präparat gleich nach seiner Herstellung verdunkelt. Die

Spermatozoiden bilden sehr deutliche Atmangsfiguren. Sie ziehen

sich 3—4 mm von den Luftblasen und dem Deckglasrand zurück;

im übrigen Eaum unter dem Deckglas sind sie gleichmäßig ver-

verteilt.

Es wurde versucht, die optimale Sauerstoffspannung quantitativ

zu bestimmen. Spermatozoidenhaltiges Seewasser wurde in kurze,

einseitig geschlossene Glasröhren von 3 mm Durchmesser gefüllt und

^

r-^

Abb. 2. Verhalten der F»r».y-Spermatozoiden in Glasröhrchen. (Siehe Text )

diese umgedreht (nach einer von E, PRINGSHEIM für Protozoen

angewandten Methode). Die Spermatozoiden schwimmen — wahr-

scheinlich infolge positiver Geotaxis (s. u.) — abwärts und sammeln

sich in einiger Entfernung vom Flüssigkeitsspiegel an (Fig. 2b).

Sie setzen sich hier im Laufe von einer halben Stunde an der

Glaswand fest.

Daneben wurden ebenso vorbereitete Glasröhren in einen

geeigneten ßezipienten gebracht (Gaswaschflasche mit einge-

schliffenem Stopfen), in dem mit einer Wasserstrahlluftpumpe die

Luft verdünnt wurde. Ein Manometer zeigte den jeweils herrschenden

Luftdruck an; die Temperatur während des Versuches betrug IG**.

Da bei geringerem Luftdruck der Luft- bzw. Sauerstoffgehalt des

Wassers sinkt, stiegen die Spermatozoiden tiefer zum Flüssigkeits-

spiegel hinab. Es war zu erwarten, daß sie sich am Flüssigkeits-

spiegel selbst ansammeln würden, wenn das Wasser die optimale

Sauerstoffmenge enthielt. Die Versuche wurden im Dunkeln aus-

geführt.
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1000 ccm Wasser in Herühning mit Luft enthalten bei l'l"

lind 7(50 mm Druck 6,89 ccm 0., (nach WlNKLi':ri in LaNDOLT-

BÖRXSTEINs Tabellen). Bei Verminderung des Druckes sinkt

nach dem HEXRYschen Gesetz der Sauerstol'fgehalt pro|)ortional.

Der Versuch ergab:

Luftdruck Gehalt des "Wassers an Oo^) Abstand der Spcrmatozoiden

(cfin in ItluO ccm H^O) vom Meniskusrand

700 mm 0,89 3,0 mm
310 2 81 •> 3

19(1 „ 1,72 1,5 „

Bei einem Sauerstofigehalt von 1.72 ccm in 1000 ccm Wasser

waren die Spermatozoiden also noch 1,5 mm vom Meniskusrand

entfernt; ihr Sauerstoffoptimum liegt also noch niedriger. Eine

stärkere Luftverdünnung zu erzielen, erlaubte der Druck der

Wasserleitung nicht, deshalb wurde als näcliste Stufe völliger Ab-

schluß der Luft mit flüssigem Paraffin hergestellt. Jetzt gingen

die Spermatozoiden bis zum Meniskusrand hinab. Der Versuch

ergibt also, daß das Sauerstoffoptimum der i'«CMS-Spermatozoiden

niedriger liegt als 1,72 ccm in 1000 ccm Wasser.

Geotaxis :

In einem verdunkelten Gefäß haben die J7'MC//s-Spermatozoiden

das Bestreben, nach unten zu schwimmen. Fig. 2b zeigt, daß sie

in dem umgedrehten Glasröhrchen abwärts geschwommen sind,

bis sie durch die zu hohe Sauerstoffkonzentration gezwungen wurden,

Halt zu machen. Daß ihre Ansammlung über dem Flüssigkeits-

spiegel nicht etwa auf aerotaktischer Reizbarkeit allein beruht —
derart, daß sie eine optimale Zone zwischen zu hoher und zu

niedriger Sauerstoffspannung aufsuchten — , läßt sich zeigen, wenn

man das Glasröhrchen aufrichtet. Nun sammeln sich die

Spermatozoiden nicht etwa in dem gleichen Niveau an, sondein

am Boden (Fig. 2a). Es handelt sich auch nicht, wie man denken

könnte, um ein passives Absinken der spezifisch schwereren

Spermatozoiden, sondern um eine aktive Abwärtsbewegung. Das

ergibt folgender Versuch: Glasröhrchen wurden mit Seewasser

und Spermatozoiden gefüllt und umgedreht. Einige Röhrchen

enthielten lebende Spermatozoiden, in anderen waren sie abgetötet

1) Die Werte gelten für reines Wasser. Infolge der im Meerwasser ge-

lösten Salze erniedrigen sie sich etwas. In welchem Maße, kann ich nicht

angeben, da ich für Meerwasser keine Konstanten auffinden konnte.
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worden, und zwar: 1. durch kurzes Erwärmen auf 70*^, 2. durch

Einwirken von Osmiumsäure- und 3. von Foimalindämpfen. Das

Verhältnis des spezifischen Gewichtes der Spermatozoiden und des

Meerwassers kann sich dadurch nicht geändert haben. Denn das

des AVasseis wird zum mindesten durch die Erwärmung gar nicht be-

einträchtigt, und an eine Änderung des Gewichtes der Spermatozoiden

durch Austritt von Substanzen durch die getötete Plasraahaut ist

auch nicht zu denken. So umstritten ihr feinerer cvtologischer

Bau auch noch ist, so enthalten sie doch nur dichtes Plasma

und keine Vacuolen, aus denen nennenswerte Substanzen hinaus-

diffundieren könnten.

Nach zwei Stunden zeigte sich nun folgendes: Die lebenden

Spermatozoiden zeigten die oben beschriebene Erscheinung (Fig. 2b),

Sie hatten sich fast alle im unteren Teile des Röhrchens 3 mm
oberhalb des Flüssigkeitsspiegels als orangeroter B/ing an der

Glas\^and festgesetzt. Die getöteten dagegen waren kaum abge-

sunken, nur auf eine Strecke von wenigen mm (Fig. 2 c).

Die Abwärtsbewegung der Spermatozoiden beruht also auf

Lebenstätigkeit. Ob es sich um eine geotaktische lieizerscheinung

handelt, oder ob der Schwerpunkt des Spermatozoids so liegt, daß

jede unbeeinflußte Vorwärtsbewegung abwärts führen muß, ist

noch nicht entschieden.

Phototaxis:

Daß die i^«CM5-Spermatozoiden phototaktisch reizbar sind, und

zwar, wie STRASBURGER angibt, bei mittlerem Tageslicht negativ

phototaktisch, ist zweifellos und leicht zu beobachten. Wenn
Bürdet ihnen ti-otzdem die phototaktische B-eizbarkeit ebenso

wie die chemotaktische abspricht, so beruht das auf seiner un-

zweckmäßigen Versuchsanstellung. Eigene Beobachtungen über

die Phototaxis sind bisher nicht abgeschlossen. Es scheint die

negative Phototaxis bei geringer Lichtintensität in eine positive

überzugehen und außerdem die Lichtstimmung je nach der seit

dem Ausschlüpfen vergangenen Zeit zu wechseln.

Thigmotaxis:

Außerordentlich stark ist der Reiz, den die Berührung der

Eioberflache auf das Spermatozoid ausübt. Er veranlaßt es sofort,

sich festzusetzen, um entweder ins Innere einzudringen, oder das

Ei erst zu verlassen, wenn es nach Eindringen eines anderen

Spermatozoids eine Membran gebildet hat. Neues kann ich diesem

von Strasburger eingehend geschilderten Vorgang nicht hin-

zufügen.

i
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Das Zusaiiiiiieiispielen der verscliiedeiieu Reizeiiiplliidliclikeiteii bei der

Befruchtung.

Die i^'/^tv/s-Spei matozoiden sind also phototaktisch,

ohemotaktisch, aerotaktiscli, thigmotaktisch und — wahr-

scheinlich — geotaktisch reizbar. Das Zusammenwirken der

verschiedenen lieizerapfindlichkeiten beim BefruclitnngsVorgang

wird man sicli nun folgendermaflen vorzustellen haben: Bei

Xiedrigwasser entlassen die $ Pflanzen ihre Oogonien nnd die

Z) ihre Antheridien aus den Konzeptakeln. Wenn nun beim Nahen

der Flut das Wasser steigt, so werden Eier und Speimatozoiden

frei. Die ersteren sinken — schwerer als das Meerwasser — in

den zahlreichen sich bildenden Wasserlachen zu Roden und die

letzteren werden durch ihre negative Phototaxis ebenJalls von der

hellen Oberfläche nach abwärts geleitet. Ist, wenn die Zeit der

Flut in die Nachtstunden lilllt, eine phototaktische Reaktion aus-

geschlossen, so sorgt dennoch negative Aerotaxis und — wahr-

scheinlich — positive Geotaxis dafür, daß die Spermatozoiden

die Oberfläche des Wassers fliehen und abwärts schwimmen.

Kommen die Speimatozoiden in die Nähe eines Eies, so sind sie

chemotaktisch gefangen, bis sie auf seine Oberfläche auftreffen

>ind thigmotaktisch festsitzen.

Die chemotaktische Einwirkungszone der Eier kann natur-

gemäß nur klein sein. Wie wir sehen, ist aber die Bewegungs-

richtung der Spermatozoiden in der übrigen Wassermasse nicht

sinnlos vom Zufall abhängig, sondern durch die Empfindlich-

keit gegen die verschiedenen zusammenwirkenden Reize

werden sie in die Nähe der Eier geführt und so die Mög-
lichkeit der Befruchtung erhöht. Wie sich die Fuciis-

Spermatozoiden an einem Standort ohne Gezeiten verhalten, wie

z. B. in der Ostsee, ist noch zu untersuchen. Möglicherweise ist

hier die Sicherheit der Befruchtung stark herabgesetzt, worauf,

wie OLTMANNS erwähnt, das weit spärlichere Auftreten von.

Keimpflanzen schließen läßt.

Ob auch bei anderen niederen Pflanzen die Befruchtung

erleichtert wird durch Empfindlichkeit der Spermatozoiden gegen

verschiedenartige Reize, müssen weitere Untersuchungen ergeben.

Freiburg i. B., September 1922.
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