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Vor einer Reihe von Jahren haben Ruckert und ich^) bei

verschiedenen Copepoden festgestellt , daC die Furchungskerne

nicht bloB im Ruhezustand, sondern auch wiihrend der Mitose aus

zwei vom Ei- und Samenkern abstamraenden Halften zusammen-

gesetzt sind, und dafi dieser Doppelbau der Kerne sich am langsten

in der Keimbahn, und zwar bis zu den Urgenitalzellen ver-

folgen laCt.

Obgleich diese Befunde, denen bald abnliche in anderen Tier-

gruppen folgten, bis zu einem gewissen Grade den ublichen Vor-

stellungen iiber die Folgen des Befruchtungsprozesses im Wege

standen, so mulite doch von einer weitergehenden theoretischen

Verwertung derselben abgesehen werden, solange sie nicht in drei

Richtungen eine Vervollstandigung erfuhren. Es muBte zunachst

gepriift werden, ob die von ROckert ausgesprochene Vermutung,

daC die Doppelkernigkeit bis ins Keimblaschenstadium fortdauere,

richtig sei, sodann mufite das specielle Verhalten der elterlichen

1) V. Hacker, Die Eibildung bei Cyclops und Canthocamptus,

Zool. Jahrb. (Anat. Abt.), Bd. V, 1892, p. 244, Eig. 29; J. Ruckert,

Ueber das Selbstandigbleiben der vaterlichen und mutterlichen

Kernsubstanz wahrend der ersten Entwickelung des befruchteten

Cyclopseies, Arch. mikr. Anat., Bd. XLV, 1895; V. Hacker, Ueber

die Selbstandigkeit der vaterlichen und miitterlichen Kernbestand-

teile wahrend der Embryonalentwickelung von Cyclops, Arch,

mikr. Anat, Bd. XLVI, 1896.
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Kernanteile unmittelbar vor dem folgenden BefruchtungsprozeC,

also zwischen der zweiten und dritten Generation , untersucht

werdeu, und schlieBlich gait es, zu ermitteln, ob es sich nicht blo6

um sporadische Vorkommnisse, sondern urn eine allgemeine Er-

scheinung im Tier- und Pflanzenreich handle.

In der erstgenannten Richtung bewegten sich die Unter-

suchungen, iiber deren Ergebnisse ich im Frtihjahr 1901 im

Anatomischen Anzeiger eine kurze Mitteilung^) machen konnte.

Seither habe ich unter Wiederaufnahnie und VervollstJindigung

meines alten Cyclopsmaterials auch den zweiten und mittelst Heran-

ziehung anderer Objekte und moglichst vollstandiger Beriicksichti-

gung der Litteratur den dritten Punkt in Angriff genommen. Die

Resultate aller dieser morphologischen Vorarbeiten sind es, welche

in der vorliegenden Schrift zusammengefaCt und der experimentellen

Forschung nutzbar gemacht werden sollen.

1. Kapitel.

Biologische Vorbemerkungen.

Da mein fruheres Material, Cyclops brevicornis, eine weitere

Verfolgung der Autonomie der Kernhalften iiber das Stadium der

Urgenitalzellen hinaus nicht gestattete, weil keine geniigende An-

zalil von jtingeren Larven beschajft't werden konnte, versuchte ich,

mit Hilfe pelagischer, in unbegrenzter Menge zu erlangender

Formen weiter zu kommen. Auf diese Weise kam ich dazu, die

pelagischen („limnetischen") Copepoden des Titisees zu uuter-

suchen.

Wie bereits an anderer Stelie ^) mitgeteilt wurde, habe icli

im Titisee, einem im Hoch-Schwarzwald am FuCe des Feldberges

in der Hohe von 848 m gelegenen Seebecken, die verbaltnismaCig

groCe Anzahl von vier limnetischen Copepodenarten vorgefunden,

namlich Cyclops strenuus Fisch., Heterocope saliens Lillj., Dia-

ptomus laciniatus Lillj. und D. denticornis Wierz. In diesem Jahre

1) V. Hacker, Ueber die Autonomie der vaterlichen und miittcr-

lichen Kernsubstanz vom Ei bis zu den Eortpflanzungszellen. Anat.

Anz., Bd. XX, 1902.

2) V. Hackek, Ueber die Fortpflanzung der limnetischen

Copepoden des Titisees. Ber. Naturf. Ges. Freiburg, Bd. XII, 1901.



Schicksal der elterlichen und groGelterlichen Kernanteile. 299

(Juni 1902) hat Herr stud. E. Wolf noch die eisacktragenden Weib-

chen einer fiinften limnetischen Art, Cyclops oithonoides Sars, im

Titisee aiigetroffen, so daU also dieser an Zahl der limnetischen

Copepodenarten alle groBen Schweizer Seebecken iibertrilft. Die

4 erstgenannten Arten, von denen Cyclops strenuus zur Familie

der Cyclopiden, die 3 iibrigen zu den Centropagiden (Calaniden

der alteren Autoren) gehoren, sind entsprechend dem postglacialen

Charakter des Titisees sog. subglaciale Formen, d. h. solche,

welche einerseits im Norden der alten Welt, in skandinavischen,

finnischen und sibirischen Wasserbecken, andererseits im Giirtel

der mitteleuropaischen Hochgebirge (Pyrenjien, Alpen, Tatra,

Kaukasus) vorkomraen.

Alle 4 erstgenannten Copepoden sind wenigstens im Titisee

monocyklische Formen, d. h. Formen, welche nur einmal im

Jahr wahrend einer kiirzeren oder langeren Periode in Fort-

pflanzung stehen und zu ihrer Entwickelung annahernd 12 Monate

bediirfen. Ich gebe im folgenden eine kurze Zusammenstellung

der beziiglichen Daten und zum Vergleich einige Angaben der

Schweizer Autoren.

Fiir Cyclops strenuus liegen eine Reihe von gut iiberein-

stinimenden Daten vor. Ich habe ihn in dem von Ende De-

zember bis Anfang April eisbedeckten Titisee (848 m) im Mai in

Fortpflanzung angetroffen, nach Zschokke^) beginnt im oberen

See von Arosa (1740 m) seine Hauptvermehrungszeit im Mai und

Juni, in sehr hoch gelegenen kalten Gebirgsseen dagegen, z. B.

in den Seen des Rhiitikons (1874—2313 m), erst im Juli und

August. In dem nur sehr selten von ausgedehnten Eisdecken be-

deckten Vierwaldstatter See scheint Cyclops strenuus nach G.

BuRCKHARDT 2) dicykUsch zu sein, indem die erste Generation von

Jauuar bis Marz, die zweite von Juli bis August sich in Fort-

pflanzung befindet.

Heterocope saliens habe ich im Titisee von der zweiten

Halfte des Juni bis in die erste Halfte des Oktober in Fort-

pflanzung angetroflen. Wahrend dieser gauzen Zeit trugen viele

Weibchen die Samenballen am Abdomen angeheftet, und die Ei-

leiter strotzten von zahlreichen, auf verschiedener Entwickelungs-

1) F. ZscHOKKE, Die Tierwelt der Hochgebirgsseen , Basel,

Genf und Lyon 1900, p. 150.

2) G. BuRCKHARDT, Quantitative Studien iiber das Zooplankton

des Vierwaldstatter Sees, Luzern 1900, p. 168.

20*
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stufe stehenden Eizellen, was auf eine sehr lebhafte und im

Gegensatz vod Diaptomus nicht schub- oder satzweise, sondern

kontiuuierlich erfolgende Eiproduktion schlieCen laCt. Den Vor-

gang der Eiablage habe ich so wenig wie meine Vorganger (Gruber,

NoRDQUiST u. A.) verfolgen konnen, zweiffellos werden aber die

Eier, wie bei vielen marinen Verwandten (Cetochilus u. a.) einzeln

abgesetzt.

Diaptomus laciiiiatus beginnt im Titisee die BilduDg von

Eisackchen schon im Mjirz, noch unter der Eisdecke. Die Ver-

mebrung erreicht ihr Maximum im Mai, also etwa 3 Monate

spiiter als in dem eisfreien Vierwaldstatter See, wo G. Burck-

HARDT ^) das Maximum der Eier tragenden Weibchen im Mittel

um den 15. Januar fand.

Diaptomus deiiticornis produziert im Titisee von Ende Juni

bis Anfang Oktober Eiersacke. Das Maximum der Fortpflanzungs-

tbatigkeit fallt jedoch in den August, also in den namlichen

Monat, in dem diese Art auch in den Hochgebirgsseen in die

Geschlechtsreife eintritt. Es ist bemerkenswert, daC der nach

ZscHOKKE als h c h a 1 p i n und hochnordisch zu bezeichnende,

den hochalpinen, subglacialen Verhiiltnissen streng angepaBte D.

denticormis auch im Titisee jenen Termin eingehalten hat, trotz-

dem dieser See schon im Anfang April, also 2—3 Monate fruher

als die Hochgebirgsseen, aufzufrieren pflegt.

Wahrend also im Titisee die Hauptvermehrung des D. laci-

niatus in die Friihlingsmonate fallt, ist diejenige von D, denticoruis

auf den Hochsommer konzentriert. Es mag vielleicht mit diesem,

im wesentlichen auch fur die Alpenseen gelteuden Verhilltnis zu-

sammenhangen , daC beide Arten in demselben Seebecken zu-

s a mm en vorkommen, wahrend sich z. B. D. denticornis und bacil-

lifer, welche die gleiche Fortpflanzungszeit besitzen, wenigstcns

in den Alpen in eiuem und demselben See ausschlieBen^),

Im AnschluC an diese Bemerkungen iiber die jahrliche Periodi-

citiit der 4 Arten sollen noch einige Worte iiber das zeitliche

Auftreten der beiden Geschlechter der 2 Diaptomus-

arten hinzugefugt werden. Bei Diaptomus denticornis und noch

mehr bei D. laciniatus trat mir die Erscheinung entgegen, daB die

Geschlechter in den Stadien vor Erlangung der vollen Geschlechts-

reife in den Oberflachenschichten des Sees sehr ungleichmaBig
gemischt sind. Wahrend an den klaren heilSen Sommertageu, an

1) G, BUKCKHARDT, 1. C. p. 1C4.

2) F. ZSOHOKKE, 1. c. p. 127.
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welchen wir unsere meisten Fange ausgefiihrt haben, in den Ober-

flachenschichten (0—2 m) die jungen Weibchen ganz auJBerordentlich

iiberwogen, fanden sich im Winter in den beiden unter der Eis-

decke gemachten Fangen die Maunchen in groGer Majoritat vor.

Fine genauere Betrachtung der Zahlenverhaltnisse fiihrte mich zu

der Auffassung, daB die Weibchen mehr gleichmafiiger in den

verschiedenen iiberhaupt bewohnten Schichten verteilt sind, wahrend

„die Mannchen, als die s ensiti ve ren, speciell wohl auch gegen

Licht und Warme empfindlicheren Individuen mehr eine bestimmte,

je nach den Licht- und Warmeverhaltnissen tiefere oder hohere

Schicht, ein bestimmtes Optimum, einhalten" und also an klaren

Sommertagen sich mehr in die tieferen Schichten hinabsenken,

unter der wenig transparenten Schee- und Eisdecke dagegen nach

der Hohe streben.

Diese am Titisee-Material gewonnenen Ergebnisse stehen in

bestem Einklang rait denjenigen von G. Burckhardt ^), welcher

die limnetische Fauna des Vierwaldstatter-Sees zum Gegenstand

einer auBerordentlich umfassenden und erschopfenden Untersuchung

gemacht hat. So sagt Burckhardt ^) von Diaptomus gracilis,

daC die Mannchen eine sehr deutlich ausgepragte tagliche Wande-

rung zeigen, die sich strikte nach der Intensitat der Beleuchtung

und nach der Klarheit des Wassers richtet, und daC die Weibchen

nicht ganz so stark und bedeuteud weniger schnell auf die Licht-

unterschiede reagieren. Ein noch prompteres Reagieren auf die

Lichtveranderungen fand Burckhardt bei D. laciniatus. Die

Mannchen dieser Form dringen bei Nacht sehr stark gegen die

Oberflache an und kouzentrieren sich hier in der obersten 1 Meter-

Schicht, wahrend die Weibchen nachts immer noch auf die 20—50

obersten Meter verteilt sind.

Ein Unterschied zwischen den Verhaltnissen in den beiden

Seen besteht nur darin, daO in dem infolge seines Reichtums

an gelosten organischen Substanzen tiefbraun gefarbteu Titisee die

Copepoden an und fur sich mehr in den Oberflachen schichten

konzentriert sind als in dem transparenten, gewohnlich blau-griinen

Vierwaldstatter-See.

1) Die schone Arbeit G. Burckhakdt's ist mir erst nach Ver-

offentlichung meiner ersten Mitteilung in die Hande gelangt. So
sehr ich auch auf der einen Seite bedauert habe, ihr Erscheinen

iibersehen zu haben, so erfreulich erscheiut es mir andererseits, daC

wir unabhangig voneinander zu den gleichen Ergebnissen gelangt sind.

2) 1. c. p. 227 fF.
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2. Kapitel.

Zur Entwickeluiigsgeschiclite der Centropagiden.

Von den 5 limnetischen Titisee-Copepoden haben mir nur

die 3 Centropagideu als Material fUr die eigentliche Unter-

suchung gedient. Von diesen 3 Formen sind die beiden Dia-

ptomusarten, insbesondere D. denticornis, sowohl fur die embryo-

nalen, als fiir die larvalen Stadien, Heterocope der oben be-

sprochenen Verbaltnisse halber nur fiir die letzteren in Betracbi

gekommen.

Die Entwickelung der Eier von Diaptomus denticornis scblieCt

sich sowohl in ihrem auCeren Verlauf, als in Bezug auf die kern-

teilungsgeschichtlichen Verhaltnisse durchaus an diejenige des

Cyclopseies an. Ich will daher nur auf zwei Punkte genauer ein-

geben, beziiglich welcher ich einige neue Thatsachen von ali-

gemeinerem Interesse dera bisher Bekannten hinzufiigen kann,

namlich auf die Bildung von Dauereiern und auf d i

e

histologische Diff erenzierung der Keimbahnzellen.
Ueberdie Bildungvon Dauereiern bei Diaptomus.

Bei der Feststellung des Fortpflanzungscyklus der beiden Diaptomus-

arten des Titisees war mir aufgefallen, daC dieselben beziiglich

der Geschwindigkeit der Entwickelung einen wesentlichen Unter-

schied zeigen. Wie wir gesehen haben, fallt im Titisee die Fort-

pfianzung des Diaptomus laciniatus in die Monate Marz bis Mai.

Schon Ende Juli, also nur zwei bis drei Monate nach der

Hauptvermehrung, wimmeln die Oberflilchenschichten des Sees von

geschlechtlich ditierenzierten, mit alien sekundaren Geschlechts-

charakteren ausgestatteten Laciniatus-Jungen, welche dann ganz
langsam wiihrend des Herbstes und Winters, also im Verlauf

von 8 Monaten , zur vollen Reife heranwachsen. Im Gegensatz

dazu treten bei Diaptomus denticornis, dessen Hauptvermehrung

in den August fallt, geschlechtlich difi'erenzierte Jugendformen erst

im folgenden Juni, also zehn Monate spiiter auf, wahrend die

Weiterentwickelung zur vollen Geschlechtsreife auCerordentlich

rasch, in dem kurzen Zeitraum von etwa zwei Monaten, vor

sich geht.

Diese merkwiirdige Verschiedenheit fiihrte mich vor die Frage,

in welchem Stadium die Denticornis-Brut iiberwintert. Um diese

Frage zu beantworten, untersuchte ich zuniichst, bis zu welchem

Stadium die Embryonen von D. denticornis in den Eisiicken der

Mutter herumgetragen werden. Da ergab sich deun, wie ich zur
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Vervollstandigung der in der friiheren Mitteilung gemachten An-

gaben kurz ausfiihren mochte, folgende Sachlage.

Untersucht man zu Anfang der Vermehrungszeit von Dia-

ptomus denticornis, also in den ersten Augusttagen, den Inhalt der

Eisacke, so ergeben sich im wesentlichen die namlichen Verhalt-

nisse, wie bei den tiimpelbewohnenden Copepodeu, bei Cyclops

und Canthocamptus: es komnien relativ selten die Befruchtung,

die friiheren Furchungsstadien, die Blastula und Gastrula, dagegen

in iiberwiegender Anzahl die alteren Embryonalphasen, namentlich

das Naupliusstadium zu Gesicht. Selbstverstandlicb bangt dieses

Verhaltnis mit der relativeu Dauer der eiuzeluen Phasen zusammen.

Beispielsweise wiesen 30 auf Schnitten untersuchte Eisacke von

Diaptomus denticornis aus eineni Fange vom 6. August (1900)

folgende Zahlenverhaltnisse auf:

I. Richtungskorperbildung, Befruchtung = 7o

II. Furchung bis zur Blastula 6 = 20 %
III. Gastrulation und vollendetes Gastrula-

stadium („Dauerstadium") 11 = 36,66 7o

IV. Spatere Embryonalstadien bis zum

Nauplius 13= 43,33 % 43,33 %
Nur wenige Wochen spater ist aber die Sachlage eine ganz

andere. Man findet nunmehr fast ausschlieClich die Furchungs-

stadien und die einzelnen Phasen der Gastrulation, dagegen nur

sehr sparlich die spateren Embryonalstadien. So enthielten 20

auf Schnitten untersuchte Eisacke aus einem am 19. August des

namlichen Jahres (1900) gemachten Fange folgende Stadien:

I. Richtungskorperbildung, Befruchtung 3 = 15 7o
]

II. Furchung bis zur Blastula 7 = 35 7o

III. Gastrulation und vollendetes Gastrula-
[

'^

stadium („Dauerstadium") 8 = 40 7o J

IV. Spatere Embryonalstadien bis zum

Nauplius 2 = 10 Vo 10 Vo

Diese betriichthche Verschiedenheit zwischen dem friiheren

und dem spateren Fange findet ihre Erklarung in dem Umstande,

daB Diaptomus denticornis zweierlei Eier produziert, und zwar

im ersten Teil seiner Vermehrungsperiode „Subitaneier", welche

sich innerhalb des Eisackes kontinuierlich bis zum Naupliusstadium

weiterentwickeln, im zv^reiten Teil vorwiegend „Dauereier", welche

zunachst nur bis zu einem bestimmten, im folgenden genauer zu

bezeichnenden Stadium gelangen.
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Die beiden Arten von Eiern sind von Beginn des Gastrulations-

prozesses an sofort an der verschiedenen Umhullung zu erkennen:

die Subitaneier sind bis zum Naupliusstadium — auGer von der ge-

raeinschaftlichen Eisackhulle — nur von einer diinnen, als Dotter-

niembran zu bezeichnenden Special-Eihaut, die Dauereier da-

gegen von einer dopp elwandigen ,
chitinosen Kapsel

umschlossen.

Es moge zunachst die Beschaffeuheit und Entstehuugsweisc

dieser Kapsel an der Hand der Figuren 11—14 besprochen werden.

Die Fig. 11 zeigt die letzten Mitosen des achten Teilungs-

schrittes der Blastodermzellen. Die groCkernigen Entodermzellen

(E), von denen 3 im Schnitte liegen, zeigen noch kein Anzeichen

der achten Teilung und nehmen, wie dies auch bei den Cyclops-

eiern im entsprechenden Stadium ^) der Fall ist, infolge der Ex-

pansion der sich teilenden Blastodermzellen eine palisadenartige

Gestalt an. Auf der Kuppe der von ihnen gebildeten pfropfartig

in die Furchungshohle hineinragenden Masse liegt die primiire

Urgenitalzelle (A-Zelle). In diesem Stadium sieht 'man, wie unter-

lialb der dunnen Dottermembran 2) (Dm) die auCere chitinose

Kapsel (Chi) zur Abscheidung gelangt.

In Fig. 12 haben die Blastodermzellen grofitenteils den neunten,

die Entodermelemente den achten Teilungsschritt vollendet, und

ebenso hat die primare Urgenitalzelle durch Teilung die beiden se-

kundaren oder definitiven Urgenitalzelleu geliefert. In diesem Sta-

dium erfolgt die Bildung der inneren Chitinkapsel (Ch^), welche,

was ihre Dicke und sonstige Beschatfenheit anbelangt, der aufieren

vollkommen gleicht und auf den Schnitten gewohnlich durch einen

schmalen Spalt von ihr getrennt erscheint.

In den folgenden Stadien zeigten sich die beiden Kapseln

haufig vom Embryo abgehoben, was moglicherweise auf eine

Wirkung der Keagenzien zuriickzufuhren ist. In solchen Fallen

(Fig. 14) liefi sich innerhalb der inneren Kapsel noch eine weitere,

sehr dunne Membran erkennen.

Es lieC sich nun weiterhin durch einen Vergleich zahlreichcr

Eisacke aus verschiedenen Fangen der Nachweis fiihreu, daC nur

1) Das hier abgebildete Stadium von Diaptomus entspricht

der in Taf. V, Fig. 29 meiner letzten Cyclops-Arbeit (Die Keimbahn

von Cyclops, 1897) abgebildeten Phase.

2) Auf den vorhergehenden Figuren und ebenso in Fig. 13 u.

14 ist die Dottermembran nicht eingezeichnet.
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die dtitmhautigen „Subitaneier" sich innerhalb des Eisackes bis

zum Naupliusstadium weiter entwickeln, wahrend die dickschaligen

„Daueroier" nur bis zu einem bestimmten, wohl charakterisieitcn

Stadium gelangen. Dieses Stadium wird dadurch erreicht, daC

zunachst die beiden Urgenitalzellen und die samtlichen, in den

vorhergehenden Stadien durch ihre groBeu Kerne gekennzeichneten

Entodermzellen in das Innere der Furchungshohle hineingeschoben

werden. Sie bilden miteinander ein ruiidliches Paket von Zellen,

dessen UmriB in Fig. 13 durch einen dunklen Kontur hervorgehoben

ist. Wahrend nun die Entodermzellen die dem neunten Teilungs-

schritt entsprechende Teilung ausfiihren (Fig. 13), stiilpen sich

vom Blastoporus aus zahlreiche kleinzellige Elemente in das

Innere des Embryos ein und schiebeu sich in den Spalt zwischen

dem centraleu Zellpaket und der Innenflache des Entoderms.

Inwieweit es sich hierbei um entodermale oder mesodermale

Elemente handelt, habe ich nicht weiter verfolgt. Hier sei nur

erwahnt, daC die betretieuden Bilder vollkommeu den bei Cyclops

gefundenen entsprechen ^) und daC auch ein Vergleich mit den

von Pedaschenko ') bei Lernaea beobachteten Verhaltnissen keine

Schwierigkeiten bietet.

In dem nunmehr erreichten Stadium (Fig. 14) bildet der

Embryo eine ovoide, vollstiindig kompakte Zelleumasse, in welcher

die Reste der Furchungshohle und des Blastoporus (vergl. Fig. 13)

vollstandig verschwunden sind. Die Kerne des Blastoderms sind,

wie ich dies auch bei den Dauereiern von Cladoceren (Sida cry-

stallina) gefunden habe, von der Peripherie des Eies weg in die

Tiefe ihrer Zellterritorien geruckt.

Es wurden bereits oben, im Gegensatz zu den sich konti-

uuierlich weiterentwickelnden „Subitaneiern", die Bezeichnungen

„Dauereier", bczw. „Dauerstadium" gebraucht. Daftir, daC das

in Fig. 14 abgebildete Stadium thatsiichlich den Beginn einer

angeren Entwickelungsruhe bezeichnet, scheinen mir, wie ich hier

kurz zusammenfassen will, folgende Verhiiltnisse beweisend zu sein

:

die Thatsache, daC sich bei Diaptomus denticornis iiberhaupt

zweierlei Eier vorfinden, ferner die Beschatlenheit der dicken, mehr-

schichtigen Chitinkapsel und das auffallige Fehlen der bei anderen

1) Vergl. Die Keimbahn von Cyclops, Taf. V, Pig. 34.

2) D. Pedaschenko, Embryonalentwickelung und Metamorphose
von Lernaea branchialis L. Trav. Soc. Imp. Natur. St. Petersb.,

T. XXVI, 1898.
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Copepoden so zahlreich sich findeoden alteren Embryonalstadien,

und schlieClich die Aehnlicbkeit des fraglichen Stadiums mit dem

Ruhestadium der Wiiitereier der Daphuiden^).

Ich glaube es demnach als feststehend betrachten zu diirfen,

daB Diaptomus denticornis im zweiten Abschnitt der Fortpflauzungs-

periode „Dauereier" erzeugt, womit meines Wissens erstmals fUr

einen Copepoden die Existenz von zweierlei Eiern nachgewieseu

sein wtirde.

Mein konserviertes Material erlaubt es nicht, die weiteren, sich

daran anreihenden Fragen zu beantworten: ob die vom Weibchen

abgestreiften Eier in flottierendem Zustaud oder auf dem Seegrund

die Ruhezeit verbringen, wie lange diese Rubezeit dauert, ob

speciell die Embryonen wahrend des ganzen Winters auf diesem

Dauerstadium steben bleiben und in welchem Verbaltuis die beiden

Entwickelungsweisen zu einander stehen? Die Klarlegung aller

dieser Punkte wurde nur an Ort und Stelle moglich sein.

Ervvahnen muB ich uoch, daC ich auch von Diaptomus lacinia-

tus am ScbluB der Fortpiianzungsperiode, im Juni und Juli, ver-

einzelte Weibchen gefunden babe, welche in ihrem Eisack an Stelle

der 6 rasch zu Nauplien sich entvvickelnden Eier nur ein oder

zwei von einer dicken Hiille umschlossene, auf friiheren Ent-

wickelungsstadien befindliche Eier mit sich fiihrten.

Histologische Differenzierung der Keimbahnzellen.

Ehe ich auf den eigentlichen Gegenstand, die Autonomic der

elterlichen Kernhalften, eingehe, soil noch eine kurze Beschreibung

der Keimbahn unserer Objekte, d. h. der vom befruchteten Ei zur

Gouadenanlage fiihrenden Zellenfolge, vorausgeschickt werden.

Fiir Cyclops brevicornis habe ich in friiheren Arbeiten au-

gegeben, daB die Keimbahn durch eine Reihe von besonderen

Merkmalen gekennzeichnet ist: nicht nur, daB die auch bei den

iibrigen Furchungszellen zu beobachtenden Erscheinungen, namlich

die Autonomic der elterlichen Kernhalften und die Heterotypie des

Kernteilungsverlaufes, sich in dieser Zellenfolge am liingsten und

ausgepragtesten forterhalten, sondern es kommen noch zwei weitere

Merkmale hinzu, welche in jedem einzelnen Furchuiigsstadium die

Keimbahnzellen ohne weiteres charakterisieren, namlich die zu-

1) Vergl. V. Hacker, Die Entwickelung der Wintereier der

Daphniden. Ber. Nat. Ges. Freiburg, Bd. VIII, 1894,
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nehmende Verlangsamung der Teilungsgeschwindigkeit (zunehraende

Phasendifferenz) und das Auftreten einer besonderen morpho-

logischen DifferenzieruDg, der AuCenkornchen oder Ektosomen.

Die namlichen vier Merkmale finden sich auch bei den Eiern

von Diaptomus denticornis wieder, wie unter Hinweis auf die bei-

gegebenen Figuren, in welchen die Keimbahnzellen durch einen

roten Ton gekennzeichnet sind, in kurzem gezeigt werden soil.

Das erste Merkmal, die Autonomie der Kernhalften, bildet

den eigentlichen Gegenstand unserer Untersuchung und kann

daher bei diesen Vorbemerkungen iibergangen werden. Die beiden

folgenden, die Heterotypie des Kernteilungsverlaufes und die zu-

nehmende Phasendifferenz, werden beispielsweise durch die Figur 4,

welche den Uebergang vom Vier- zum Achtzellenstadium dar-

stellt, veranschaulicht. Die 3 im Schnitte getroffenen Kern-

teilungsfiguren zeigen alle einzelnen Unterphasen der Metakinese,

d. h. das Auseinanderweichen der Spalthalften, also Bilder, welche

bekanntlich gerade beim heterotypischeu Kernteilungsmodus be-

sonders haufig und in besonders charakteristischer Weise zur

Auschauung konimen. Die Figur laCt ferner deutlich erkennen,

daB die Kernteilung der Keimbahnzelle bemerklich hinter den

iibrigen Kernteilungen zurtickgeblieben ist, eine Diflerenz der

Phase, welche in den nachsten Furchungsstadien sich stufen-

weise groBer gestaltet und z. B. schon beim Uebergang vom 16-

zum 32-Zellenstadium fast die ganze Spanne eines Kernteilungs-

aktes umfaBt, insofern hier die Keimbahnzelle erst die Pro-

phasen und zwar die Diakinese aufweist, wahrend ein Teil der

iibrigen Zellen den betreflenden Teilungsschritt bereits vollendet

hat (Fig. 5 u. 6).

Auf das vierte Merkmal, das Auftreten der AuBenkoruchen,

muB etwas genauer eingegangen werden. Bei Cyclops brevicornis

gestaltet sich dieser Vorgang in der Weise, daB jeweils bei der

Teilung der Keimbahnzelle und nur bei dieser im Umkreis des

einen Poles rundliche, verschieden groBe Kornchen auftreten,

welche sich ahnlich wie die Nukleolen farben, wahrend der Neu-

bildung der Tochterkerne anscheiuend zu groBeren Brocken zu-

sammenflieBen und im Verlauf der eigentlichen „Kernruhe"
.
wieder

vollstandig verschwinden. Beziiglich dieser Kornchen, fiir welche

ich den physiologisch indifferenten Namen „AuBenkornchen'' (Ekto-

somen) vorgeschlagen babe, blieben eine ganze Reihe von Punkten

dunkel: was ihre Herkunft anbelangt, so konnte nur ganz ver-

mutungsweise an einen Zusammenhang mit den Nukleolen gedacht
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werden ^) ; ferner muCte dahingestellt bleiben, ob bei der Teilung

der Keimbahnzclle das kornchenfuhrende oder das kornchenfreie

Produkt zur neuen Keimbahnzelle wird^); und endlich war es

trotz vielfacher Uebereinstimmung der Bilder zunachst vollkommeu

ausgeschlossen, Beziehungen zu der Chromatindiminution bei Ascaris

aufzufinden ^).

In alien diesen drei Punkten glaube ich nun infolge der Be-

funde bei Diaptomus denticornis urn einige Scbritte weitergekommen

zu sein. Was zunachst das Thatsacbliche anbelangt, so sei nur

kurz erwahnt, dafi die AuCenkornchensubstanz in der Keimbahn-

zelle sich erstmals in der Phase des segmentierten Knauels (Dia-

kinese) als eine einseitig dem einen Kernpol angelagerte Masse

bemerklich macht (Fig. 5), daC sie dann allraahlich in die Um-

gebung des betreffenden Spindelpols rtickt und jetzt mehr in

Gestalt kleiner Kornchen erscheint (Fig. 6, 4, 3, 2, 1) und schlieC-

lich zu Beginn des Ruhestadiums vor ihrem vollstandigen Schwunde

wieder in Form einer kuchen- oder wurstahnlichen Masse dem

Kern anliegt (Fig. 7—10).

Um nun auf die Herkunft der AuCenkornchen zu sprechen

zu koramen, so zeigen die Bilder bei Diaptomus jedenfalls so viel

mit Sicherheit, daC diese Gebilde nicht einfach die direkten Um-

wandlungsprodukte der Nukleolen des Mutterkerns sein konnen.

Denu wenn auch bei Diaptomus, ebenso wie bei Cyclops das erste

Auftreten annahernd mit dem Schwunde der Nukleolen zusammen-

fallt (Fig. 5 und 6), so ist doch die Masse der AuCenkornchen-

substanz zweifellos viel groCer als die der gesamten, vor Beginn

der Kernteilung vorhandenen Nukleolarsubstanz und zweitens habe

ich den entschiedenen Eindruck gewonnen, dafi die Masse der

AuBenkornchensubstanz auch in der Zeit zwischen dem Spirem-

stadium und dem Tochterkernstadium noch in fortgesetzter Zu-

nahme begrifien ist (vergl. Fig. 5 und 6 einerseits mit Fig. 7 und 8

andererseits). Angesichts dieses Verhaltens mochte ich, ohue mich

auf den Gegenstand weiter einzulassen oder ein abschlieCendes

Urteil abgeben zu wollen, meine auf den Erfahrungen bei Cyclops

und Diaptomus beruhende Auffassung dahin kurz zusammenfassen,

daB ich die AuCenkornchen, ahulich wie die Nukleolen, fur teni-

porare, n i ch t-s t r uk t u r ie r t e Abscheidungen oder

1) Die Keimbahn von Cyclops, p. 06 if.

2) 1. c. p. 74.

3) 1. c. p. 63 ff.
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Zwischenprodukte des Kern-Zelle-Stoffwechsels
halte, welche in ganz bestimmten Zustanden der Zelle zur Ab-

scheidung gelangen bezw. wieder aufgelost werden.

Eine mehr befriedigende Antwort vermag ich auf die Frage

zu geben, ob die kornchenfuhrende oder die kornchenfreie Zell-

halfte zur neuen Keimbahnzelle („Stammzelle" Boveei's) wird. Die

Figuren 7— 10. welche drei verschiedenen Eisacken entnomnien

sind, geben eine Reilie von Phasen des sechsten Teilungsschrittes

wieder. Von den nach Ablauf des fiiuften Teilungsschrittes vor-

handenen 32 Zellen sind in Fig. 7 dreiCig somatische Zellen

in abermaliger Teilung begritfen, in Fig. 8 ist diese sechste Teilung

beinahe, in Fig. 9 und 10 bereits ganz abgelaufen. Die beiden

iibrigen Zellen, namlich die (rot gezeichnete) Keimbahnzelle (A-Zelle)

und ihre Schwesterzelle (B-Zelle) machen in Fig. 7 und 8 noch

keine Miene zur Ausfuhrung des sechsten Teilungsschrittes, in

Fig. 9 ist die Keimbahnzelle in das Stadium des Spirems, in

Fig. 10 in das der Diakinese eingetreten. DaC, nebenbei bemerkt,

in den spateren Phasen (Fig. 9 und 10) die Keimbahnzelle

weniger weit in die Furchungshohle eingedrungen erscheint als

in den friiheren (Fig. 7 und 8), ist, wie ich glaube, nicht als

individuelle Variation aufzufassen, sondern als eine normale Folge

der Zustande: ich denke mir, daG die wahrend der Teilung der

somatischen Zellen passiv in die Furchungshohle hereingeprefite

Keimbahnzelle (Fig. 7 und 8) zu Beginn der eigenen Teilung

sich in ahnlicher Weise, wie dies fiir jiingere Furchungszellen und

Epithelzellen genugsam bekannt ist, abzurunden bemuht ist und

sich dabei teilweise wieder aus der Furchungshohle zuriickzieht

(Fig. 9 und 10).

In dieser Folge von Figuren ist nun deutlich zu erkennen,

daB die AuBenkornchensubstauz, welche wahrend des funften Tei-

lungsschrittes gebildet worden war, nicht in der groCen, durch den

Umfaug ihres Kernes gekennzeichneten Keimbahnzelle, sondern

in dem kleinen, vielfach geradezu rudimentar erscheinenden und

hochstwahrscheinlich iiberhaupt nicht mehr sich teilenden Schwester-

element gelegen ist.

Wenn dies aber fiir den funften Teilungsschritt Geltung hat,

so ist der SchluC kaum abzuweisen, daC auch bei den vorher-

gehenden Furchungen die in der Keimbahnzelle gebildete AuBen-

kornchensubstanz nicht der neuen Keimbahnzelle, sondern jeweils

ihrer Schwesterzelle als Mitgift uberliefert wird , um hier

wahrend des Kernruhestadiums der Auflosung anheimzufallen.
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Von diesem Standpunkte aus glaube ich nun auch der Be-

antwortung der dritten Frage naher treten zu konnen, naralich

der Frage, welche Bezieliungen zwischen der Bildung der AuCen-

koruchen der Copepoden und der Chromatindiniinution bei Ascaris

bestehen. Jedenfalls kaun darauf hingewiesen werden, daC es bei

Ascaris stets, bei den Copepoden mindestens bei e i n e m Teilungs-

schritte die Schwesterzelle der Keimbahn- oder Stammzelle

ist, in welcher die Ab- oder Ausscheidung erfolgt. Es besteht

also wenigsteus hinsichtlich der Zelle, in welcher sich die Vor-

gange abspielen, eine gewisse Uebereinstimmung, und wir konnten

sagen, daC sich in der Schwesterzelle der Keimbahn-
zelle bei den Copepoden gleich bei ihrer Entstehung, bei Ascaris

erst bei ihrer Teilung ein Differeuzierungsvorgang abspielt, der

durch das Auftreten gewisser cellularer bezw. nuklearer Abschei-

dungen charakterisiert ist. Ob die Uebereinstimmung weitergeht,

ob etwa auch die Abscheidungen bei den Copepoden dem Chromatin

entstammen ^), und ob iiberhaupt die physiologisehe Wurzel in

beiden Fallen die namliche ist, dariiber mochte ich keine weiteren

Vermutungen aufstellen.

Immerhin scheiut Aussicht vorhanden zu sein, dafi wir auf

diesem Gebiete nicht lange auf ein groCeres Vergleichsmaterial

zu warten haben werden. Jetzt schon tauchen da und dort Beob-

achtungen auf, welche sicherlich bei eingehenderer Weiterverfolgung

Ankuupfungspunkte bieten werden : so hat, wie ich schon in meiner

friiheren Arbeit im Nachtrag anfiihreii konnte, Jennings ^) in den

Entoderrazellen eines Radertieres (Asplanchna) vom vierten Tei-

lungsschritte an einseitige Kornchenansammlungen gefunden, die

auCerordentlich an die AuBenkornchen der Copepoden erinnern,

und andererseits hat ganz neuerdings Giardina *) bei der Oogo-

nieubildung des Schwimmkiifers (Dytiscus) gewisse Differenzierun-

gen festgestellt, bei denen man lebhaft an die BovERi'schen Be-

funde bei Ascaris erinnert wird.

1) Vergl. hierzu die Bemerkungen am Scblufi des Abschnittes

„Individualitatshypothese der Chromosomen'".

2) H. S. Jennings, The early development of Asplanchna

Herrickii de Guerne. Bull. Mus. Comp. Zool. Harv. Coll., Vol. XXX,
1896, rig. 16, 38, 48—52, 64 u. a.

3) A. Giardina, Origine dell' oocite e delle cellule nutrici nel

Dytiscus. Intern. Monatsschr. Anat. u. Phys., Bd. XVIII, 1901.
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3, Kapitel.

Die Autonoinie der Kernhillften witlirend der Furchimg mid
(xastrulation.

Die Selbstiindigkeit oder, wie ich das Verhaltnis in meiiier

friiheren Mitteilung genaiiut habe, die Autonomie der Kernhalften,

tritt im Ei von Diaptomus denticornis in mancher Hinsicht deut-

licher, in anderer wieder weniger ausgepragt als bei Cyclops hervor.

Wie sich der Leser vielleicht erinnert, laCt sich bei der Furchung

des Cyclopseies die Trennung der Kernhalften nicht bloC im Ruhe-

stadium, sondern auch wahrend der Teilung selbst und zwar nameut-

lich im Kniiuelstadium, im Dyaster und wahrend der Rekonstitution

der Tochterkerne beobachten. Die beiden letztgenaunten Phasen

liefern auch bei Diaptomus ganz analoge Bilder, wie aus Fig. 7

(Dyaster) und 8 (Telophasen) ohne weiteres zu ersehen ist. Frei-

lich lassen nicht alle Teilungsfiguren, sondern immer nur ein Teil

derselben den Doppelbau deutlich hervortreten, aber der Grund

ist, wie schon Ruckert fiir Cyclops strenuus angegeben hat, nicht

in einer bereits stattgefundenen „Vermengung" der vaterlichen und

miitterlichen Kernsubstanzen, sondern, namentlich in den spateren

Furchungsstadien, in einer innigeren Aneinanderlagerung der Kern-

halften, vielfach wohl auch in der verschiedenen Seiteuansicht der

Figuren zu suchen.

Einen Punkt mochte ich iibrigeus noch besonders hervorheben,

der bei den bisher beschriebenen Objekten noch keine Erwahnung

gefundeu hat. Bei den in reiner Polansicht sich darbietenden

Asteren, z. B. des 4—8-Zellen-Stadiums (Fig. 28 und 29), tritt

eine regelmalSige Anordnung der 32 Chromosomen in der Weise

hervor, daC sich durch die kreisformige Aequatorialplatte jeweils

ein Durchmesser legen laCt, welcher die Chromosomen in zvvei

Gruppen zu je 16 trennt, ohne eines der Chromosomen
zu schneiden. Es zieht sich langs diesem (auf den Figuren

durch die gestrichelte Linie angedeuteten) Durchmesser gleichsam

ein schmaler Spalt durch die Aequatorialplatte und die Zweiteilig-

keit der letzteren tritt um so deutlicher hervor, als zu beiden Seiten

dieses scheinbaren Spaltes die Chromosomen grofienteils der Lange

nach ausgestreckt sind, wahrend in den iibrigen Teilen der Figur

mehr die Winkel- und Hakenform der Elemente vorherrscht. Es

darf wohl aus den Bildern der Schlufi gezogen werden, daC irgend

eine, bei der angewandten Konservierung unsichtbar bleibende
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Trennungsvorrichtung vorlianden ist, durch welche auch im
Aster stadium die Chromosomen in zwei Gruppen geschieden

werden und da , wie die Figur 4 zeigt , in den betretfenden

Furchungsstadien mindesteus bis zur Metakinese die ganze citronen-

forraige Teilungsfigur von einer Kernmembran umschlossen ist, so

ist wohl anzunehmen, daB jene Trennungsvorrichtung in einer un-

siclitbaren, niembranartigeu, die ganze Kernteilungsfigur durch-

setzenden Scheidewand besteht.

Ich gehe jetzt zu demjenigen Gcgenstande iiber, welcher in

morphologisciier Hinsicht den Angelpunkt der vorliegenden Unter-

sucliung bildet, nanilicli zu dem Verhalten der Kerne wahrend des

eigentlichen Ruhe stadiums. Der Uebergang zu demselben er-

folgt in den friihen Furchungsstadien von Diaptomus in der Weise,

daB die an die Pole geriickten Chromosomen sich zunachst zu

chromosomalen Teilblaschen oder, wie ich dieselben nennen will,

zu Idiomeren ^ ) umbilden (Fig. 1 u 3), in ahnlicher Weise, wie

dies von Ruckeet und mir fiir Cyclops und von anderen Autoren

fiir eine Reihe verschiedener Objekte beschrieben worden ist ^).

Die Zahl dieser Idiomeren entspricht iibrigens auf keinem

meiner Diaptomus-Priiparate der vollen Normalzahl der Chromo-

somen (32), vielmehr finden offenbar schon wahrend der Telophasen

Verschmelzungen der Chromosomen und ihrer Abkommlinge statt,

so daB hochstens 8 solcher Teilblaschen zur Anschauung kommen.

Dieselben sind, wie sowohl Seitenansicht (Fig. 1) als Polansicht

(Fig. 7 und 24) erkennen lassen, annahernd in einer Ebene und

zwar in Form eines Ringes oder Kranzes angeordnet, zeigen also

nicht die fiir andere Objekte beschriebeue maulbeerformige Grup-

pieruug.

Sehr rasch erfolgt nunmehr die Verschmelzung der Idiomeren

zu zwei gleich groCen und dicht nebeneinander geschmiegten

Bliischen, welche zweifellos der vilterlichen und raiitterlichen Kern-

hiilfte entsprechen und fiir welche ich die Bezeichnung Groiiomcren

vorschlagen mochte (Fig. 5 rechts und Fig. 8 oben). Wahrend

nun die Idiomeren sich als helle Blaschen darstellen, deren farb-

bare Substanz in Form von groBeren und kleineren Brocken der

1) Die nachstliegenden Bezeichnungen „Chromomeren" und
„Karyomeren" haben bereits anderweitige Verwendung gefuuden.

2) Ein Teil der alteren Angaben findet sich bei Ruckert (1. c.

p. 348) citiert. Neuerdings haben namcutlich Sobotta (1897) bei

Amphioxus, Mead (1898) bei dem Annelid Chaetopterus und Boveri

(1901) bei Echinus das Auftreten solcher Teilblaschen beschrieben.
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Inneiiflache der Bliischenwand augelagert ist (Fig. 1 u. a.), ist in

den Gononieren ein fadenformiges Geriistwerk zu erkennen, in

welchem sich keine deutlichen nukleolareii oder chromosomalen

Diti'erenzierungen unterscheidon lassen (Fig. 5 und 8).

Bei der Furchung des Cyclopseies pflegt, wie wir gesehen

haben, der Doppelbau oder die Gonomerie der Kerne wahrend

des Ruhestadiunis zu persistieren. Im Gegensatz dazu handelt es

sich bei Diaptomus nur um eiue kurz dauernde Uebergangsphase.

Die beiden Gouomeren verschmelzen sehr rasch miteinander, und

es kommt zur Bildung eines ungeteilteu, zunachst ovoiden, spater

kugeligen oder kurz-ellipsoidischen Kernes, an welchem nur in sehr

seltenen Fallen zwei zipfel- oder lappenformige Fortsatze auf die

urspriingliche Zusammensetzung hinweisen.

Deninach vviirde also iiu eigentlichen Ruhestadium jede An-

deutung eines Doppelbaues der Kerne verschwunden sein, wenn nicht

die Nukleolarsubstanz in ihrem Auftreten eiue auffallige Symmetrie

zeigen wiirde. Wir finden namlich speciell in den jiingeren

FurchuDgsstadien folgendes : unmittelbar nachdem die Verschmelzung

der Gononieren stattgefunden und der Kern eine ovoide Gestalt an-

genommen hat, komnien an dem dem Spindelreste zunachst gelegeneu

Pole mit vollstandiger Regelmafiigkeit zwei sym-

metrisch gelegene, anfanglich gleich groCe Nukleolen zur Ab-

scheidung (Fig. 6a, 8a). Allmahlich rucken dieselben ins Kern-

Innere herein (Fig. 6 b), sie legen sich aneinander (Fig. 6 c) und

konnen schlieClich miteinander ganz verschmelzen. In alteren

Furchungsstadien, z. B. im Stadium 32—62, habe ich ein etwas

verschiedenes Verhalten gefunden : die Entstehungsweise der beiden

Nukleolen ist hier die niimliche, wie in friiheren Stadien (vergl.

Fig. 8a), dagegen sieht man, wie in den sich allmahlich abrun-

denden Kernen die ins Innere riickenden Nukleolen voriibergehend

eine erhebliche Verschiedenheit in ihrer GroBe zeigen (Fig. 9).

Ehe aber ihre Verschmelzung zu einen groCen Nucleolus erfolgt,

gleicht sich diese GroCenverschiedenheit wieder aus: wenigstens

fand ich in eineni und demselben Eisack in denjenigen Eiern,

welche mit Riicksicht auf das Verhalten der Stammzelle als die

jungeren zu betrachteu sind (Fig. 9), ungleiche, dagegen in den

etwas alteren Eiern (Fig. 10) gleich grofie Nukleolen, bezw.

einen einzigen groCen, durch Verschmelzung der beiden urspriing-

lichen Nukleolen entstandenen Kernkorper.

Ich halte es fiir das Nachstliegende, diese voriibergehende

GroBenverschiedeuheit der Nukleolen, der wir auch bei der
Bd. XXXVII. N. F. XXX. 21
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Gonadenbilduiig begegneu werden, auf ein u n g 1 e i c h e s ^V a c h s -

turn der beiden Korper zuriickzufiihren , mochte es aber auch

nicht fiir ausgeschlossen halten, dafi die GroCenverschiedenheit auf

einer periodischen, beide Nukleolen betretienden und vielleicht

mit Vakuolenbildung zusamraenhangenden VergroBerung und Ver-

kleinerung beruht, wie ich eine solclie friiher am Hauptnucleolus

des Seeigel-Keimblaschens im Leben beobachtet habe.

In besonders schoner Weise zeigen die Stammzellen und

ihre Schwesterzellen, sowie spater die sekundaren Ur-
ge nitalz ell en in ihren Kernen das Nukleolenpaar (Fig. 7, 8,

9, 11, 12, 13), und das Namliche ist der Fall bei den groCen

centralen EntodermzeUen, welche spater bei der Gastrulation

als ein solider Pfropf in die Tiefe geschoben werden (Fig. 11 und

12 E). Im Gegensatz zu den fruher besprochenen Kernen habe

ich bei alien hier genannten Zellen niemals eine Ungleichheit der

Nukleolen wahrgenommen, vielmehr fanden sich immer entweder

zwei gleich groCe „ p r im a r e " oder ein einziger, viel groCerer

„s e k u n d a r e r" Nucleolus. DaC auch hier der sekundare Nucleolus

durch Verschmelzung der primaren seine Entstehung nimmt, dafQr

sprechen zahlreiche, in beinahe alien Zellgattungen und Ent-

wickelungsstadien beobachtete Bilder, in welchen sich zwei dicht

nebeueinander gelagerte Nukleolen oder ein einziger bisquitformiger

vorfand.

Es bleibt zu erwahnen iibrig, daC sich nach erfolgter Gastrula-

tion auch noch im Ektoderm (Fig. 11 und 12) regelmaBig entweder

zwei kleinere oder ein groCerer Nucleolus vorfanden, und wenn

sich auch das relative Alter der einzelnen Kerne nicht immer so

genau feststellen lieC, wie bei der Furchung, so darf doch wohl

ohne weiteres angenommen werden, daC auch hier zunachst zwei

primare Nukleolen ihre Entstehung nehmen, durch deren Ver-

schmelzung der groCe, sekundare zustande kommt.

Was bedeutet nun das symmetrische Auftreten zweier Nukleolen

in den jungen Furchungskerneu ?

Wenn wir es hier iiberall mit einem ausgesprochen ellip-

soidischen Kernbau zu thun hiitten und wenn die beiden Nukleolen

etwa in der Nahe der Brennpuukte des Ellipsoids zur Ausbildung

kiimen, so konnte man vielleicht an einen einfacheu Zusammen-

hang mit der Gestalt des Kerns, an geometrische oder Gleich-

gewichtsbeziehungen denken. Nun sehen wir aber (Fig. 6) die

Nukleolen nebeueinander am spitzigen Pol eines eiformigen Kernes

ihre Entstehung nehmen, eine Anordnungsweise, fiir welche, wenig-
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stens nach deni heutigen Stande unserer Kenntnisse, eiue rein

raechanische Erklarung nicht gegeben werden kann, und dasselbe

gilt fiir das Auftreten zvveier symmetrisch gelegener Nukleolen in

kugelformigen Kernen (z. B. Fig. 13, Urgenitalzellen).

Das Niichstliegende ist jedenfalls anzunehmen, daB die in denn

Auftreten der Nukleolarsubstauz hervortretende Symmetrie mit der

in den vorangehenden mitotischen Phasen bestehenden Symmetrie,

d. h. mit der Selbstandigkeit oder Autonomie der elterlichen Kern-

halften im Zusammenhang steht, daC also in dem Vorhandensein

zweier syraraetrischer Nukleolen das Fortbestehen des Doppel-

baues der Kerne zum Ausdruck kommt.

Einen absolut strengen Beweis fiir die Richtigkeit dieser An-

nahme vermag ich allerdings fiir Diaptomus selber nicht zu geben, da

in denjenigen rasch voriibergehenden Phasen, in welchen der Kern

eine deutliche Zusammensetzung aus zwei Gonoraeren erkennen lixBt

(Fig. 5 u. a.), die Nukleolen noch nicht zum Vorschein kommen oder

wenigstens nicht mit Sicherheit als solche von den Verdickungen

des Kerngeriistes unterschieden werden konnen. Allein ich glaube,

dafi der hier angenommene Zusammenhang mit Riicksicht auf die

gleich zu besprechenden Beobachtungen an anderen Formen nicht

bezweifelt werden kann und daC wir also sagen diirfen, daB in

den Embryon alkernen von Diaptomus die Autonomie
derelterlichenKernhalftennach Ablaufder Mitose
in dem sy mmetri schen Auftreten zweier Nukleolen
zum Ausdruck kommt, daC aber bei langerer Kern-
ruhe diese Symmetrie dadurch wieder verwischt zu
werden pflegt, daB die beiden primaren Nukleolen
zu einem groBen sekundaren Nucleolus verschmelzen.

Eine vollstandige Erganzung, durch welche der eben aus-

gesprochene Satz eine sichere Stiitze gewinnt, erhalten namlich

die Befunde bei Diaptomus durch Beobachtungen an Cyclops brevi-

cornis und durch Mitteilungen, welche Conklin iiber das Ei eines

Gastropoden, Crepidula plana, gemacht hat. Ich muB auf diese

Verhaltnisse etwas genauer eingehen , da es darauf ankommt,

gerade in diesem Punkte die empirische Grundlage so sicher und

so unanfechtbar als nur irgend moglich zu gestalten.

Was zuniichst Cyclops anbelangt, so habe ich schon friiher,

ohne diesem Verhalten eine weitere Beachtung zu schenken, in

den spilteren Furchungsstadien von Cyclops brevicornis D o p p e 1
-

kerne mit je einem Nucleolus in jeder Kernhalfte
21*
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gefuudeu und auf Abbildungen wiedergegeben ^). Hier kanii kein

Zweifel dariiber bestelien, daC das Auftreten zweier symmetrischer

Nukleolen mit dem Doppelbau der Kerne in ursachlicheui Zusammen-

hang steht, daC wir es also gewisserniaCen mit einem vaterlichen

und miitterlichen Nucleolus zu thun haben.

Im einzelnen verhalt sich bei Cyclops brevicornis die Nukleolen-

substanz bei der Rekonstitution und im Ruhezustand der Kerne

folgendermaCen. In den friiberen Furchungsstadien bis herauf zum
8-Zellenstadium (Textfig. A a und b) sieht man schon in jedem

der maulbeerformig gruppierten Idiomeren, je nach deren GroCe,

eine oder mehrere kleine Nukleolen auftreten (Textfig. A a rechts).

Wiihrend die Idiomeren, deren Zahl auch bei Cyclops niemals der

vollen Zahl der Chromosomen [12^)] entspricht, unter starker Ver-

groCerung und Abblassung miteinander versclmielzen , nimmt die

Zahl der Nukleolen und ihre Ungleicliheit zu (Fig. A a links), und

wenn sich schlieBlich ein Doppelkeru gebildet hat, befindet sich

in jedem Gonomer eine groCere Anzahl von Nukleolen, von denen

keiner durch Grofie gegeniiber den anderen besonders hervortritt

(Textfig. Ab).

Schon im 16-Zellenstadium (Texfig. A c) finden wir ein etwas

abweichendes Verhalten. Noch wiihrend hier die Idiomeren zu

den Gonomeren verschmelzen, nimmt in jeder der beiden, durch

tiefe Einkerbungen voneinander getrennten Kernhiilften einer der

Nukleolen bedeutend an GroBe zu und iiberwiegt nunmehr ganz

erheblich gegenuber den iibrigen, an verschiedenen Stellen des

Kernraumes anschiefienden nukleoliiren Tropfchen. Haufig sieht man

auch dicht neben den groCen Nukleolen eineu oder mehrere kleinere

gelagert, was auf eine successive Verschmelzung der letzteren mit den

groGen Korpern schliefien lilCt. Jedenfalls kann aber so viel gesagt

werden, daC sich bereits in diesem Stadium in der Anordnung
der nukleolaren Substanz eine ausgepragte, dem Doppelbau

der Kerne entsprechende und zweifellos mit diesem in einem ur-

sachHchen Zusammenhang stehende Symmetric beraerklich macht.

In noch spateren Furchungsstadien, etwa voni 64-Zellenstadium

an (Textfig. Ad), finden sich die bereits oben beschriebenen Bilder:

in den fertigen Doppelkeruen , deren Gonomeren mehr oder

1) Die Keimbahn von Cyclops. Arch. f. mikr. Auat., Bd. XLIX,
1897, Fig. 16, 24, 26, 27. — Praxis und Theorie der Zellen- und

Befruchtungslehre. Jena 1899, Fig. 136 f.

2) Bei Cyclops brevicornis finden sich in den Keimbahnelementen

und in den Furchungskernen 12 bivalente Chromosomen.
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weniger deutlich durch eine Scheidewand getrennt sind, zeigt

jede Kernhalfte einen groCen Nucleolus, welchem nur

selten (Textfig. Ad links) noch ein kleinerer, gewissermaCen ver-

spateter zugesellt ist. Noch beim Uebergang zur Koauelbildung,

einer Phase, welche den Doppelbau ganz besonders deutlich er-

kennen laCt (Textfig. Ae), zeigt jedes Gonomer einen einzigen

Nucleolus.

Neben den Eisacken, welche die eben beschriebenen Bilder

(Textfig. A d und e) aufweisen, finden sich nun auch solche (Text-

fig. A f), in welchen die Kerne weder durch das Vorhandensein von

Scheidewituden noch durch den Besitz von Einkerbungen die Go-

noraerie hervortreten lassen, dagegen durchweg zwei gleich groCe

Nukleolen beherbergen, also Bilder, welche den bei Diaptomus

beobachteten (Fig. 10 u, a.) vollkommen entsprechen.

Dieses Nebeneinandervorkommen der beiden Bilder laCt es als

uuzweifelhaft erscheiuen, dafi bei Cyclops auch im zweiten Falle

das regelmaCige Auftreten von zwei Nukleolen auf einen fort-

bestehenden autonomen Zustand der beiden Kernhalften zuriick-

zufiihren ist, wenn auch ein solcher bei unseren jetzigen Hilfs-

mitteln sich in keiner anderen Weise zu erkennen giebt. Diese

zunachst fur Cyclops gezogene Folgerung ist aber, wie ich glaube,

ohue weiteres auf Diaptomus iibertragbar.

Aehnlich wie die Kerne der spateren Furchungsstadien von

Cyclops verhalten sich nach den Untersuchungen von Conklin ^)

die Furchungkerne von Crepidula. Was diese Beobachtungen fur

mich besonders wertvoll macht, das ist ihre bis in kleinste Einzel-

heiten gehende Uebereinstimmung mit den Befunden bei Diaptomus.

Aus der Verschmelzung der Idiomeren gehen bei Crepidula

Doppelkerne hervor, fteren eng aneinander gedriickte Kernhalften

zunachst noch durch eine Scheidewand voneinander getrennt sind.

Diese Scheidewand, welche allmahlich verschwiudet, erhalt sich am
langsten an der centrosomalen Seite des Kernes und zwar in

Gestalt einer in den Kern einschneidenden Furche (Textfig. Ba).

In einzelnen Zellen liiCt sich diese Furche wiihrend des groBten

Teils der Kuhestadiums verfolgeu, in anderen verschwindet sie

1) Conklin, E. G., The individuality of the gerin nuclei during

the cleavage of the egg of Crepidula. Biol. Bull., V. 2, Boston

1901. Die hier beigegebenen Skizzen (Textfig. Ba und Bb) sind

einer anderen Schrift Conklin's entnommen : Protoplasmic movement
as a factor of differentiation. Biol. Lect. Marine Biol. Labor. (1898).

Boston 1899.
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friiher, kann aber in den Prophasen des folgenden
Teilungsschrittes wieder erscheinen. Der hier be-

schriebene Doppelbau der Kerne liiBt sicb bis zum 19-Zellen-

stadium in den Telopbaseu aller Furcbungskerne und weiterbin

bis zum 60-Zellenstadium wenigstens in einigen Kernen verfolgen.

Fig. Bb.

Fig. B, a—b. Zweizellenstadiiim von Crepidula. a Friihere Phase
Seitenansicht. b Spiitere Phase in Polansicht (nach Conklin).
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Was nun das Verhalten der Nukleolen anbelangt, so findet

sich gewohnlich auf jeder Seite der Scheidewand ein

einziger kleiner Nucleolus (Textfig. Ba). Diese beiden
Nucleoli persistieren noch lange uach dem Schwund
der Scheidewand, haufig sogar wahrend der ganzen
Ruhe phase (Textfig. Bb). Bei den meisten, wenn nicht bei

alien Teilungen der friihereu Furchungsstadien finden sich in den

Telophaseu zwei, uudnurzwei Nukleolen. Wenn jedoch die

Teilung von einer sehr langen Ruheperiode gefolgt ist, kann ihre
Zahl auf mehr als zwei anwachsen oder aber sie konnen

alle miteinander zu einem ausnehmend groBen (enormously

large) verschnielzen.
Wenn nun auch bei Crepidula die Autonomie der elterlichen

Kernhalften wahrend der Teilung selber nicht wahrnehnibar

ist, so diirfen wir doch sicherlich mit Conklin annehmen, daC der

in den Telophasen iraraer wieder auftretende Doppelbau der Kerne

und das symmetrische Auftreten der Nukleolarsubstanz mit einer

Fortdauer der Selbstandigkeit der Kernhalften in Zusammenhaug

zu bringen ist. Auf die Befunde bei Diaptomus speciell werfen

die Angaben Conklin's deshalb ein Licht, well bei Crepidula die

beiden Nukleolen auch nach dem Unsichtbarwerden des

Doppelbaues persistieren und well sie, wie bei Diaptomus, unter

Umstanden miteinander zu einem groCen sekundaren Nukleolus

verschmelzen.
Bei Crepidula lassen sich also, wie bei Cyclops brevicornis,

im ganzen drei Phasen der Nukleolenbildung (Auftreten je eines

primaren Nucleolus in den getrennten Gonomeren, Persistieren im

scheinbar einheithchen Kernraum, Verschmelzung zu einem groCen

sekundaren Nucleolus) verfolgen, wahrend bei Diaptomus die erste

und zweite Phase gewisserraaBen zusammenfiillt , indem hier die

primaren Nukleolen symmetrisch in dem scheinbar einheitlichen

Kernraum ihre Entstehung nehmen. Ich habe bereits in der vor-

laufigen Mitteilung diese Verschiedenheiten in einer Reihe dar-

gestellt und will dieselbe hier in teilweise veranderter Ausdrucks-

weise wiederholen:

I. Cyclops, jiingste Furchungsstadien: In den

Idiomeren treten noch vor ihrer Vereinigung zu den Gonomeren

zahlreiche kleine Nukleolen auf (Textfig. A a—b).

II. Cyclops, mittlereFurchungsstadien: In den Idio-

meren treten zahlreiche kleine Nukleolen auf. Nach der Bildung

des gonomeren Kernzustandes beginnt in jedeu Gonomer ein
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Nucleolus an GroCe bedeutend zu iiberwiegen. Diesem schlieCen

sich mehr und mehr die frtiher und teilweise wohl auch die spater

gebildeteu („adventiven") Nukleolen an (Textfig. Ac).

III. Cyclops, spatere Furchungsstadien und Cre-
pidula: Erst nach dem Eintreten des gonomeren Kernzustandes

erfolgt die Bildung der Nukleolarsubstanz und zwar von vornherein

in Formje eines primaren Nucleolus injeder Kern-
hiilfte (Textfig. A, d— e; B, a— b). Es konnen noch nachtraglich

gebildete, „adventive" Nukleolen hinzukommen, oder es kann

eine Verschmelzung der beiden primaren zu einem sekundareu
erfolgen.

IV. D i a p 1 m u s : Erst nach Verschmelzung der Gonomeren

zu einem einheitlichen Kerne treten die beiden primaren
Nukleolen hervor. Kein Hinzutreten adventiver Nukleolen, jedoch

vielfach Verschmelzung der primaren zu einem groBen sekundaren

Nucleolus (Fig. 8-10).

Es kann nicht entgehen, daB sich in dieser Reihe die Symmetrie

im Auftreten der Nukleolarsubstanz von Stufe zu Stufe scharfer

geltend macht, so dafi schlieBlich bei Diaptomus diese Symmetrie

noch hervortritt, trotzdem schon bei der EntstehuDg der Nukleolen

von einem Doppelbau der Kerne nichts mehr zu erkennen ist.

Jedenfalls diirfte aber im Hinblick auf diese Zusammenstellung

der Befunde bei Diaptomus, Cyclops und Crepidula kaum bezweifelt

werden konnen, daC auchbeiDiaptomusdasregelmaBige
Auftreten zweier Nukleolen im Kernruhestadium
bedingt ist durch den Fort best and der Autonomie
der elterlichen Kernhiilften.

4. Kapitel.

Die Autonomie der Keriihalfteii bis zur Bildung der

Keimmutterzellen.

Nachdem wir bei Diaptomus die Autonomie der elterlichen

Kernhalften bis zu dem Punkte verfolgt haben, bis zu welchem die

Untersuchung schon bei Cyclops gelangt war, namlich bis zur

Bildung der beiden sekundaren Urgeschlechtszellen, handelt es sich

um die Beantwortung der ersten der in der Einleitung aufgeworfenen

Fragen , ob eine Weiterverfolgung bis zur Bildung der Fort-

pflanzungszellen moglich ist, ob also eine Kontinuitat der Auto-
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noraie von den GroBeltern bis zur Enkelgeneration nachweis-

bar ist.

Es wurde bereits oben darauf hingewiesen, dafi schon wahrend

der Furchung und Gastrulation gerade die Zellen der Keimbahn

die Symmetric der Nukleolarsubstanz und damit also auch den

Doppelbau der Kerne in besonders typischer Weise erkennen lassen.

So zeigt im Stadium 32—62 (Fig. 7 und 8) die (rosa gehaltene)

Stammzelle das Nukleolenpaar in charakteristischer Weise und

auch in den Prophasen der folgenden Teilung (Fig. 9) ist noch

keine Verschmelzung der Nukleolen eingetreten.

Auch die neue, als primare Urgenitalzelle zu be-

zeichnende Stammzelle (Fig. 11) zeigt das namliche Verhalten,

und, nachdem sich die (auf meinen Diaptomus-Praparaten leider

nicht vorhandene) letzte Teilung vollzogen hat, bringen auch die

Kerne der beiden sekundaren (definitiven) Urgenitalzellen (Fig.

12 und 13) die Symmetric der Nukleolen in ausgepragter Weise

zur Ansicht. Spater verschwindet freilich diese letzte Spur des

Doppelbaus der Kerne und nachdem die beiden Urgenitalzellen

zusammen mit dem Pfropf der Entodermzcllcn in die Tiefc gedrangt

worden sind (Fig. 13), sieht man in dem darauffolgcndcn Dauer-

stadium (Fig. 14), beziehungsweisc in der gleichaltrigen Phase

der Subitancicr in den Kernen nur noch einen groCen, durch Ver-

schmelzung entstandenen Nucleolus.

Nach dem, was bisher iiber das Verhalten der Nukleolarsubstanz

mitgeteilt worden ist, kann es nicht Wunder nehmen, wenn in den

Urgenitalzellen wahrend der ganzen folgenden Ruhe-
p c r i d e , welche erst im Larvenstadium mit drei SchwimmfuC-

I)aarcn ihr Ende nimmt, sich stets nur je ein groCer Nucleolus

vorfindet (Fig. 16) und wenn erst bei der folgenden, die Gonaden-

bildung einleitenden Teilung die Symmetric der Nukleolarsubstanz

wieder zum Vorschein kommt. Denn wenn schon in den kurzen

Kernruhestadien der Furchungsperiode jene Verschmelzung mehr

und mehr zur Kegel wird, so ist von voruherein zu erwarten, dafi

auch in den Kernen der Urgenitalzellen dieser Fall eintritt und

dafi der so geschafifene Zustand wahrend der langen Ruhezeit, in

welcher die Aktivitat der Kerne jedenfalls auf ein Minimum herab-

gesetzt ist, keine Aenderung erleidet. Wenn also auch wahrend

einer ziemlich langen (bei den Dauereiern vielleicht durch Mouate

sich hinziehenden) Ruhezeit die Spuren des Doppelbaues der

Kerne vollkommen verwischt bleiben, so wird uns diese Thatsachc

nicht davon abhalten konnen, die spater bei der Gouadcnbildung
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auftretenden Bilder mit den bei der Furchung beobacliteteii in

Zusammenhang zu bringen und gleiche Erscheinungen auf gleiche

Ursachen zuriickzufiihren.

In den jungen Diaptoraus-Larven liegt, wie die Fig. 15 zeigt,

die Gonadenanlage (g) zwischen Herz (h) und Verdauungstractus

(m) und zwar an der Stelle, wo der magenartig erweiterte Ab-

schnitt des letzteren in den diinnen Mitteldarm ubergeht. Hier

sieht man bei Larven mit 2 SchwimmfuCpaaren die 2 sekun-

daren Urgenitalzellen symmetrisch neben einander gelagert und

zwar in ahnlicher Weise gegeneinander gepreCt, wie die Blasto-

meren eines Eies im Zweizellenstadium (vergl. das Querschnitts-

bild Fig. 16). Ihrer AuCenflache sitzen einzelne peritoneale, linsen-

formig gestaltete Zellen auf und im Zellkorper finden sich, der

Kernmembran angelagert, Brocken einer anscheinend amorphen

Substanz, vvelche sich sowohl bei Hiiraatoxylin- als bei Saffranin-

farbung schwacher als die Nukleorlarsubstanz tingiert. Die groCen

Kerne enthalten ein blasses Kernfadenwerk, welches mir schon in

diesem Stadium den Eindruck eines lockeren Knauels machte, und

je ein en grofien, unregelmaCig gelagerten Nucleolus.

Wie schon erwahnt, macht sich der Beginn der Gonaden-

bildung im Stadium mit drei SchwimmfuBpaaren (Fig. 15) be-

merklich. Ganz regelmaCig teilt sich zunachst nur die eine der

beiden Zellen, so daC ein sehr charakteristisches Dreizellen-
stadium hervorgeht. So zeigt Fig. 17 auf 2 benachbarten Schnitten

die eine Zelle noch in Ruhe, die andere im Beginn der Teilung, in

Fig. 15, sowie in Fig. 18, welch' letztere 2 hintereinander ge-

legene Querschnitte durch die Gonadenanlage darstellt, sind bereits

3 Zellen zu sehen und in Fig. 19 (Dorsalansicht) macht die eine

der beiden neugebildeten Zellen schon wieder Anstalt, sich aufs

Neue zu teilen. Wahrend der Teilung der einen Zelle findet eine

Verlagerung der Elemente der Gonadenanlage statt in der Weise,

daC sich entweder beide neue Tochterzellen (Fig. 15) oder wenig-

stens eine derselben (Querschnitte Fig. 18 und Frontalschuitt

Fig. 19) vor die ungeteilte Zelle setzen. In zellteilungsgeschicht-

licher Hinsicht ist zu bemerken, daC bei der Teilung wieder die

von der Furchung her bekannte Chromosomenzahl (32) zum Vor-

schein kommt (Fig. 17b), dafi in den neugebildeten Tochterzellen

die Masse der farbbaren, extranuklearen Abscheidungen entschieden

groCer ist, als in den schon langere Zeit im Ruhezustand befind-

lichen Zellen (Fig. 18a und b) und vor allem, daC in den jungen,

eben rekonstituierten, gewohnlich kugeligen Tochterkerneu aber-
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mals zwei gleich groBe und symmetrisch gelagerte
Nukleoleu auftreten (Fig. 18a uud b). Bei der vollkommenen

Uebereinstimmung, welche die betrefifenden Bilder mit den bei

der Furchung beobachteten zeigen (vergl. z. B. Fig. 18 mit Fig.

7 ff.), scheint mir jeder Zweifel dariiber auszuschlieCen sein, daC

auch hier das gleichzeitige, symmetrische Auftreten der beiden

Nukleolen in den neugebikleten, kugeligen Tochterkernen auf einen

Fortbestand des Doppelbaues der Kerne zuriickzufuhren ist.

Auch die folgenden Stadien zeigen mit RegelmaCigkeit die

namliche Erscheinung: junge Kerne enthalten 2 kleinere
Nucleolen, iiltere, schon langere Zeit in Ruhezustand
befindliche einen einzigen groCen Kernkorper. In

besonders drastischer Weise kommt dieses Verhaltnis naturlich

dann zum Vorschein, wenn zufalliger Weise keiner der Kerne

durch das Messer getrotfeu ist. So sieht man z. B. in Fig. 20,

welche 2 Querschnitte durch die noch undifferenzierte, 12-zellige

Gonadenanlage einer Larve mit 3 SchwimmfuCpaaren darstellt,

deutlich den Gegensatz zwischen den beiden Kernformen hervor-

treten : einerseits altere, groBere Kerne mit blassem Fadenwerk und

einem einzigen, grofien Nucleolus, andererseits jiingere, kleinere

Kerne mit dichteren, knauelig oder schleifenformig sich darstellen-

den Kernfaden und paarigen Nukleolen.

Dieselben Erscheinungen kehren auch nach erfolgter geschlecht-

hcher Differenzierung wieder. Wie ich an anderer Stelle ^) naher

ausgefuhrt habe, fiillt bei Diaptomus die histologische DitFerenzierung

der Hoden und Ovarien und die Ausbildung der Geschlechtswege

zeitlich zusamraen mit dem Hervorwachsen der GenitalfiiCe und der

Entfaltung der iibrigen sekundiiren Geschlechtscharaktere. Wahrend

also in den Stadien mit 3 und 4 SchwimmfuCpaaren die Gonaden-

anlage wenigstens fiir unser Auge noch indifferent erscheint, machen

sich gleich zu Beginn des „Diti'erenzierungsstadiums" Verschieden-

heiten bemerklich : die miiunhche Gonade charakterisiert sich durch

die groBere Zahl und die gleichmaCigere Beschaffenheit der Keini-

zellen (Fig. 22), die weibliche durch das fruhzeitige Auftreten

typischer Keimblaschen (Fig. 25 und 26, kb). Einen sicheren An-

haltspunkt zur Unterscheidung der Geschlechter bietet auf Schnitt-

priiparaten auch die einseitige, bezw. paarige Anordnung und der

Bau der Geschlechtswege. Wahrend der unpaare Sameuleiter in

1) Ueber die Fortpflanziing der limnetischen Copepoden des

Titisees, S. 24.
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diesen fruheren Stadien mit einem zuniichst kolbenformigen (Fig.

21a), spater blaschen- oder trichterformig erweiterten (Fig. 22)

Anfangsteil am Vorderende des Hodens beginnt und sicb als eiu

gestreckter Zellenstrang von gleichmaCigem Kaliber nach hinten

zieht, sind die beiden Eileiter schon bei ganz jungen Weibchen

mit einigen Eimutterzellen gefullt und zeigen dementsprechende

Ausbuchtuugen und Einschniirungen.

Die geschilderten, in mehrfacherHinsicht instruktiven „Differen-

zierungsstadien" finden sich bei den beiden Diaptomus-Arten des

Titisees in den Sommermonaten Juli bis August. Wahrend sich

aber bei Diaptomus deuticornis die Entwickelung zum geschlechts-

reifen Tier sehr rasch vollzieht und bis Anfang August vollendet

ist, tritt wenigstens bei den mannlichen Individuen von D. laciniatus

etwa urn die gleiche Zeit, namlich von Ende Juli an, eine Ent-

wickelungspause ein, welche wahrend des ganzen Herbstes anhitlt

und erst ini Januar von der mit lebhafter Zellvermehrung ver-

bundenen Ausreifung der Gonaden unterbrochen wird.

Unter Berucksichtigung dieser Verhaltnisse sollen, zunachst

von Diaptomus laciniatus, einige Stadien der spateren Gonaden-

entwickelung in Bezug auf das Verhalten der Kerne beschriebeu

werden.

Die Fig. 21 zeigt 3 Querschnitte durch eine ganz junge Hoden-

anlage. In 2 alteren, blasseren Kernen (Fig. 21b) ist ein groCer

Nucleolus zu erkennen, in den iibrigen, jiingeren Kernen treten

2 kleinere auf und zwar zeigen diese letzteren auf den hier wieder-

gegebenen Bildern eine allerdings nicht sehr erhebliche GroCen-

ditferenz, in ahnlicher Weise, wie wir eine solche in gewissen

Furchungsstadien beobachtet haben (Fig. 9). Ob es sich dabei

um ein ungleiches Wachstum der beiden gleichzeitig gebildeten

Nukleolen handelt oder ob die Bilder so zu erklaren sind, daC

sich die einzelneu Nukleolen periodisch vergroBern und verkleinern,

das mochte ich auch hier dahingestellt sein lassen. Bemerkens-

wert ist im Uebrigen, daO bereits hier wieder zu der Duplicitat

der Nukleolen weitere Spur en des Doppelbaues der jungen

Kerne hinzukommen, wie denn tiberhaupt bei fortschreitender Go-

nadenentwickelung, otfenbar im Zusammenhang mit dem GroCer-

werden der Elemente, auch die Zeichen des Doppelbaues wieder

zunehmen. So zeigen auf den vorliegenden Bildern mehrere der

jiingeren Kerne (Fig. 21c) eine unverkennbare Biskuitform und er-

innern dadurch an gewisse, bei der Furchung des Cyclops-Eies

auftretende Kerntypen (Textfig. A, d u. f). Dafi in dieser be-
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sonderen Gestalt der Kerne wirklich eine Andeutung ihres Doppel-

baues zu sehen ist, wird auch dadurch wahrscheinlich gemacht,

daB die beiden Nukleolen in ausgepragter Weise auf die beiden

Halften des Biskuits verteilt zu sein pflegen.

Ein etwas alteres Stadium der Hodenentwickelung zeigt der

in Fig. 22 abgebildete Frontalschnitt. Da hier nahezu derjenige

Entwickelungsgrad erreicht ist, auf welcliem die Hoden wahrend

des Herbstes und eines Teils des Winters stehen bleiben und die

Zellenvermehrung demnach eine sehr langsame wird, so kann es

nicht Wunder nehmen, weun (auch auf den iibrigen, nicht ab-

gebildeten Schnitten) die Zahl der mit nur einem Nucleolus aus-

gestatteten Kerne eine etwas groCere, als in den vorhergehenden

Stadien ist.

Uutersucht man dann weiterhin die Laciniatus-Mannchen wiih-

rend der Entwickelungspause selber, also z. B. im Anfang Oktober,

so findet man fast ausschlieBIich Kerne mit einem Nucleolus, und

umgekebrt wird, sobald im Anfang des Januar, noch unter der

Eisdecke, die Ausreifung der Hoden und die Bildung der Sperma-

tozoen ihren Anfang nimmt, das Vorkommen von zwei gleich
groCen Nukleolen in den rasch sich vermehrenden Ursamen-

zellen zur allgemeinen Kegel.

Ich will, urn die Zahl der Bilder nicht zu sehr zu vermehren,

darauf verzichten, fiir jedes einzelne Stadium Belege zu bringen.

Ich beschranke mich hier darauf, von einem anderen Centro-

pagiden, von Heterocope saliens, ein Bild vorzufiihren, welches in

besonders instruktiver Weise die auch bei Diaptomus gefundenen

Verhaltnisse zusammenfaCt. Ich glaube sagen zu diirfen, daB die

im Beg inn der Fortpflanzung stehenden Heterocope-

Milnnchen, wie sie im Titisee hauptsachlich im Juni erbeutet

werden, nur hinter wenigen anderen Objekten zuruckstehen diirften,

was den einfacheu und iibersichtlicheu Bau der Hoden, die geradezu

schematische Aufeinanderfolge der Stadien und die GroBe und

Schonheit der Kernteilungsbilder anbelangt. Ich verweise auf das

in Fig. 23 wiedergegebene Bild, welches nur insofern dem be-

treftenden Praparate nicht ganz tntspricht, als die „Synapsis"-

Zone (syn) etwas verkiirzt worden ist.

In der Keimzone {Jc2) sind die Ursamenzellen in lebhafter

Teilung begriffen. Man sieht zwischen den ruhenden Kernen Tei-

lungsfiguren aller Phasen eiugesprengt. Im Kniiuelstadium laBt

sich sehr haufig eine Zusammensetzung des Kniluels aus zwei

gleich groBen Portionen beobachten: diesc Doppelkniiuel (dk) er-
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iuuern ungemein an manche Phaseii der Urgenitalzellen von Cyclops

und es diirften die Bilder wohl so zu erklaren sein , daB in

den beiden Halften des durcli eine unsicbtbare Scbeidewand ge-

kammerten Kernes jede Knauelbalfte fur sich durch die

Wirkung der Reagenzien kontrabiert vvorden ist. Im Anfangsteil

des Hodens zeigen mancbe rubende Kerne eine ausgepragte Bis-

kuit- Oder Nierenform, was nach friiberen Erfabrungen gleicbfalls

als eine Andeutung des Doppelbaues zu betracbten ist. Besonders

instruktiv ist aber bei diesen in lebbaftester Teilung befindlicbeu

Kernen der fast allgemeine Besitz von zwei gleicb groCen
Nukleolen. Nur ganz wenige Zellen gonnen sicb namlicb

zwiscben den Teilungen so viel Rube, dafi scbon wabrend des Kern-

geriiststadiums eine Verscbmelzung der beiden primaren Nukleolen

stattfindet (Fig. 23, Mitte). In der Regel findet diese Verscbmelzung

erst bei der Vorbereitung zur folgenden Teilung statt, wesbalb man
im Stadium der „Diakinese" vielfacb einen einzigen biskuitformigen

Oder bereits kugeligeu Nucleolus beobacbtet (Fig. 23, Spitze des

Hodens).

Die paarige Anordnung der Nukleolarsubstanz ist aucb dann

nocb die Regel, wenn in den Ursamenzellen der letzten Generation,

d. b. in den jungen Samenmutterzellen, die Cbromatinsubstanz

die Knauelbildung wieder aufnimmt und in den als „Synapsis"

bekannten Kontraktionszustand eintritt. Nocb wabrend dieser

Pbase gebt indessen allgemein die Verscbmelzung der beiden pri-

maren Nukleolen vor sicb (Fig, 29 syn) und, wenn der Knauel

sicb wieder lockert und die fur die Keimmutterzellen gleicbfalls

cbarakteristiscbe „Diakinese" (d. b. die lockere Verteilung der

langsgespaltenen , zuuacbst faden-, spater stabcbenformigen Ele-

mente im Kernraum) eintritt, ist allgemein zwiscben den Faden-

segmenten nur ein einziger groCerer Nucleolus wahrzunebmen

(Fig. 29 diak).

Wir baben also gesehen, daB bei den milnnlicben Centropagiden

die Spuren des Doppelbaues, also der Autonomic der vaterlicben

und miitterlicben Kernbalften, mindestens nocb in den jungen

Samenmutterzellen wabrzunebraen sind. Die Zweiteiligkeit der

Knauelfiguren, die vielfacb biskuitartige oder zweilappige Form der

rubenden Kerne, vor allem aber die regelmaCige Bildung zweier

primarer Nukleolen in den jungen Tocbterkernen, also lauter Er-

scbeinungen, welcbe wabrend der Furcbung und in den friiberen

Stadien der Gonadenbildung als Auzeichen des Doppelbaues an-

erkannt werden muCten, treten, wie gezeigt wurde, mit wieder
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zunehmender Deutlichkeit auch noch im Hoden der jungen Mann-

chen auf und lassen nur die eine Deutung zu, daC mindestens

bis zur Bildung der juDgen Samenmutterzellen der

Doppelbau der Kerne durch die Teilungen hindurch von Zell-

generation zu Zellgeneration iibertragen wird.

Etwas anders verhalten sich die Hoden iilterer, mitten in

der Fortpflanzungsthatigkeit stehender Mannchen. Hier sind die

verschiedenen genannten Erscheinungen, insbesondere die Bildung

zweier primarer Nukleolen, weniger regelmaCig zu beobachten und

es hiingt dies zweifellos damit zusanimen, daB hier die Ver-

mehrung der Ursamenzellen in einem viel langsameren Tempo
vor sich geht, so dafi natiirlich die Zahl der in Teilung begritfenen,

bezw. eben in den Ruhezustand eingetretenen Kerne bedeutend

zuriicktritt gegeniiber der Zahl der scbon langere Zeit in Ruhe

befindlichen und daher mit einem einzigen sekundiiren Nucleolus

ausgestatteten Elemente.

Ganz das namliche, was fur die Samenbildung der alter en

Mannchen gilt, ist naturgemaC bei der ebenfalls niehr kontinuierlich

erfolgenden Eibildung zu beobachten. Allerdings gelangen speciell

bei Diaptomus die Eier schubweise zur Reife und zur Ablage,

aber die ersten Vorgange im Ovarium, speziell die Teilungen der

Ureizellen, finden doch nicht so simultan statt, wie die Teilungs-

prozesse in den jungen Hoden, und iiberdies bedingt schon die

wesentlich geringere Zahl der Elemente, daC neugebildete Tochter-

kerne verhaltnismaCig seltener zur Anschauung kommen. Trotz-

dem habe ich speziell bei jungen, im Somraer gefangenen Laciniatus-

Weibchen eine ganze Reihe von Bildern gefundeu, welche ebenfalls

das Auftreten zweier primarer Nukleolen in den jungen Tochter-

kernen und ihre Verschmelzung in den alteren Phasen in typischer

Weise hervortreten lieCen. Die Figg. 25 und 26 geben z. B.

Schnitte durch ganz junge Ovarien wieder, in welchen nicht nur

in den jungen Ureizellen (Fig. 25 unteu), souderu zum Teil noch

in den Keimblaschen (Fig. 26 rechts oben) die betrefienden Ver-

hilltnisse wahrgenommen werden koiinen.

Im Hinblick auf diese Bilder unterliegt es fiir mich keinera

Zweifel, daC auch bei der Eibildung der Doppelbau der Kerne

mindestens bis zu den jungen Eimutterzellen forterhalteu wird,

und dalJ der Umstand, daB bei alteren Weibchen die Spuren

dieses Doppelbaues zurucktreten, mit dem langsameren Tempo der

Teilungsprozesse zusammenhiingt.
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5- K a p i t e 1.

Das Verhalten der elterlicheii Kerii1)estau(lteile wiihrend der

Eeifungsteilungeii.

Nachdem der Doppelbau der Kerne in beiden Geschlechtern

bis zu den Keiramutterzellen verfolgt worden war, muCte versucht

werden, das Schicksal der vaterlichen und miitterlichen Kern-

bestandteile wahrend der Reifungsteilungen festzustellen.

Es ist dabei von vornherein an drei Moglichkeiten zu denken.

Entweder — und auf diese Moglichkeit weisen einige von bo-

tanischer Seite ausgefiihrte Bastardierungsversuche bin — findet

im Verlauf der Keimzellenreifung eine vollkommene T

r

en-
nun g der elterlicben Kernhalften statt, so daB die reife Fort-

ptianzungszelle entweder nur vaterliche oder nur miitterliche Kern-

bestandteile enthalt, oder es erfolgt eine gleichmaCige oder

aber eine ungleichmafiige Mischung der Kernbestandteile.

Ich habe mich bemiiht, ohne jede Voreingenommenheit raeine

Praparate auf diesen Punkt bin zu priifen, und ich bin wenigstens

in einera Fall zu Ergebnissen gelangt, welche einen Schritt zur

weiteren Klarung des Gegenstandes ausmachen durften.

Es sollen auch hier zunachst die Verhaltnisse im mannlichen

Geschlecht besprochen werden und zwar unter Bezugnahme auf

die Bilder, welche sich bei jiingeren Heterocopen vorfinden. Man
findet hier hinter der Zone der Reifungsteilungen (Fig. 23 rz)

eine Anzahl jugendlicher Sanienzellen (Fig. 23 sp)^ deren Zell-

plasma bei Osmiura-Saffraninbehandlung bereits den dunkleren Ton

der fertigen Sanienzellen {sp') aufweist, bei denen jedoch die Kerne

noch nicht gleichniaBig tingiert erscheinen und daher noch einen

Einblick in ihre Struktur gewahren. In Fig. 24a und b sind samt-

liche Samenzellen dieses Stadiums, welche sich in einem jungen

Hoden auf 2 aufeinanderfolgenden Schnitten vorfanden, abgebildet

{sp\ in der oberen Reihe der Fig. 24a findet sich auCerdem eine

Anzahl beiuahe reifer Samenzellen {sp'). Wie die Figur zeigt,

weisen die ganz jungen, aus der zweiten Reifungsteilung hervor-

gegangenen Samenzellen auBer dera fadigen Kerngeriist eine An-

zahl gewohnlich verschieden groBer Nukleolen auf. Man kann sich

nun dem Eindruck nicht entziehen, daB auch hier eine gewisse

Tendenz der Nukleolarsubstanz zur Ansammlung an zwei Punkten

des Kernraumes besteht. Wenigstens lassen sich die samtlichen

verschiedenen Bilder, welche diese schmale Uebergangszone des
Bd. XXXVII. N. F. XXX. 22
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Hodens lieferte, selir gut vou der Annahme aus versteheu, daB

die kleiDeren, an verschiedenen Punkten des Kei-nraumes aii-

schieCeiideii Nukleoleii sich nacheinander an zwei den beiden Kern-

halften entsprechenden Herden sarameln und hier zu je einem

groCeren Kernkorper verschmelzen, etwa in der Art, wie wir es

in friiheren Furchungsstadien von Cyclops gefunden haben (p. 317,

Textfig. Ac).

In etwas alteren Samenzellen (Fig. 24a sp') sieht man in dem
kleiner werdenden Kernraum vielfach zwei dicht nebeneinander ge-

lagerte gleich groCe Nukleolen, die dann schliefilich zu einem

einzigen, den Kernraum nabezu ausfiillenden Kernkorper ver-

schmelzen. Allerdings treten in diesen etwas alteren Elementen

auch UnregelmaCigkeiten verschiedener Art auf: so konnen sich,

wie Fig. 24a zeigt, in dem sich verkleinernden Kernraum zwei

groCere und ein kleinerer oder aber ein grofierer und zwei kleinere

Kernkorper vorfinden. Indessen wiirden, wie ich nicht naher aus-

fiihren will, solche Vorkommnisse sehr leicht durch die ungleich-

zeitige Bildung der beiden primaren Nukleolen, durch das Hinzu-

treten verspateter oder adventiver Nukleolen u. s. w. erklart

werden konnen, so dalS dadurch der Gesamteindruck, den die

ganz jungen Samenzellen {s2)) darbieten, nicht welter alteriert wird.

Ich will zum Verstandnis der Fig. 23 nur noch hinzufugen,

daB in den alteren Samenzellen, nachdem der Kernraum durch

einen einzigen, durch Verschmelzung entstandenen Kernkorper

vollstandig ausgefullt ist, auch in dem Zellplasraa kleinere Korper

von gleichem Farbungsvermogen auftauchen. Die reife Samen-

zelle von Heterocope stellt sich also bei Osmium-Safifraninbehand-

lung als eine ruudliche, rotlichgrau gefarbte Zelle dar, welche

im Innern des Kernes einen lebhaft rot gefarbten, kugeligen, als

sekundaren Nucleolus zu deutenden Substanztropfen und im Um-
kreis desselben einen Kranz kleinerer, ebenso gefarbter, im Zell-

plasma gelegener Kiigelchen enthalt.

Es wurde gesagt, daC in den ganz jungen, aus der zweiten

Reifungsteilung hervorgegangenen Samenzellen sich eine ahnliche

symmetrische Anordnung der Nukleolarsubstanz verfolgen laBt, wie

bei der Furchung und Gonadenbildung. Ob nun wirklich darin

eine Andeutung des Doppelbaues der Kerne zu sehen ist, mochte

ich deswegen mit weniger Sicherheit behaupten, well die Nukleolen

wegen ihrer groCeren Zahl doch nicht ganz genau die nilmlichen

Verhaltnisse darbieten, wie in den friiheren Stadien der Keim-

bahn, und vor allem deswegen, well bei Heterocope und Diaptomus
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die Reifuiigsteilungen selber wegen der verhaltnismaCig grofien

Zahl und der Kleioheit der Chromatinelemente keine Anhaltspunkte

zu einer solchen Deutung gewahren.

Zu bestimmteren und in der Hauptsache abweichenden Re-

sultaten bin ich nun bei der Eibildung gelangt. Auch hier

haben mir allerdings weder Diaptomus noch Heterocope ein branch-

bares Material geliefert, da die vorliegenden Bilder wegen der

Kleinheit der Elemente keine genaue Analyse gestatten. Dagegen

raochte ich auch hier wieder auf mein altes Objekt, Cyclops

brevicornis, zuriickgreifen, da hier eine Reihe besonders guustiger

Faktoren, die geringe Zahl und GroCe der Chromatinelemente,

sowie die Moglichkeit, ein beliebig grofies Material zu beschaffen,

zusammentrefifen.

Bereits in einer friiheren Arbeit ') habe ich tiber den Verlauf

der Reifungsteilungen von Cyclops brevicornis ausfuhrlich Mitteilung

gemacht und dabei festgestellt, daB die erste Teilung eine Aequa-

tions-, die zweite eine Reduktionsteilung ist. Bei der Verfolgung

dieser Verhaltnisse war mir aufgefallen, daC gewissermaCen nicht

der geradeste und einfachste Weg zur Halbierung der Chromo-

somenzahl eingeschlagen wird, sondern dafi eine Reihe von Kompli-

kationen, hauptsachlich verschiedene hochst auffallige Umordnungen

der Chromatinelemente eingeschaltet werden. Beztiglich der Be-

deutung dieser letzteren Vorgange wagte ich keine Vermutungen

aufzustellen und ich muCte mich im wesenthchen damit begniigen,

die Thatsachen aufzuzeichnen.

Von dem inzwischen gewonnenen neuen Standpunkt aus er-

halten nun aber, so viel ich sehe, die geschilderten Vorgange eine

vollkoramen andere Beleuchtung und die einzelnen Phasen der be-

tretfenden Periode finden gewissermaCen ganz von selber ihre

Deutung.

Bei der Besprechung dieser Verhaltnisse konnte ich mich

einfach auf die friiher gegebenen Figuren beziehen, welche (mit

einer Ausnahme)^) die samtlichen Phasen in richtiger Reihenfolge

zur Darstellung bringen, Ich glaube jedoch, nochmals eine ganze

Serie von Figuren und zwar unter besonderer Berucksichtigung

einiger fiir uusere Frage wesentlicher Einzelheiten wiedergeben

1) Ueber die Selbstandigkeit der vaterlichen und mutterlichen

Kernbestandteile u. s. w. Taf. XXVIII.
2) Die Fig. 35 auf Taf. XXVIII der friiheren Arbeit bezieht

sicli nicht, wie ich angenommen hatte, auf die zweite, sondern auf

die erste Richtungsteilung.

22*
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zu sollen, urn damit die Abbildungeii dieser Arbeit zu einem

vollstaudigen Kreis zusammenzuschlieBen.

Im Interesse einer bessei-en Uebersicht werde ich die Be-

schreibuug der Vorgange uud ihre Deutung auseinanderhalten und

will auBerdem von vornherein vier Hauptphasen unterscheiden, von

denen zwei dem ersten, zwei dem zweiten Teilungsakt zugehoren.

1. RIchtungsteiiung.

1. Haupt phase: Gegeniiberstelluug der Vierer-
gruppen.

Wenn man die Ovidukteier von Cyclops brevicornis unmittel-

bar vor ihrem Austritt untersucht (Fig. 30), so stoCt man auf

eine in der Mitte der Zelle gelegene Figur, die ich als „provisorische

Teilungsfigur" bezeichnen mochte. Die zwolf, von hellen Hofen

uragebenen chromatischen Elemente sind zu je sechsen in zwei

einander parallelen Ebenen angeordnet und zwar ist immer ein Ele-

ment der einen Gruppe einem solchen der auderen geuau opponiert.

In Polansicht sind daher bei einer Einstellung immer nur 6 Ele-

mente zu zahlen (Fig. 30b), in Seitenansicht stellen sich dagegen

die Chromosomen in der bekannten biserialen Anordnung dar,

welche von RCckert, vom Rath und mir bei den verschiedensten

Copepoden aufgefuuden wurde (Fig. 30a). AuCer den Chromo-

somen fand ich in diesem Stadium stets ein abseits gelegenes

Doppelpiinktchen (Fig. 30a), welches sich in Polansicht (Fig. 30b

links) als ein einfacher Punkt darstellte. Ueber die Bedeutung

dieses Gebildes wage ich keiue Vermutung auszusprechen.

Welche Valenz haben nun die 12 Chromatinelemente?

Wie erinnerlich sein durfte, entsteht bei der Eibildung der

Copepoden durch unvollstandige Querteilung des langsgespaltenen

Kernfadens
abed...
abed...

eine bei den einzelnen Formen verschieden groCe Anzahl von

„Vierergruppen" ("r' -7 ' • •

(^
welche aus zwei durch einen

Langsspalt voneinander getrennten und durch eine Querkerbe in der

Mitte geteilten Stabchen zusammengesetzt sind (vergl. die schema-

tische Textfig. C a, p. 342). RtcKERT, vom Rath uud ich haben nun

im allgemeinen angenonimen, daC in den central gelegenen Spindel-

anlagen der iiltesten Ovidukteier, welche die Chromatinelemente

in zwei parallelen Ebenen angeordnet zeigen und daher scheinbar
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die metakinetische Phase aufweisen, die einzelnen Elemente den Wert
von Spalthalften, also von h alb en Vierergruppeu, reprasentieren,

dafi also die chromatische Figur folgende Zusammensetzung habe

:

ab cd . . . .

ab cd . . . .

Bei Cyclops brevicornis ist dies indessen jedenfalls nicht
der Fall. Denn wenn audi vor der Ablage der Eizellen
eine sichere Eutscheidung beziiglicli des Baues der Chroniatin-

elemente wegen ihrer voriibergehenden starken Verkleinerung nicht

getroflfen werden kann, so zeigen doch die unmittelbar nach der

Eiablage sich darbietenden Figuren, wie wir sehen werden, in un-

zweideutiger Weise, daU jedes der 12 Chromatinelemente den Wert

einer g a n z e n Vierergruppe hat, daC also auch in den central

gelegecen Spindelanlagen der altesten Ovidukteier (Fig. 30) die

zwolfVierergruppen in zvveiNiveauszu jesechsen
geschichtet sind:

ab cd ef gh ik Im

ab cd ef 'Ai ik Im

no pq rs tu vw xy

no pq rs tu vw xy

Dieses fur Cyclops brevicornis unzweifelhafte Ergebnis durfte,

wie ich glaube, auch auf manche andere Bilder ein Licht werfen.

Ich mochte aber, urn nicht zu weit vom Gegenstand abzukomnien,

vorlaufig darauf verzichten, ein groBeres Vergleichsraaterial heran-

zuziehen und nur auf einige von Ruckert gegebene, auf Cyclops

strenuus beziigliche Figuren ^), sowie auf nieine alten, die Eibildung

von Canthocamptus betreftendeu Bilder ^j verweisen.

Ich wende mich nun zu den eben aus den Ovidukten ge-

tretenen und besamten Eiern (Fig. 31 und 32). An Stelle der

central gelegenen, eines deutlichen Konturs entbehreuden „provi-
sorischen Teilungs figur" gewahrt man jetzt dicht an der

Eioberflache ein linsenforraiges, von einer scliarf hervortretenden

Merabran umschlossenes Blaschen, mit seiner groCten Durchmesser-

ebene parallel zur Eioberflache eingestellt (Fig. 31a). In diesem

1) J. Ruckert, Zur Eireifung bei Copepoden. Anat. Hefte,

1894, Taf. XXI—XXII, Fig. 19 b und 20.

2) V. Hacker, Die Vorstadien der Eireifung. Arch. f. mikr.

Anat., Bd. XLV, 1895, Eig. 35 a und 36.
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„sekundareu Keimblaschen" finden sich immer noch, durch

eine in der groCteu Durchmesserebene gelegene Scheidewand von-

einander getrennt, jeae zwei Gruppen von je 6 Chromatin-

elementen vor.

Was zunachst die letzteren anbelangt, so setzen sie sich, wie

in diesem Stadium in unzweideutiger Weise zu erkennen ist, aus

zwei dicht uebeneinander gelagerteu, durch eine Querkerbe halbier-

ten uud durch einen Langsspalt voueinander getrennten Stabcheu

zusammen. Namentlich in der Polansicht (Fig. 3 lb) tritt der

Langsspalt deutlich hervor, woraus sich ergiebt, daC in diesem

Stadium, wenn man von der iiblichen Orientierung der Kernteilungs-

figuren ausgeht, die Spalthalften der Elemente nicht iiber-

eiuander, sondern nebeneinander gelagert sind. Die Chromosomeu

der beideu Gruppen sind in Bezug auf die Scheidewand spiegel-

bildUch angeordnet, so daC je einem Elemente der einen Gruppe

ein solches der anderen genau opponiert ist, und zwar wenden

sich die beiden einander gegeniiberliegeuden Elemente im all-

gemeinen ihre konkaven Seiten zu, so daC man an die metakine-

tische Phase erinnert wird.

Wahrend nun in den provisorischen Kernteilungsfiguren der

Ovarialeier, abgesehen von den hellen Hofen, von einer Streifung

Oder von sonstigen Strukturen des Kernplasmas nichts zu erkennen

ist, zeigt das an die Peripherie geriickte, sekundare Keimblaschen

eine Reihe von Dili'erenzierungen, durch welche der Eindruck er-

weckt wird, als sei der Kern in eine der Chromosomenzahl ent-

sprechende Anzahl von Abteilungen gekammert. Zunachst ist zu

erwahnen, daC auch hier die einzelnen Chromatinelemente durch

einen hellen, scharf begrenzten Hot von dem iibrigen schwach

farbbaren Kernplasma abgegrenzt sind. Ich bezweifle nicht, daC

es sich sowohl in den Ovarialeiern als auch hier in den sekundaren

Keimblaschen, wie bei vielen ahnlichen Bildungen, um Schrumpf-

ungsprodukte handelt. Was dann die oben erwahnte Scheidewand

anbelangt, so ergiebt sich aus einer Zusammenstellung der ver-

schiedenseitigen Ansichten mit Bestimmtheit, daB hier eine wirk-

lich wandartige, die ganze Durchmesserebene umfassende Bildung

vorliegti). Siimtliche Praparate zeigen ferner, daC die Wand
jeweils zwischen zwei einander opponierten Chromatinelementen

in zwei Lamellen gespalten ist, welche einen linsenformigen, der

1) In der friiheren Arbeit liefi ich es dahingestellt, ob es sich

hier um einen Plasmastrang oder um eine das Keimblaschen in

zwei Halften kammernde Scheidewand handelt.
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Form der Chromatinelemente entsprechenden Raum zwischen sich

einschlieCen. Ich muC es unentschieden lassen, ob die Entstehung

dieses klaffenden Spaltraumes, ebenso wie die der hellen Hofe,

auf eine Wirkung der Reagentien zuriickzufuhren ist.

AuCer der Scheidewaud sind bei SeitenaDsichten gut tingier-

bare, von Pol zu Pol ziehende Streifen und Linien zu bemerken.

Gewohnlich sind die Pole mit der eingekerbten Mitte der Chromatin-

elemente durch eiufache Linien verbunden, wahrend in den

Zwischenraumen zwischen den benachbarten Chromosomen Doppel-

linien auftreten, welche durch die Scheidewand hindurch un-

unterbrochen von Pol zu Pol Ziehen (Fig. 32a). Auf den ersten

Anblick scheiuen diese Linien und Streifen den „Spindelfasern"

zu entsprechen. Trotzdem nun aber in spateren Stadien, wie wir

sehen werden, die Streifung dichter wird und danu mit den ge-

wohnlichen Spindelfasern durchaus iibereinstimmt (Fig. 33 u. 34),

mochte ich doch bezweifeln, ob auf den zunachst beschriebenen

Bildern diese Bildungen so zu deuten und ob sie nicht vielmehr

mit den gefarbten, feinkornig oder filzig erscheinenden Plasma-

bandern und -briicken in Zusammenhang zu bringen sind, welche

bei Polansicht zwischen den hellen Hofen der Chromosomen

wahrzunehmen sind (Fig. 31b und 32b). Zu dieser Ansicht fiihrte

mich vor allem das Bild, welches die Linien und Linieupaare in

Seitenansicht wahrend der Hebung und Senkung des Tubus ge-

wahren.

Im ganzen erhalt man also den Eindruck, als sei das sekun-

dare Keimbliischen in diesen friihen Stadien in eine der Chromo-

somenzahl entsprechende Anzahl von Keilen oder Segmenten zer-

legt, welche in zwei iibereinander liegenden Kranzen angeordnet sind.

Das Bild erinnert so, abgesehen von der Zahl der Segmeute, an

die friiheren Furchungsstadien gewisser Eier, namentlich an das

von F. E. ScHULZE beschriebene Sechzehnzellenstadium von

Sycandra, und diese Aehnlichkeit wird dadurch noch verstarkt,

daB man in Seitenansicht sehr haufig an den Enden der Doppel-

linien Einschniirungen der Kernwand wahrnimmt (Fig. 32a). Ver-

mutlich gehoren diese Verhiiltnisse in die gleiche Kategorie von

Erscheinungen, wie die „Garbenformen" der ersten Richtungsspindel

von Ascaris und die vielpoligen Spindeln in den pflanziichen

Pollen- und Sporenmutterzellen ^).

1) Vergl. Praxis und Theorie der Zellen- und Befruchtungs-

lehre. Jena 1899, p. 126 u. 130.
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In etwas spiiteren Stadien (Fig. 33 und 34) geht das sekun-

dare Keimblaschen unter Verlangerung seiner Achse in eine nuC-

und schlieKlich helraformige Spindelanlage iiber, die Streifung wird

allmahlicli dichter und gleichmaCiger, die Sclieidewand wird undeut-

lich und die Chromatinelemente stellen sich so ein, dafi ihr Langs-

spalt nach den Seiten der Spindeln und die Spalthalften gegen die

Pole gerichtet sind.

2. Hauptphase: Dicentrische Wanderung und
Paarung der Spalthalften.

Unmittelbar auf das eben beschriebene Stadium und offenbar,

oline daC die langsgespaltenen Chromatinelemente sich vorher in

einer Ebene zusammenordnen, erfolgt die Wanderung der Spalt-

halften an die Pole und die Bildung des ersten Richtungskorpers

(Fig. 35). In keiuem der sehr zahlreichen Eisacke, welche die

betreffenden Phasen zur Anschauung bringen, habe ich die Me-

takinese, d. h. die Voneinanderlosung der Spalthalften, beobachtet

und ich mufi daher annehmen, daC hier, wie bei so vielen anderen

Zellformen, diese Phase sehr rasch ablituft. Sehr haufig findet sich

dagegen das Dyasterstadium : man sieht in dem, einem Bliiten-

kopfchen ahnlichen Richtungskorper und in der Kuppe des Eikerns

die Chromatinelemente in zwei kranzformigen Gruppen angeordnet

(Fig. 35a), und gliicklich getroffene Querschnitte zeigen aufs deut-

lichste, daC in den Richtungskorper und Eikern je zwolf ein-

fache Schleifen eingegangen sind (Fig. 35b). VVenn also auch

die Metakinese selber nicht zur Ansicht kam, so zeigen doch diese

unmittelbar folgenden Phasen in unwiderleglicher VVeise, daC von

den 12 im sekundiiren Keimblaschen vorgefundeneu „Vierergruppen"

je eine Spalthalfte in den Richtungskorper, die andere in den Ei-

kern eingetreteu ist, daC also die erste Richtuugsteilung eine

„A.equationsteilung" ist.

In nur wenig alteren Phasen (Fig. 36) nehmen die anfangs

U-formig gebogenen Schleifen unter voriibergehender Verkiirzung

und Verdickung die Gestalt von Winkeln mit dicht aneinander

gelagerten Schenkeln an und beginnen sich paarweise zusammen-

zulegen (Fig. 36a und b). Anfanglich ist die gegeuseitige Anord-

nung der Paarlinge keine regelmiiCige, und man sieht vielfach,

uamcntlich in Polansicht (Fig. 36b), T-f()rmige Figuren, deren

beide Arme durch je einen Paarling gebildet werden. Allmahlich

treten aber bei gleichzeitiger Verlangerung und Verdunnung der
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Elemente, bestimmtere Verhiiltnisse ein, indera die beiden nun-

mehr wieder hufeisenforraigen Schleifen sich mit ihren Umbiegungs-

stellen aiieinanderlegeu und so das Bild eines H oder X gewahren

(Fig. 37a und b).

Wahrend der anfangs rundliche Eikern (Fig. 36a) sicli melir

und mehr senkrecht zur Eioberfliiche streckt und eine kugel-

formige Gestalt annimmt (Fig. 37a), macht sich aufs neue eine

Streifung bemerklich, welche vollkommen derjenigen des sekun-

daren Keimblaschens entspricht. Zunachst erscheint bei Seiten-

ansicht der Kern durch doppelte Linien in eine Anzahl von

Fachern gesondert, deren jedes eines der Chromosomenpaare be-

herbergt (Fig. 36a), spater komraen einfache Linien hinzu, welche

die Beruhrungsstelle der Paarlinge, also die Mitte der H- und

T-Figuren schneiden (Fig. 37a). Gleichzeitig nehmen die Paar-

linge mehr und mehr eine zur Streifung senkrechte, also in Bezug

auf die Spindelanlage aquatoriale Lage an.

Es wurde oben darauf hingewiesen, daC das sekundiire

Keimblaschen durch die Streifung in 12 keilformige Segmente

oder besser Halbkeile zerlegt erscheint, welche in zwei spiegel-

bildlich sich entsprechenden Kranzen von je 6 angeordnet sind und

deren jeder eine der Vierergruppen beherbergt (Fig. 31). Bei der

dicentrischen Wanderung der Spalthalften verschwindet die Scheide-

wand zwischen den beiden Kranzen und es sind also, wenn wir von

den inzwischen auftretenden feinen Spindelfasern absehen, nur noch

6 von Pol zu Pol sich erstreckende Keile vorhanden (Fig. 39). Ein

Vergleich dieses Zustandes mit den bei AbschluC der ersten Teilung

sich anbahnenden Verhaltnissen liiCt es als nahezu sicher erscheinen,

daC die im Eikern sich paarenden Spalthalften jezwei im sekun-
daren Keimblaschen einander opponierten Vierer-
gruppen angehoren. Wenn z. B. im sekundaren Keimblaschen

die Vierergruppen —r- und — in zwei sich entsprechenden Halb-
ab no

keilen einander opponiert gewesen sind, so werden sich im Eikern

nach Ablauf der ersten Teilung eben die beiden Spalthalften ab

und no miteinander paaren. Man konnte, um eine Erscheinung

aus einem auderen Gebiet heranzuziehen, sagen, daB in je zwei iiber-

einander liegenden Halbkeilen die Spalthalften ausgetauscht und

wechselseitig gepaart werden, so wie zwischen zwei konjugierten In-

fusorien die Wanderkerne ausgetauscht und mit den zuriick-

gebliebenen stationaren Keruen vereinigt werden.
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2. Richtungsteilung.

3. Hauptpliase: Umorduung der Einzelchromo-
somen.

Es konnte im bisherigen unberucksichtigt bleiben, daB die

miteinander gepaarten Spalthalften ab und no ihrem Aussehen

und ihrer Entstehuog nach sicli je aus zwei miteinander im Zu-

sammenhang gebliebenen Einzelchromosomen a und b, bezw.

n und zusammensetzen, also bivalent sind. Dieses Verhaltnis

macht sich bei den jetzt zu besprechenden Vorgangen in einer

von vornherein nicht zu erwartenden Weise geltend.

Wir habeu geselien, daB sich die X-formigen Chromosomen-

paare in der Anlage der zweiten Richtungsspindel allmablich senk-

recht zur Streifung einstellen (Fig. 37a). Sie uehmen dabei eine zur

Aequatorebene der Spindelanlage symmetrische Orientierung an,

in der Weise, daB von jedem hufeiseuformigen Paarling der

eine Schenkel oberhalb, der andere unterhalb der Aequator-

ebene zu liegen kommt. Wahrend sich diese Einstellung voll-

zieht, brechen aber die bivalenten Paarlinge in der
Mitte durch und zerlegen sich so in ihre Einzel-
chromosomen (Fig. 38a und b. Fig. 39). Es entstehen also

a. ^n
aus den H-formigeu Figuren . ) [^ Vierergruppen-ahnliche Formen

:

a\ /n a n

/^ Oder , in welchen je ein Einzelchromosom (z. B. a)
b^ ^o b — —
des einen Paarlings mit der auf der gleichen Seite des Aequators

gelegenen Halfte (z. B. n) des anderen in uahere Beziehung tritt.

Zunilchst tritt allerdings noch keine Verschmelzung der beiden

benachbarten Elemente ein, wir werden aber sehen, daB eine

solche wahrend der Metakinese zustande kommt und daB dem-

nach eine vollstiindige Umgruppierung oder Auswechselung der

Einzelchromosomen stattfindet.

4. Hauptphase: Dice ntrische Wander ung der neu-
formierten Elemente.

Wahrend bei der ersten Teilung die Metakinese wegen ihres

offenbar sehr raschen Verlaufes nicht zur Beobachtuug gelangte,

liegen mir zahlreiche Bilder vor, welche die entsprechende Phase

des zweiten Teilungsschrittes vorfiihren. Man sieht, daB die neben-

einander gelegenen Einzelchromosomen sich enger zusammen-

schlieBen und beim allmahlichen Auseinauderriicken die von

anderen Objekten her bekannteu Doppel-V bilden (Fig. 40):
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/ \ /\
a 11 , a n
, Oder

,bo bo
\ / \/

Im Dyasterstadium, also zur Zeit, wenn sich unter gleichzeitiger Ab-

hebung einer Dottermembran der zweite Richtungskorper abschniirt

(Fig. 41a), sind aus den V-ern vollstandig zusammenhangende, huf-

eisenformige Schleifen entstanden, es hat also eine vollkommene

Verschmelzung der heterogenen Halften stattgefunden.

Giiiistig getrolfeiie Querschnitte durch die Schleifengruppen des

zweiten Richtungskorpers und Eikerns (Fig. 41b) lassen mit

wiinschenswertester Deutlichkeit in jedem derselben 6 Schleifen,

also die reduzierte Chromosomenzahl erkennen.

Ich vervollstandige die gegebene Reihe von Stadien durch zwei

Bilder, welche sich auf die erste Furchungsteiluug beziehen. Das

eine (Fig. 42) giebt die Polansicht des Asterstadiums wieder und

lafit zwei Gruppen von je 6 Chromosomen erkennen. Unverkennbar

ist in der einen (obereu) elterlichen Gruppe die Isolierung der

einzelnen Schleifen weiter vorgeschritten, als in der anderen, eine

Verschiedenheit der Phasen, welche die elterlichen Kernhalften

vielfach auch noch in spateren Furchungsstadien und sogar noch

in den Urgenitalzellen zeigen ^). Fig. 43 giebt einen Querschnitt

durch die eine Spalthalftengruppe des Dyasterstadiums. Auch hier

ist die den elterlichen Kernhalften entsprechende Gruppierung der

im Querschnitte als Doppelpunkte sich darstellenden Chromatin-

schleifen deutlich zu erkennen.

Entsprechend der Sechszahl von (bivalenten) Chromosomen,

welche der Eikern bei der zweiten Richtungsteilung erhiilt, betragt^bei

der ersten Furchungsteilung die Zahl der Elemente in jeder der elter-

lichen Gruppen wiederum 6, wobei jedoch nach dem Vorhergehen-

den gleichfalls eine latente Bivalenz der Chromosomen anzu-

nehmen ist.

Es wurde bereits erwahnt, dafi iiber die hier geschilderten

Vorgange bereits vor 6 Jahren in alien Einzelheiten berichtet

werden konnte. Einige Unsicherheiten, infolge deren die end-

giltige Entscheidung gewisser Punkte vorbehalten werden mufite,

habe ich inzwischen mit Hilfe des von Jahr zu Jahr vermehrteu

Materials beseitigen konnen und ich darf wohl annehmen, dali

1) Vergl. : Ueber die Selbstandigkeit u. s. w., p. 598 ff.
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die uunraehr gegebene Darstellung in keinem wesentlichen Punkte

einer ErgiiiizuDg oder Verbesserung bediirftig ist. Die GroCe und

geringe Zahl der Elemente und vor allem auch ihre lockere An-

ordnung erleichtern bei Cyclops brevicornis die Untersuchung

dieser bei manchen anderen Objekteu so subtilen Verhaltnisse

auCerordentlich und schlieBen eiuen Irrtum namentlich in den

Zahlenverhaltnisseu vollkommen aus.

Eiue Deutung der versctiiedeuen Neugruppierungen habe ich

in meiner ersten Arbeit nicht versucht, und ich glaube auch, dafi

auf dem Bodeu unserer damaligen Kenntnisse eine solche nicht

angangig gewesen ist. Es schien vor allem unmoglich zu sein,

die beobachteten Komplikationen in direkte Beziehung zum Re-
duktionsvorgau g zu setzen und es war mir daher, wie ich

gestehen muG, die Auffindung dieser Dinge eine nicht ganz er-

freuhche Ueberraschung. Hatte ich doch gehoftt, in den Eiern

von Cyclops mit ihren groCen Chromatiuelementen in jener Rich-

tung besonders einfache und durchsichtige Verhaltnisse vorzufinden

!

In ein ganz neues Licht werden nun diese Vorgilnge gestellt,

wenn man die, wie ich glaube, gut zu begriindende Annahme raacht,

daC zwischen den geschilderten Komplikationen des Reduktions-

vorganges und dem in der ganzen Keimbahn beobachteten autouomen

Zustand der eltei'lichen Kernhaften ein Zusammenhang besteht.

Es wurde in den vorhergehenden Kapiteln der Nachweis erbracht,

daB sich der Doppelbau der Kerne von der befruchteten Eizelle

bis zu den mannlichen und weiblichen Keimmutterzellen mit Zahig-

keit forterhalt und sich nicht nur im Verhalten der chromatischen,

sondern auch, wo dieses versagt, in dem der nukleolaren Substanz

zu erkennen giebt und endlich, daB die beziiglichen Bilder gerade

am Ende der Keimbahn, bei der Bildung der Ursamen- und

Samenmutterzellen , wieder besonders deutlich und regelmaCig

werden. Nun sehen wir, wenigstens bei Cyclops, im „sekundareu

Keimbliischen" aufs neue das Bild eines aus zwei Halfteu zu-

sammengesetzten Kernes vor uns, und zwar wird hier der Doppel-

bau urn so augeufalliger, als hier nicht nur die beiden Keruhalt'ten

durch eine deutliche, otieubar zweibliitterige Scheidewand gegen-

einander abgegrenzt sind, sondern auch, well der Inhalt der Kern-

halfteu, die Chromatiuelemente, eine ganz besonders ausgesprochene

Symmetrie zeigen. Es scheint mir nun die Annahme nicht zu

umgehen zu sein, dali der im „sekundaren Keimbliischen" zu Tage

tretende Doppelbau die F o r t s e t z u n g der bei der Furchung

und Gonadenbildung beobachteten Anordnungsverhaltnisse bildet,
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also gleichfalls durch die Fortdauer der Autonomie der elterlichen

Kerohalften bediugt ist. Es lieBe sich allerdings dagegeii ein-

wenden, dafi ja die Form des Doppelbaues im sekundaren Keim-

blascliens eine etwas andere ist als in den vorhergeheuden Stadien.

Aber einerseits ist auf die bekannte Thatsache hinzuweisen, daC

iiberhaupt die betreffende Phase, die Diakinese, im Keirablascheu

eigentiimliche Verhaltnisse darbietet, wie sie sich in anderen Kern-

formen nur andeutungsweise vorfinden, andererseits konnen wir die

Besonderheiten, welche der Doppelbau des sekundaren Keim-

blaschens, speciell die spiegelbildliche Gruppierung der Chromo-

somen aufweist, zu den spater erfolgenden Umordnungsvorgangen

in Beziehung setzen und also fur die hier auftretenden Ver-

schiedenheiten eine bestimmte Erklarung geben.

Wenn nun wirklich die oben gemachte Voraussetzung zutrifft,

daC auch der Doppelbau des sekundaren Keimbliischens durch die

Fortdauer des autonomen Zustandes der Kernhaften bedingt ist,

so ergiebt sich als notwendige Folgerung , daC die Vierer-
gruppen auf der eine nSeite der Scheidewand vater-
lichen, auf der anderen mutter lichen Ursp rungs
sind. Sobald aber dieser eine Punkt feststeht, wird auch ohne

weiteres die Bedeutung der sich anschlieCenden Umordnungs-

vorgange klar: Dieselbeliegtdarin, daB bei Cyclops
die reife Eizelle in gleichmaBiger Mischung zur
Half te groBvat erliche, zurHalfte groCnititterli c he
Chromatin elemente iibernimmt.

Verfolgeu wir zunachst nochmals die einzelnen Vorgange an

der Hand der schematischen Figuren (Textfig. C) und erinnern uns

daran, daB die Zahl der Vierergruppen in Wirklichkeit zwolf, also

das Dreifache der hier abgebildeten Elemente betragt.

Bei der erst en Richtungsteilung gelangen, wie bei jeder

anderen Keruteilung, je 6 vaterliche und 6 miitterliche Elemente

in die Tochterkerne, jedoch erfolgt die dicentrische Wanderung
uicht in zwei gesonderten, den elterhchen Anteilen entsprechenden

Gruppen, sondern die vaterlichen und miitterlichen Elemente miissen,

ihrer Aufstellung in den zwei Fronten entsprechend, zwischen

einander durchtreten und sind also vollkommen durcheinander

gemischt, wahrend sie an die Pole wanden (Textfig. Cb). Diese

Mischung ist jedoch, wie wir gesehen haben, keine unregelmaCige.

Denn es lieC sich mit groBter Wahrscheinlichkeit zeigen, daC bei

der unmittelbar folgenden Paarung der Spalthalften die Paarlinge

jeweils zwei im sekundaren Keimblaschen einander opponierten
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Vierergruppen angehoren. Es muC sich also sclion die dicen-
trische Wanderung in einer ganz gesetzmaCigen, Quadrillen-

alinlichen Ordnung vollziehen, mogen dabei regulierende, von den

Chromatinelementen selbst ausgeliende Reize oder irgend welche

als Leitbahnen dienenden Kernstrukturen eine Rolle spielen.

Bei der Paarung der Spalthlilften erfolgt die Vereinigung je

einer viiterliclien und einer miitterlichen Spalthalfte. Von den beiden

Fig. C, a— d. Verlauf der Keifungsteilungen bei Cyclops brevicornis.

a Gegeniiberstellung der Vierergruppen. b Bilduno; des ersten Ricntungskorpers

:

im Eikern Paarung der Spalthalften. c Zweite J-iichtungsspindel : Auswechse-
lung der Einzelchromosomen. d Bildung des zweiten Richtungskorpers.
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eiiiander opponierten Vierergruppen -r und — werden sich z. B.
ab no

jeweils zwei Spalthalften ab und no miteinander verbinden und

das Gesamtresultat des ersten Teilungsschrittes ist deranach eine

gieichmaCige Durchmischung der vaterlichen und
mutter lie hen Anteile (Textfig. Cb unten). Wahrend also in

der ganzen Keimbahn, von befruchteten Ei bis zu den Keimmutter-

zellen die raumliclie Trennung der elterlichen Anteile fortbesteht,

wird erstmals im Verlauf des ersten Teilungsschrittes dieser Zu-

stand aufgegeben. Man konnte also sagen, daC bei Cyclops die

erste Richtungsteilung die Aufgabe iibernimmt, die

Durchmischung der elterlichen Anteile einzuleiten.
Die Durchfuhrung dieses Prozesses erfolgt erst wahrend des

zweiten Teilungsschrittes. Im Verlauf desselben findet eine A u s -

wechselung der Einzelchromosomen je zweier miteinander ge-

paarter Spalthalften in der Weise statt, daC je ein vaterliches und

ein miitterliches Einzelchromosom zusammentreten (Textfig. C c).

Die 12 neuformierten bivalenten Elemente, welche demnach je

aus einer vaterlichen und einer miitterlichen Halfte bestehen,

werden durch den Reduktionsakt auf den zweiten Richtungskorper

und Eikern verteilt und letzterer enthalt demnach 6 Mischlinge,

welche sich je aus einer vaterlichen und miitterlichen oder, da

die reife Eizelle bereits eine neue Generation reprasentiert, besser

gesagt, aus einer groiJvater lichen und groBmiitter-
lichen Halfte zusammensetzen (Textfig. Cd).

Wir sehen also, dafi die ganze Reihe von Umordnungen, welche

die Chromatinelemente im Verlauf der beiden Reifungsteilungeu

erfahren, zu einem einfachen, gesetzmaCigen und auch theoretisch

verstilndlichen Resultate fuhrt, namlich zur gleichmaCigen
Durchmischungdergrofivaterlichen und groCmiitter-

lichen Chromatinelemente in den weiblichen Fort-
pflanzungszellen.

Nehmen wir einmal, ohne Riicksicht auf die speciell bei

Cyclops vorliegenden Verhaltnisse, ganz allgemein an, es solle

das eben erwahnte Ziel wirklich erreicht werden. Wir konnen

uns dann fragen, welche Wege in diesem Fall iiberhaupt theoretisch

denkbar sind.

Sehr einfach wlirde die Sache liegen, wenn die zweite Richtungs-

teilung keine Reduktions-, sondern, wie die erste, eine Aequations-

teilung sein wiirde. Dann ware es moglich, dafi die raumliche

Trennung der elterlichen Kernhalfteu, ebenso wie bei der Furchung
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und Gouadeiibilduug, so auch nocli walirend der beiden Reifungs-

teilungen fortbestande und dafi demnach der Eikern die groCvater-

lichen und groBniiitterlicheu Elemente in zwei getrennten Gruppeu

erhielte. Der Eikern wiirde dann die beiderseitigen Chromosomen

in gleicber Anzabl iibernebmen, aber die Mischung wiirde offenbar

keine so innige sein, wie bei der Paarung je eines vaterlicben

und eines miitterlichen Elementes.

Ganz ahnlich wiirden sich die Vorgange gestalten, wenn die

erste Teilung eine gewobuliche Aequationsteilung mit gonomerer

Anordnung der auseinanderriickendeu Spaltbalften, der zweite Tei-

lungsscbritt eine Reduktionsteilung ware.

Auch in diesem Fall wurde der Eikern nach Ablauf des

ersten Teilungsprozesses zwei getrennte Gruppen von Elementen

entbalten (Textfig. D) und bei der zweiten Teilung konnte, wie dies

fiir verschiedene Objekte tbatsachlicb angegeben wird, eine gleich-

niaCige Verteilung der elterlicben Anteile auf zweiten Richtungs-

korper und Eikern in der \yeise statt-

finden, daC sich die bivalenten Ele-

mente unter Durchfiibrung der Quer-

teilung in ihre beiden Einzelchromo-

somen zerlegen. Man konnte geradezu

mit Rlckert annehmen, daC die Biva-

lenz der Elemente, d. b. die anfangliche

Fig. D. Gruppenweise Unterdruckung der Querteilung, fiir den

cromSlme^''
'^'"'^''^"''

Mechanismus der zweiten Teilung des-

halb von groBer Bedeutung ist, well die

gewohnliche Methode, eine zweireihige Anordnung der Elemente

im Aequator herzustellen, infolge des Ausfalls der Langsspaltung

nicht zur Anwendung kommen kann.

Wir sehen also, daC auch in dem zweiten bier angenommenen

Falle eine gleichmaBige Verteilung der elterlicben Anteile auf

Ricbtungskorper und Eikern sebr wohl stattfinden konnte, daG

aber auch bier die vaterlichen und miitterlichen Elemente, zunachst

wenigstens, in getrennten Gruppen liegen und demnach ihre Durch-

niischung keine gleichmaBige und vollstandige sein wiirde.

Um eine solche wirklich zu erreichen, mussen oiienbar be-

sondere Einrichtungen getroffen sein und wenn wir uatiirlich auch

nicht sagen konnen, dafi der l)ei Cyclops brevicornis eingeschlagene

Weg der einzig mogliche oder einfachste sei, so konnen wir doch

wenigstens so viel behaupten, dafi die Mittel, welche zur Erreichung

des Zieles angewandt werden, wirklich auch direkt zu demselben
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hinfiihreB. Die Gegeniiberstellung der vaterlichen und raiitter-

lichen Elemente, die Paarung der Spalthiilften und die Auswechse-

lung der Einzelchromosonien stellen die drei wichtigsten Etappen

auf diesem Wege dar und in der Einfugung dieser Phasen sind

auch die Hauptunterschiede begriindet, welche zwischen dem bei

Cyclops bestehenden Reduktionsmodus und dem theoretisch ein-

fachsten, WEiSMANN'schen Modus bestehen.

Es kann noch die Frage erhoben werden, ob das Verhalten

der Kernelemente auf besondere physiologische Eigenschaften der-

selben schlieCen laCt, welche wir bei anderen Kernteilungsprozessen

vermissen. Ohne niich hier auf die Frage nach dem Mechanismus

der Teilung einzulassen, mochte ich nur auf den Vorgang

der Paarung der Spalthalften hinweisen. Derselbe beweist, daB

zwischen den vaterlichen und miitterlichen Ele-

raenten Affinitaten bestehen mussen, welche zwischen

gleichsinnigen Elementen nicht vorhanden sind, Denn es ist noch

nirgends beobachtet worden, dafi etwa die an die Pole tretenden

Tochterchromosomen sich mit ihren Umbiegungsstelleu aneinander-

legen.

Ich werde auf diesen Punkt im allgemeinen Teil nochmals

zuriickkommen und will nur noch die Frage streifen, ob wir es

hier mit Dingen zu thun haben, welche nur fiir Cyclops oder

allenfalls fiir die Copepoden uberhaupt Geltung haben, oder ob

die im Vorstehenden beschriebenen Umordnungen der chroma-

tischen Elemente und ein Zusammenhang dieser Vorgange mit

dem Doppelbau der Kerne auch bei anderen Forraen angenommen

werden konnen.

Es ist bekannt, daC wir leider noch weit davon entfernt sind,

die bei den verschiedenen Objekten beobachteten, auf die Reifungs-

teilungen bezuglichen Bilder mit Sicherheit aufeinander beziehen

zu konnen. Ich glaube jedoch, daB es zu pessimistisch ware,

wenn man heute von einem Zustand griindlicher Zerfahrenheit

oder, wie Carnoy es gethau hat, von einem Tohu-bohu sprechen

wollte. Im Gegenteil, die ueueren, uberaus griindlichen und ge-

wissenhaften Arbeiten, mit welchen in den letzten Jahren be-

sonders die amerikanischen und belgischen Forscher erfolgreich

in den Wettkampf eingetreten sind, lassen immer mehr hervor-

treten, wie fast jede Phase und Uuterphase, welche bei irgend

einem Objekt vielleicht in besonders augenfalliger Weise hervor-

tritt, sich schlieClich bei genauem und wiederholtem Suchen auch

bei andern Objekten nachweisen laCt. Wer die letzten Unter-
Bd. XXXVII. N. F. XXX. 23
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suchungen iiber die Liliaceen, die UrodeleD, die Seeplanarien genau

verfolgt hat, wird sich dem Eindruck nicht entziehen konnen, dafi

jede neue Arbeit uns speciell in dieser Richtung vorwiirts

bringt, mogen auch die Deutungen der Autoren vorlaufig in

scheinbar unversohnlicher Weise auseinandergehen.

So scheint es mir denn, daC, was die thatsachlichen Befunde

anbelangt, die einzelnen Objekte einander immer naher geruckt

werden, und bei dieser Sachlage halte icli es fur wahrscheinlich,

daC auch hier, wie in so manchen ahnhchen Fallen, diese gegen-

seitige Anuaherung der Befunde um einen weiteren Schritt ge-

fordert werden konnte, wenn auch die theoretischen Anschauungen,

unter deren EinfluC die bisherigen Untersuchungen bewuCter oder

unbewuCterweise gestanden sind, durch Gewinnung eines neuen Ge-

sichtspunktes eine Verschiebung oder Erweiterung erfahren wurden.

Es raufi dahingestellt bleiben, ob die bei der Untersuchung

der Copepoden neu gewonnenen Anschauungen in dieser Richtung

dienlich sein konnen und ob von ihnen aus ganz im allgemeinen

eine bessere Deutung und Vereiniguug des allmahlich zu ungeheuren

Dimensionen angeschwollenen Thatsachenmaterials ermoglicht wer-

den kanu. Jedenfalls verdient aber der eine Umstand Beachtung,

daC eine ganze Reihe von speciellen Bildern, welche bei Cyclops

in einen direkten Zusammenhang mit der Fortdauer der Autonomie

der elterlichen Kernteile gebracht werden konnten, sich auch

bei anderen Objekten wahrend der Reifungsteilungen wiederfinden,

so daC immerhin die Moglichkeit besteht, daB bei weiterer Unter-

suchung gewisse specielle Verhaltnisse durch die Ergebnisse bei

Cyclops in eine neue Beleuchtung geruckt werden.

Ich will hier nur auf zwei Punkte mit einigen Worteu eingeheii.

In neuerer Zeit ist wiederholt die Angabe gemacht worden, dafi

in den Vorphasen der ersten Reifungsteilung eine nachtragliche

Paarung oder Konjugation je zweier ursprunglich selbstiindiger

Chromosomen stattfindet. So hat namentlich MontgOxMery i) bei

der Spermatogenese von Peripatus sowie von einigen Hemipteren

eine wahrend der „Synapsis" vor sich gehende, paarweise Ver-

einigung univalenter Chromosomen zu bivalenten beschrieben und

1) Th. H. Montgomery, The spermatogenesis of Peripatus

(Peripatopsis) balfouri up to the formation of the spermatid. Zool.

Jahrb. (Anat. Abt.), Bd. XIV, 1900. — A study of the chromo-

somes of the germ-cells of Metazoa. Transact. Amer. Phil. Soc

,

Vol. XX, 1901.
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ist, wie ich dem Referat im Zoologischen Centralblatt entnehme,

wenigstens bei den Hemipteren zu der Ansicht gelangte, daB es

sich um die Vereinigung eines vaterlichen und eines miitterlichen

Elementes handle. Leider ist mir die betreffende Arbeit nicht zu-

ganglich gewesen, so daC ich nicht beurteilen kann, inwieweit ein

Vergleich der betreffenden Beobachtungen mit den Verhaltnissen

bei Cyclops angangig ist.

Auf den zweiten Punkt habe ich schon bei fruherer Gelegen-

heit hingewiesen 1). Wie wir oben gesehen haben, schlieCen sich

bei Cyclops die gepaarten Chroraatinelemente zwischen der ersten

und zweiten Teilung zu X- und H-formigen Figuren zusammen.

Genau an derselben Stelle, namlich zwischen der ersten und

zweiten Richtungsteilung und, mit einer Ausnahme^), nur an
dieser Stelle, sind auch bei einer Reihe von anderen Objekten,

ganz ahnliche X-formige Elemente gefunden und in der ver-

schiedensten Weise gedeutet werden. Schon friiher konnte ich

die von Klinckowstrom im Ei einer Seeplanarie (Prostheceraeus)

und die von Juel und Belajefp bei der Pollenbildung einiger

Lilien (Hemerocallis, Iris) gemachten Beobachtungen herauziehen.

Neuerdings hat nun Schockaert^) die betreffenden Bilder bei

Prostheceraeus wieder gefunden und ausfiihrlich beschrieben, Gre-
(lOiRE^) hat derartige Figuren in den Telophasen der ersten Tei-

lung von Lilium speciosum beobachtet, und auf ahnliche Dinge

sind Carnot und Lebrun bei der Eireifung, Janssens bei der

Samenbildung der Tritonen^) gestoBen.

1) Vergl. V. Hacker, Ueber vorbereitende Teilungsvorgange bei

Tieren und Pflanzen. Verh. deutsch. Zool. Ges., 1898, p. 108. —
Praxis und Theorie der Zellen- und Befruchtungslehre, p. 171.

2) Carnoy und Lebrun (La vesicule germinative et les globules

polaires chez les Batraciens. Cellule, T. XVI, 1899, tab. 11, fig. 102)
haben solche Bilder bei der ersten Reifungsteilung des Tritoneies

gesehen. Ich habe indessen schon an anderer Stelle und aus anderen
Griinden (Ref. : die Reifungserscheinungen.. Erg. An. u. Entw.,
Bd. VIII: 1898, 1899) Zweifel dariiber geauCert, ob die von den
beiden Autoren angenommene Reihenfolge der Stadien als eine

definitive betrachtet werden diirfe.

3) R. ScHOCKAERT, L'ovogenese chez le Thysanozoon Brocchi.

(Deuxieme partie.) Cellule, T. XX, 1902, Tab. 3, Eig. 34—40.
4) GrIigoire, v., Les cineses polliniques chez les Liliacees.

Cellule, T. XVI, 1899, Tab. 1, Fig. 26.

5) Carnoy und Lebrun,!. c, Tab. 12, Fig. 119 A; F. A. Janssens,
La spermatogenese chez les tritons. Cellule, T. XIX, 1901, Tab. 1,

Fig. 41.

23*
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Es scheint mir bemerkenswert zu sein, dafi es auch in diesem

Punkte gerade die am oftesten untersuchten und in vieler Hin-

sicht fiir die Untersuchung besonders gUnstigen Formen (Cope-

poden, Seeplanarien, Tritonen, Lilien) sind, bei welchen sich mehr

und mehr eine raorphologische Uebereinstimmung herausstellt,

so daC die Wahrscheinlichkeit besteht, daC die betrefifenden Er-

scheinungen eine noch weitere Verbreitung besitzen.

Nun wird freilich fiir die raeisten der hier genannten Objekte

eine ganz andere Entstehungsweise der X-formigen Figuren an-

gegeben, insofern die Mehrzahl der Autoren, so auch neuerdings

wieder Schockaert, die Zusammensetzung dieser zweiteiligen

Elemente mit der in den Anaphasen der ersten Teilung be-

obachteten Langsspaltung in Verbindung gebracht haben. Es ist

daher vorderhand nicht erlaubt, weiter zu gehen, als die auCer-

hche Aehnlichkeit festzustellen, und es ist abzuwarten, ob spatere

Untersuchungen fiir diese so verbreiteten Vorkommnisse auch eine

genetische und physiologische Uebereinstimmung zum Vorschein

bringen werden.

6. Kapitel.

Ueber die Verbreitung des gonomereii Keriiziistandes

im Tier- und Pflanzenreich.

Die Feststellung der Autonomie der Kernhalften oder, wie

wir auch sagen konnen, des gonomeren Zustandes der Keimbahn-

kerne, wird fiir die Vererbungslehre von wesentlich groCerem In-

teresse sein, wenn es sich hier nicht um ein vereinzeltes, den

Copepoden eigenturahches Vorkommnis, soudern um eine Er-

scheinung von allgemeinerer Verbreitung handelt. Ich habe mich

daher nach AbschluC der an den Copepoden ausgefiihrten Unter-

suchungen bemiiht, teils an meinen eigenen Priiparaten, teils in

der Litteratur mich dariiber zu orientieren, ob sich entsprechende

Dinge auch bei anderen Objekten vorfinden, und ich war in der

That iiberrascht, nicht nur auf Schritt und Tritt auf ahnliche,

otfenbar hierher gehorige Verhiiltnisse zu stoBen, sondern auch,

was fiir mich noch wertvoller war, zu sehen, dafi bereits mehreren

Autoren die Eigentiimlichkeiten der betreti'enden Bilder aufgefallen

waren.

Es war dabei notig sich an bestimmte Kriterien des gono-

meren Zustandes zu halten. Nach dem vorliiufigen Stand unserer
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Kenntnisse sincl wir allerdiugs noch nicht berechtigt, irgend eines

derselben als ein absolutes, fur sich allein uad unter alien Ver-

haltnissen entscheidendes Charakteristikum zu betrachten , aber

wir sind doch in der Lage, bald aus dem kombinierten Auftreten

solcher Merkmale, bald unter Beriicksichtigung auCerer Momente,

vor allem der Zugehorigkeit der betreifenden Eleraente zur Keim-

bahn, Analogieschlusse von einem hohen Wahrscheinlichkeitsgrad

zu Ziehen.

Die Kriterien des gonomeren Zustandes sind nach

dem Bisherigeu folgende

:

1) Doppelte Knauelfiguren: Furcbung von Cyclops

strenuus (Ruckert, 1. c, Fig. 10 u. 11); Urgenitalzellen von C.

brevicornis (Hacker, 1896, Fig. 75—78); Ursamenzellen von

Heterocope (Fig. 23, dk).

2) DoppelastereninPolansicht: Furchung von Cyclops

brevicornis (Fig. 42); Furchung von Diaptomus (Fig. 28 und 29).

3) Doppeldyasteren im Querschnitt: Furchung von

Cyclops strenuus (ROckert, 1. c. Fig. 3 u. a) und brevicornis

(Hacker, 1896, Fig. 52—53; diese Arbeit, Fig. 43).

4) Doppeldyasteren in Seitenansicht: Furchung von

Cyclops strenuus (Ruckert, 1. c, Fig. 2 und 6), C. brevicornis

(Hacker, 1896, Fig. 50) und Diaptomus (Fig. 7).

5) Ruhende Doppelkerne mit zahlreichen Nukle-
olen: Furchung von Cyclops strenuus (ROckert), friihere Furch-

ungsstadien von Cyclops brevicornis (Textfig. A b).

6) Ruhende Doppelkerne rait je einem Nucleolus
in jeder Kernhalfte: spatere Furchungsstadien von Cyclops

brevicornis (Textfig. Ad und Ae), Furchung von Crepidula

(CoNKLiN, siehe Textfig. Ba),

7) Junge, kugeligeoderscheibenformigeTochter-
kerne mit zwei symmetrisch gelagerten Nukleolen:
Furchung von Cyclops brevicornis (Textfig. Af); Furchung und

Gonadenbildung von Diaptomus und Heterocope; Furchung von

Crepidula (Conklin, siehe Textfig. Bb).

8)Zweiteilige Keimblaschen mit symmetrisch
gelagerten Chromosomen: Cyclops brevicornis (Fig. 31a

und 32 a).

In den meisten der im folgenden zusammengestellten , aus

einer groBen Zahl ausgewahlten Beispiele ist das unter 7) auf-

gefiihrte Kriterium fiir die Heranziehung bestimmend gewesen.

Auf den ersten Anblick mag vielleicht dieses Kriterium zu den
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an und fiir sich weniger entscheidenden gehoren, aber sein Ge-

wicht wird wesentlich erhont durch die RegelmaBigkeit und Aus-

schlieClichkeit, mit welcher die betreffenden Bilder vielfach auf-

treten, und wir werden speciell bei den parthenogenetiscb sicb

vermebrenden Pflanzen eine wertvolle Stiitze fiir die Sicberheit

dieses Kriteriums kennen lernen.

Conjugaten.

In den durcb Conjugation entstandenen Dauersporen oder Zy-

goten mancher conjugaten Algen bleiben nach Klebahn die beiden

Gesclilecbtskerne geraume Zeit unverscbmolzen, bei Spirogyra jugalis

(Textfig. Ea)wer-
O. den sie mehrere

W'ochen lang

(Juni bis Juli)

dicbt aneinander

gescbmiegt an-

getrolfen und bei

Closterium (Text-

fig. E c) bleiben

sie sogar wabrend

des ganzen Win-

ters getrennt
voneinander
zwischen den

beiden Chromato-

pborenballen

liegen.

Bei den mei-

sten Spirogyra-

arten entbalt jede

der nebeneinan-

der gelagerten

Kernbalften

eiuen Nucleolus

(Textfig. Ea) und

nur bei Spirogyra

Fig. E, a—d. Zygotenbildung bei den Conju-
. _ .

gaten (nach Klebahn). a Zygote von Spirogyra jugalis. zwei, naiulicb je

b Doppelkern einer jungen Zygote von Sp. orthospira.
gjjj o-j-oBerer und

c Reife Zvgote von Closterium. d Keimunirsstadium *
i i

•

von Closterium: (jk Grofikern, hk Kleinkern.
"

ein kleinerer
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(Textfig. Eb). Da nun bei Spirogyra im Gegensatz zu anderen

CoDJugaten keine Richtungsteilungen vorkoramen (Overton) und

somit, nach unseren Erfahruugen bei Cyclops, eine Durch-

einandermischung der Kernteile vor der Befruchtung weniger

walirscheinlich ist, so konnte man daran denken, daC bei Spiro-

gyra orthospira das Auftreten zweier Nukleolen in jeder elterlichen

Kernhalfte mit einem Fortbestaud auch der groCelter lichen
Kernanteile zusammenhangt.

Auch bei der im Fruhjahr erfolgenden Keimung von Closterium

(Textfig. Ed) und Cosmarium euthalten die „GroCkerne" (gk) vielfach

zwei Nukleolen, und man wird um so mehr geneigl sein, bei diesen

mit der Furchung der Metazoeneier zu vergleichenden Entwicke-

lungsvorgangen an einen gonomeren Zustand der Kerne zu denken,

als bei der Keimung der Partheuosporen von Cosmarium in

den Grofikernen immer nur ein Nucleolus aufzutreten scheint.

Auch bei der Teilung der Spirogyrafaden scheinen in den

jungen Tochterkernen groCenteils zwei Nukleolen aufzutreten

[Gerassimoff] ^).

Fucus.

Diejeuigen Verhaltuisse, welche auf botanischem Gebiet sich

am nachsten mit den Beobachtungen bei der Furchung der Cope-

poden beriihren und thatsiichlich auch von einem ihren Uuter-

sucher (Strasburger) in gleichem Sinne gedeutet worden sind,

finden sich bei der Keimung von Fucus.

Strasburger 2) und ebenso Farmer und Williams') be-

obachteten bei Fucus, dafi geraume Zeit nach der Vereinigung des

zunachst linsenformigen, auf Praparaten dunkel tingierten Sperma-

kernes (Fig. F, asj?) mit dem Eikern sich in dem vom Spermakern

1) Vergl. zum Vorstehenden : C. E. Oveeton, Ueber den Con-

jugationsvorgang bei Spirogyra. Ber. d. bot. Ges., Bd. VI, 1888,

p. 68; H. Klebahn, Ueber die Zygosporen einiger Conjugaten.

Ebenda, p. 160. — Studien iiber Zygotea I. Die Keimung von

Closterium und Cosmarium. Jahrb. wiss. Bot, Bd. XXII, 1891

;

J. Gerassimoff, Ueber die kernlosen Zellen bei einigen Conjugaten.

Bull. Soc. Nat. Moscou, No. 1, 1892, p. 18 und 19.

2) E. Strasburger, Kernteilung und Befruchtung bei Fucus.

Jahrb. wiss. Bot., Bd. XXX, 1897 (Cytol. Studien Bonner bot. Inst.),

p. 210 und 218, Taf. XVIII, Fig. 25—33.

8) J. B. Farmer, und J. Ll. Williams, Contributions to our

knowledge of the Fucaceae: their life-history and cytology. Phil.

Trans. Roy. Soc. Lond., Ser. B, Vol. CXC, 1898.
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(laC auch d i e Kerne

stammenden Abschnitt des Furchungskernes (Textfig. F,bsp) ein

Kernkorperchen ausbildet, welches an GroBe, an Scharfe des Um-

risses und an Intensitat der Farbung dem Kernkorperchen des

Eikernes nachzustehen pflegt. Nun fand aber Strasburger,

der Keimanlagen vielfach
zwei Kernkorper-
chen fuhren (Textfig.

Fc)
, „ d i e d u r c h

die s e ihre Z ahl an

die beiden Kernkor-
perchen erinnern,
die man so haufig
im Keimkern an-

trifft". Nachdem nun

bei anderen Objekten ein

derartiger Zusammenhang

nachgewiesen werden

konnte, wird man auch

die von Strasburger

Fig. F, a-c. Keimung von Fucus. angedeutete Anschauung

a Kernkopulation : sp Spermakem. b Erster fiir eine durchaus be-

lmA^ru?GE™:
' ^'" '''' ^'^™'""^''S' ^""'^ gruudete erklaren durfen.

Gefasskryptogamen.

Vielleicht lohnt es sich, auch die Sporenbildung der GefaB-

kryptogamen mit Bezug auf das Verhalten der Nukleolen einer

Revision zu unterziehen. Wenigstens bildet Calkins ^) eine j u n ge

Spore von Pteris mit zwei symmetrisch gelegenen Nukleolen ab^

und ebenso lassen verschiedene Bilder von Guignard '-), welche

die Sporenbildung eines Barlapps (Psilotum) darstellen, eine

paarige Anordnung der Nukleolen erkeunen. Allerdings miiBte

hier, wie auch bei den Phanerogamen mit plurinukleolaren Kernen,

speciell darauf geachtet werden, wie sich ganz junge, eben

gebildete Kerne in diesem Punkte verhalten, da selbstverstiind-

lich beim spateren Hinzutreten von adventiven Nukleolen etwa vor-

handene Symmetrieverhaltnisse vielfache Storungen erleiden konnen.

1) G. N. Calkins, Chromatin-reduction and tetrad-formation in

Pteridophytes. Bull. Torrey Bot. Club, Vol. 24, 1897, Tab. 296, Fig. 16.

2) L. Guignakd, L'origine des spheres directrices. Journ. de

Bot., 1894, Tab. 2, Fig. 1, 2, 6, 7.
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Gymnospermen.

Strasburger 1) giebt einige

Figuren, welche die erste Tei-

lung der Pollenmutterzelle vou

Larix darstellen und in den

eben gebildeten Tochterkernen

deutlich die Symmetrie der Nu-

kleolarsubstanz erkennen lassen

(Textfig. G), und ebenso stellt

Ikeno ^) Archegoniumanlagen von

Cycas dar, deren Kerne „wahrend

der ganzen Wachstumsperiode

einen, selten zwei, sehr vakuolen-

reiche Nukleolen" fiihren.
Fig. G. Teilung der Pollenraiitter-

zelle von Larix (nach Strasburger).

Angiospermen

Sowohl bei der Pollen-, als bei der Embryosackbildung der

Angiospermen sind in jungen, eben gebildeten Tochterkernen viel-

fach 2 symmetrisch gelagerte Nukleolen beobachtet worden.

Ich verweise auf Abbildungen bei Ishikawa^) (Pollenbildung von

Allium), GuiGNARD^) (Pollenbildung von Magnolia), Mottier^)

(Embryosackbildung von Lilium Martagon und candidum), Schnie-

wind-Thies ^) (Embryosackbildung von Scilla) und Juel ^) (Embryo-

sackbildung von Antennaria).

1) E. Strasburger, Karyokinetische Probleme. Jahrb. wiss. Bot.,

Bd. XXVIII, 1895, Taf. Ill, Fig. 27—28.

2) S. Ikeno, Untersuchungen liber die Entwickelung der Gre-

schlechtsorgane und den Vorgang der Befruchtung bei Cycas revo-

luta. Jahrb. wiss.. Bot., Bd. XXXII, 1898, Taf. VIII, Eig. 1. u. 2.

3) C. IshIkawa, Studies of reproductive elements. III. Die

Entwickelung der Pollenkorner von Allium fistulosum L. J. Coll.

Sc. Tokyo, Vol. X, 1897.

4) L. GuiGNARD, Les centres cinetiques chez les vegetaux.

Ann. Sc. nat., Bot., Ser. 8, T. V, 1898, Tab. XI, Fig. 21, 28.

5) D. M. MoTTiER, Ueber das Verhalten der Kerne bei der

Entwickelung des Emhryosacks und die Vorgange bei der Be-

fruchtung. Jahrb. wiss. Bot., Bd. XXXI, 1897, Taf II, Fig. 1 -2.

6) J. Schniewind-Thies, Die Reduktion der Chromosomenzahl
und die ihr folgenden Kernteilungen in den Embryosackmutterzellen

der Angiospermen, Jena 1901, Taf. II, Fig. 65—66.

7) H. 0. Juel, Vergleichende Untersuchungen uber typische

und parthenogenetische Fortpflanzung bei der Gattung Antennaria.

Sv. Ak. Hand!., Bd. XXXIII, 1900, Textfig. Illb.
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Fig. H, a—d.

(nach Ishikawa).
Pollenbildung von Allium

Von besonderem Interesse siiid die Bilder von Ishikawa

(Textfig. H), well hier die Veranderungen der Nukleolarsubstanz

(Auftreten zweier pri-

a 1 marer Nukleolen, un-

gleich rasches Wachs-

tum derselben , An-

eiDanderlageruDg und

schlieCliche Ver-

schmelzung) vollkom-

men parallel laufen den

aufeinander folgenden

Umwandlungen des

Chromatins (Knauel-

bildung, Langsspal-

tung, Diakinese) und

well wir hier also die

zeitliche Aufeinander-

folge der ersteren in

ahnlicher Weise kontrollieren konnen, wie dies z. B. im Hoden

von Heterocope der Fall war.

Beziiglich der Embryosackbildung sei auf eine Figur von

JuEL (Fig. J, a) hingewiesen, welche den Embryosack einer

amphigon sich fortpflanzenden Antennaria-Art (A. dioica) dar-

stellt. Man sieht zu oberst die beiden Synergiden {sy), darunter

einen zweizelligen Embryo (ew), noch weiter unten die ersten

Teilungsprodukte des Centralkerns, des „sekundaren Embryosack-

kerns" (m), und am unteren Ende das durch Vermehrung der

Antipodenzellen entstandene Antipodengewebe {an). Sowobl in

den eben gebildeten Kernen des Embryos als in den durch

Teilung des Centralkerns entstaudenen ersten Endospermkernen ist

die charakteristische Anordnung der Nukleolarsubstanz zu er-

kennen.

Die hier wiedergegebenen Verhilltnisse finden ein sehr be-

merkenswertes Gegenstiick in den Bildern, welche MuRBECK^)von

der parthen ogenetischen Erabryobildung von Alchemilla ge-

geben hat (Fig. J, b). Wahrend hier die Kerne des Embryos selber

{em) stets nur einen Nucleolus zeigen, lassen zahlreiche Kerne

der Endospermanlage {en) eine symmetrische Anordnung der Nuk-

1) Sv. MuRBKCK, Parthenogenetische Embryobildung in der

Gattung Alchemilla. Lunds Univ. Arsskr., Bd. XXXVI, 1901.
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(Q)
em

-en

em

- -en

leolarsubstanz erkennen. Dieser Gegensatz wiirde so zu erklaren

sein, daC bei den parthenogenetischen Formen die Embryonal-

kerne monogonen, dagegen die Endospermkerne amphigonen Ur-

sprunges sind, insofern letztere dera durch Verschmelzung zweier
Polkerne entstandenen Centralkern ihre Entstehung verdanken.

Eine schematische

Eeinheit zeigen aller-

dings die Verhaltnisse

bei Alcherailla des-

wegen nicht, well durch

das Auftreten von ad-

ventiven Nukleolen die

Symmetrie vielfach ver-

wischt erscheint,

Ganz ahnliche Ver-

haltnisse fand Ernst ^)

im Embryosack von

Paris quadrifolia (Eiu-

beere). „EiD sicheres

Erkennungszeichen"

der Keimkerue siud

hier die zwei vom
Ei- und Spermakern

herstammenden Nu-

kleolen, „deren Ver-

einigung gar nie zu

erfolgen scheint", und

in dem von Ernst ab-

gebildeten Endosperm-

kern sind, in Ueber-

einstimmung mit sei-

nem dreikernigen Ur-

sprung, drei Nukleo-

len zu sehen.

Auch in vegetativen pflanzlichen Geweben scheint sich nicht

selten in jungen Kernen die auf einen Doppelbau hinweisende

Symmetrie der Nukleolarsubstanz zu finden. So giebt Zimmer-

Fig. J.

(amphigon
a Embryosack von Antennaria dioica

b von Alchemilla acutangula (parthe-

uogenetisch) : sy Synergiden, em Embryo, en En-
dospermkern, an Antipodengewebe (a nach Jtjel,

b nach Murbeck). Um den Vergleich zu er-

leichtern, ist die Figur von JuEL entgegen ihrer

natiirlichen (anatropen) Anordnung orientiert

worden.

1) A. Ernst, Chromosomenreduktion, Entwickelung des Embryo-
sacks und Befruchtung bei Paris quadrifolia L. und Trillium grandi-

florum Salisb. Flora, Erganzungsband 1902, Eig. 108 u. 120.
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MANN^) zwei eben gebildete Tochterkerne aus einem jungen

Blattstiel von Calla wiecler, welche im Gegensatz zu den ruhenden

Kernen zwei Nukleolen enthalten.

Noch eine Erscheinung ist bier zu besprechen, welcbe mit

Rucksicht auf gewisse bei tierischen Ol^jekten vorkommenden Ver-

haltnisse von Interesse ist. Die Nahrzellenschicht (Tapetenschicht,

assise nourriciere) der Pollensacke ist nach Guignard^) charak-

terisiert durch die Zweikernigkeit ihrer Elemente. Wabrend

nun gewohnlich die beiden Kerne keine weitere Teilung eingeben,

konnen sich dieselben nach Guignard bei Magnolia gleicbzeitig

rait den Pollenmutterzelleu teilen. Jeder der Kerne bildet eine

zunacbst pluripolare, dann bipolare Teilungsfigur, aber die beiden

Figuren verschmelzen dann miteinander, uud zwar so vollkommen,

daC keine Spur von dem doppelten Ursprung zuruckbleibt. Man
wird schon durch dieses Verhalten bei der Teilung zu der Ver-

mutung gefuhrt, daB derartige Fiille von regelmaCiger Zwei-

kernigkeit, wie sie namentlich in epithelialen Geweben haufiger

vorkommen, eine besondere Form des gonomeren Zustandes dar-

stellen.

Plathelminthen.

Es wurde bereits oben erwahnt, daC nach den Untersuchungen

von KlinckowstrOm, van der Stricht, Francotte, Gerard und

ScHOCKAERT die Reifungserscheinungen des Polycladeneies manche

auffallende Aehnlichkeit mit derjenigen des Copepodeneies zeigen.

Es ware daher sehr erwunscht, das kerngeschichtliche Ver-

halten der Polycladeneier der ganzen Keimbahn entlang kennen

zu lernen. Vorderhand kann nur auf eine Beobachtung von

ScHOCKAERT ^) hingewieseu werdeu, welcher in einer Eimutterzelle

von Thysanozoon den Chromatinfaden in zwei getrennten Portionen

angeordnet gefunden hat, sowie auf eine Mitteilung von van der

Stricht**), derzufolge der in Bildung begriflene weibliche Ge-

1) A. ZiMMEKMANN, Ueber die chemische Zusammensetzung des

Zellkerns, I. Zeitschr. wissenscliaftl. Zool, Bd. XII, 1896, Taf. II,

Fig. 25 u. 26.

2) L. Guignard, Les centres cinetiques chez les vegetaux.

Ann. Sc. nat., Bot., Ser. 8, T. V, 1898, p. 200.

3) ScHOCKAERT, 1. c. p. 122, Tab. 1, Fig. 2.

4) 0. VAN DER Steicht, Les ovocentres et les spermocentres

de I'ovale de Th3^sanozoon Brocchi. Verb. Anat. Ges. 1897.
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schlechtskern in auffalliger Weise die Zusammensetzung aus zahl-

reichen selbstandig gebildeten Idiomeren erkennen laCt.

Verhaltnisse, welche wieder selir an die Veranderungen der

Nukleolen im Hoden von Diaptomus und Heterocope erinuern,

hat Montgomery^) bei der Eibildung einer Nemertine, Lineus

gesserensis, aufgefunden. Montgomery giebt in der That auch

fiir die betreffenden Bilder die, wie mir scheint, einzig mogliche

Erklarung, daC „two nucleoli of nearly equal size are produced,

either simultaneously or in succession, and these afterwards fuse

together".

Ascaris.

Die Befunde bei den Copepoden stehen, wie dem Leser nicht

entgangen sein wird, in engster Beziehung zu den Ergebnissen

am Ascarisei und zu der Hypothese von der Individualitat
der Chromosome n, Ich darf wohl die Geschichte dieser Hypo-

these, ihre erste Aufstellung durch Rabl, und ihre definitive

Begriindung und Formulierung durch Boveri als bekannt vor-

aussetzen und will nur, indem ich auf die meisterhafte Darstel-

lung bei Wilson-) verweise, einige wesentliche Puukte aus dem
Thatsachlichen und Theoretischen kurz zusammenfassen.

Boveri 3) hatte bei den beiden Varietaten von Ascaris megalo-

cephala, A. m. bivalens mit der Normalzahl von 4 und A. m.

univalens mit der Normalzahl von 2 (Keimbahn-)Chromosomen,

gewisse UnregelmaBigkeiten bei der Richtungskorperbildung ge-

funden, insbesondere solche Falle, in denen nur ein einziger

Richtungskorper gebildet wurde und infolgedessen im befruch-

tungsbereiten Eikern bei A. bivalens 4 (statt 2), bei univalens 2

(statt 1) Chromosomen auftreten. Die Thatsache nun, daC bei

A. bivalens die iiberzahligen Chromosomen auch bei der

Furchung wiederkehren, diente zusammen mit anderen Be-

1) Th. G. Montgomery, Comparative cytological studies with
especial regard to the morphology of the nucleolus. Journ. Morph.,
Vol. XV, 1898, p. 450, Tab. XXIV, Fig. 163—172.

2) E. B. Wilson, The cell in development and inheritance,

2. Aufl., Newyork 1900, p. 294 if.

3) Vergl. u. a. Th. Boveki, Die Entwickelung von Ascaris

megalocephala mit besonderer Riicksicht auf die Kernverhaltnisse,
Pestschr. f. Kupffer, Jena 1899, p. 426, und: Merogonie (Y. Delage)
und Ephebogenesis (B. Rawitz), neue Namen fiir eine alte Sache,

Anat. Anz., Bd. XIX, 1901, p. 171.
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obachtungen als Stiitze fiir die Hypothese von der Individualitat

der Chromosomen, durch welche ein genetischer Zusanimenbang

zwischen je einem der aus dem ruhenden Kern hervorgehenden

mit einem bestimmten der in die Bildung des Kernes einge-

gangenen gefordert wird.

Die Hypothese von der Individualitat der Chromosomen schlieBt

selbstverstandlich die Annahme einer fortdauernden Autonomic der

vaterlichen und miitterlichen Kernteile ein, und so hat denn scbon

BovEEi in seinem Referat uber Befruchtung (1891) den SchluB

gezogen, daB in alien vom befruchteten Ei abstammenden Zelleu

die Halfte der Chromosomen vaterlichen, die andere miitterHchen

Ursprunges sei. Diese Folgerung hat, speciell fiir die Furchungs-

zellen von Ascaris, eine Bestatigung erhalten durch den von Herla ^)

und ZojA 2) gefuhrten Nachweis, daC bei Bastardbefruchtung zwischen

A. bivalens ($) und univalens (S) die Keimbahnkerne 3 Chromo-

somen enthalten, von welchen sich das eine auch noch in spateren

Furchungsstadien durch seine geringere GroCe und starkere Kriim-

raung als das vaterliche ausweist.

Es ergiebt sich aus dem Vorstehenden, daC hinsichtlich der

Furchung ein enger Parallelismus zwischen den Befunden bei

Ascaris und bei den Copepoden besteht, und dieser Parallelismus

tritt um so mehr hervor, als nach Herla 3) wenigstens im Beginn

des Zweizellenstadiums von Ascaris die Kerne aus 2 nahezu

gesonderten Blaschen sich zusammensetzen konnen und nach

Carnoy und Lebrun^) die ruhenden Kerne desselben Stadiums

offeubar sehr haufig je zwei Nukleolen enthalten. ^Yenigstens

zeigt die ganze Figurenreihe Taf. II, Fig. 13—17 bei Carnoy

und Lebrun ausnahmslos dieses Verhaltnis.

Auch auBerhalb der Furchungsperiode scheinen in der Keim-

bahn von Ascaris die Zeichen des gonomeren Zustandes hervor-

zutreten. Wenigstens enthalt auf einer die Keimzone des Ascaris-

hodens darstellenden Figur von 0. Hertwig^) etwa ein Drittel

1) V. Herla, Etude des variations de la mitose chez I'Ascaride

megalocephale. Arch. Biol., T. XIII, 1894, Fig. 16, 17, p. 455, 460.

2) R. ZojA, Untersuchungen iiber die Entwickelung der Ascaris

megalocephala. Arch. mikr. Anat., Bd. XLVII, 1896, Fig. 22 u. 32.

3) Herla, 1. c. p. 446, Taf. XVI, Fig. 28—29.
4) J. B. Carnoy und H. LEBRrx, La fecondation chez I'Ascaris

megalocephala. La Cellule, T. XIII, 1897.

5) 0. Hertwig, Vergleich der Ei- und Samenbildung bei

Nematoden. Arch. mikr. Anat., Bd. XXXVI, 1890, Taf. IV, Fig. 8.
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der Kerne 2 Nukleolen. Die Untersuchung des Hodens von jugend-

lichen Individuen wird leicht ergeben, ob hier ahnliche Regel-

raaCigkeiten vorliegen, wie bei Heterocope und anderen Objekten.

Anneliden.

In den Ektodermkernen des Ophryotrocha-Embryos habe

ich^) „mehrere, sehr hiiufig zwei Nukleolen" vorgefunden, und

KoRSCHELT -) hat im Mitteldarm von Ophryotroclia Doppelkerne

und Kerne mit 2 Nukleolen gesehen, die indessen, nacli der

Ansicht dieses Forschers, nur als Stadien einer amitotischen

Teilung aufzufassen waren. Auch Montgomery^) beschreibt fiir

die Ovogonien eines anderen Annelids, Polydora, einen eigentiim-

lichen TeilungsprozeC, welcher mit einer Teilung des Nucleolus

und der Bildung doppelkerniger Zellen verbunden sein soil. Aus

seinen Figuren ^) geht jedenfalls so viel hervor, daB die Kerne der

Ovogonien haufig 2 symmetrisch gelagerte Nukleolen aufweisen.

Zu erwahnen ist noch in diesem Zusaramenhang der aus-

gesprochen idiomere Zustand, welchen nach Mead^) der weibliche

Geschlechtskern und die Furchungskerne des Zweizellenstadiums

von Chaetopterus bei ihrer Bildung aufweisen.

Echinodermen.

Bei der Furchung eines Seeigels (Toxopneustes lividus) hat

bereits Fol^) idiomere und gonomere Kernzustande aufgefunden,

und neuerdings hat Boveri ^) von Echinus microtuberculatus eine

1) V. Hacker, Pelagische Polychatenlarven. Zur Kenntnis des

Neapler Pruhjahrs-Auftriebs. Zeitschr. wiss. Zool., Bd. LXII, 1896,
Taf. IV, Fig. 17 und 17a.

2) E. KoRSCHELT, Ueber Kernteilung, Eireifung und Befruchtung
bei Ophryotrocha puerilis. Zeitschr. wiss. Zool., Bd. LX, 1895,
Taf. XXVIII, Fig. 10—18.

3) Montgomery, 1. c. p. 457.

4) 1. c, Tab. XXVIII, Fig. 257—260.
5) A. D. Mead, The origin and behaviour of the centrosomes

in the Annelid egg. J. Morph., Vol. XIV, 1898, Taf. XVIII, Pig. 36
bis 38, Taf. XIX, Fig. 49.

6) H. Pol, Recherches sur la fecondation et le commencement
de I'henogenie chez divers animaux. Mem, Soc. Phys. et Hist,

nat. Geneve, T. XXVI, 1879, Tab. VI, Fig. 15-17 (Idiomerie)

und Tab. 7, Fig. VII (Gonomerie).

7) Th. Boveri, Zellenstudien. Heft 4: Ueber die Natur der

Centrosomen, Jena 1901.
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Anzahl von Bildern gegeben, auf welchen die aus den Chroraosomen

entstandenen Gruppen von Kernblaschen zu selien sind.

Arthopoden.

Sehr zahlreich sind bei den Arthropoden die Falle, in denen

wir auf die Anzeichen des gonomeren Zustandes der embryonalen

und Keimbahnkerne stoCen, Hierher gehoren die Genitalanlage

eines parasitischen Copepoden, Lernaea branchialis [Pedaschenko ^],

der Keimstreif von Oniscus und Mysis [R. S. Beegh] ^)
, die

Keimzone im Hoden der Maulwurfsgrille, Gryllotalpa [vom Rath^),

Fig. M], und des Brombeerspinners, Gastropacha rubi (von la

Valette St. George^)], die Endkammern der Eirohren der Bienen-

konigin [Paulcke];^) die Genitalanlage des Skorpions [Brauer] ^),

Bei alien diesen Objekten zeigen die Kerne mit groBerer oder ge-

ringerer RegelmaCigkeit zwei Nukleolen, und es ist nicht daran

zu zweifeln, daB die RegelmaBigkeit in Wirklichkeit eine noch voll-

standigere ist als auf den meistens nacb Schnitten wiedergegebenen

Bildern.

Mit dem gonomeren Zustand der Keimbahnkerne ist auch der

Doppelbau zu vergleichen, welchen nach Petrunkewitsch ^) im

unbefruchteten Bienenei (Drohnenei) die Abkommlinge des „Rich-

tungskopulationskerns" zeigen, d. h. des durch Verschmelzung der

2 inneren Richtungskorper entstandenen Gebildes.

1) D. PedAvSChenko, Embrj^onalentwickelung und Metamorphose

von Lernaea branchialis L. Trav. See. Imp. Natur. St. Petersb.,

T. XXVI, 1898, Tab. I, Tig. 34, D—F.

2) R. S. Bergh, Ueber die relativen Teilungspotenzen einiger

Embryonalzellen. Arch. Entw.-Mech., Bd. II, 1895, Taf. IXX, Fig.

4 u. 6.

3) 0. VOM Rath, Zur Kenntnis der Spermatogenese von Gryllo-

talpa vulgaris Latr. Arch. mikr. Anat., Bd. XL, 1892, Taf. V, Fig. 9.

4) VON la Valette St. George, Zur Samen- und Eibildung

beim Seidenspinner (Bombyx mori). Arch. mikr. Anat., Bd. L,

1897, Taf. XXXVIII, Fig. 1, Taf. XII, Fig. 1 u. 2.

5) W. Paulcke, Ueber die Differenzierung der Zellelemente im

Ovarium der Bienenkonigin. Zool. Jahrb. (Anat.\ Bd. XIV, 1890.

6) A. Brauer, Beitrage zur Entwickeluugsgeschichte des Skor-

pions. Zeitschr. wiss. Zool., Bd. LVII, 1894, Taf. XX, Fig. 33.

7) A. Petrukkewitsch, Die Richtungskorper und ihr Schicksal

im befruchteten und unbefruchteten Bienenei. Zool. Jahrb. (Anat.),

Bd. XIV, 1901, Taf. IV, Fig. 23.



Schicksal der elterlichen und groCelterlicheu Kernanteile. 361

SchlieClich sind hier gewisse Erscheinungen zu erwahnen,

welche allerdings mit den in Frage stehendeu Verhaltnissen niclit

direkt zu vergleichen, aber doch hochst wahrscheinlich in einen

engeren Zusammeuhang zu bringen sind, namlich die viel be-

sprochenen Doppelkerne im Ovarium der Hemipteren.

Fig. K. Fi.o-. L

Fig. K. Ovarium eines Hemipterons (nach Gross), e/ Endfaden, ek

Endkammer {iz Zone der iudifferenten Zellen, nk Nahrkammer, kl Keimlager),
eik Eikammer {fz Follikelzellen).

Fig. L. Doppelkerne aus dem Epithel eines alteren Eifaches eines Hemi-
pterons (nach Preusse).

Fig. M. Rosette von Samenmutterzellen von Gryllotalpa (nach VOM
Rath).

Schon Paul Mayer (1874), E. Van Beneden (1876) und

KoRSCHELT (1887) batten im Follikelepitbel des Hemipteren-Ova-

riums doppelte Kerne aufgefunden, und von letzterem ist bereits

24Bd, XXXVII. N. F. XXX.
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die Vermutung ausgesprochen worden, daB dieses Vorkommen auf

Teilungszustande der Zelle hindeute.

In letzter Zeit ist dann von drei verschiedenen Seiten, von

Preusse^), einem Schiller Korschelt's, von de Bruyne^) und

von Gross ^), einem Schiiler H. E. Ziegler's, der Gegenstand

wieder aufgenommen worden, und zwar haben die genannten

Forscher, ausgehend von der Voraussetzung, daC es sich hier urn

amitotische Kernteilungen handle, samtlich die Frage nach der

physiologischen Bedeutung der Amitose im Auge gehabt.

Es soil hier zunachst an der Hand einer von Gross gegebenen

Figur (Fig. K) einiges iiber den Bau des Hemipteren-Ovariums

vorausgeschickt werden. Die einzelne Eirohre der Hemipteren

gliedert sich in den En df a den (e/), die Endkammern {ek),

und die Eikammern {eik). In der vom Endfaden scharf ab-

gesetzten Endkammmer lassen sich wieder drei aufeinander

folgende Bezirke unterscheiden. Der erste wird gebildet von einer

Zone von gleichartigen, indifferenten Zellen {iz). Im mittleren,

als Nahrkammer {nh) bezeichneten Abschnitt findet man zu

auCerst eine epithelartig angeordnete Schicht von Zellen, welche

wohl als Matrix der Tunica propria zu betrachten ist

(Gross), weiter nach innen folgen die Nahrzellen, und im

Centrum der Nahrkammer befindet sich ein von einer amorphen

Masse erfiillter Raum, dessen Inhalt durch Auflosung der zer-

fallenden Nahrzellen seine Entstehung nimmt und den juugen

Eiern als Nahrmaterial dient. Im dritten Bezirk der Endkammer,

dem Keimlager (kJ), finden sich abermals kleinzellige Elemente

und dazwischen die jungen Eier, welche durch „Dotterstrange"

mit dem centralen Raum der Nahrkammer in Verbindung stehen.

Beziiglich des genetischen Zusammenhanges der verschiedenen

Elemente stimmen die neueren Autoren darin tiberein, daC von

den indifferenten Zellen {iz) des Anfangsabschnittes der Eudkammer

sowohl die Matrixzellen und Nahrzellen, als auch die

Eizellen abstammen. Dagegen gehen aus den kleinzelligen Eleraenten

des Keimlagers, welche nach Korschelt, Preusse und de Bruyne

1) F. Preusse, Ueber die amitotische Kernteilung in den

Ovarien der Hemipteren. Zeitschr. wiss. ZooL, Bd. LIX, 1895.

2) C. DE Bruyne, Contribution k I'etude physiologique de

I'amitose. Livre jubil. dedie a Ch. Van Bamheke, Brux. 1899.

3) J. Gross, Untersuchungen iiber das Ovarium der Hemipteren.

Zeitschr. wiss. Zool., Bd. LXIX, 1900.
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(1. c.) ebenfalls von den indifferenten Zellen des Anfangsabschnittes

herstammen , die Follikelzellen {fz) hervor. Diese letzteren

liefern, ehe sie ihre eigentliche Thatigkeit, die Bildung der Ei-

schale beginnen, gleichfalls Dottersubstanz fiir die wachsenden

Eier, aber nicht durch AuflOsung, sondern durch Sekretion, wobei

die Zelle in itirem Bestande erhalten bleibt (Gross).

Wie gestaltet sich nun in den verscliiedenen Abschnitten der

Eirohre die Verteilung einerseits der Mitosen, andererseits der

von den Autoren mit amitotischen Vorgangen in Zusammenhang
gebrachten Doppelkerne ?

Wenn gemafi den Anschauungen von Flemming, H. E. Ziegler

und VOM Kath den Amitosen wirklich nur ein degenerativer

Charakter zukommt, so werden im Hemipteren-Ovarium von vorn-

herein nur in den Nahr zellen und in den Follikelzellen
Amitosen zu erwarten sein. Dagegen muBten sich speciell die

indifferenten Zellen im Anfangsabschnitt der Endkammer nur auf

mitotischem Wege teilen. Ebenso wtirde zu erwarten sein, daC

die kleinzelligen Elemente des „Keimlagers" sich nur mitotisch

vermehren , da ihnen als Mutterzellen des Follikelepithels ein

regenerativer Charakter zukommt.

Nach den Ergebnissen von de Bruyne und Gross wtirde

sich die Sache thatsachlich so verhalten. Dagegen hatte Preusse

im Anfangsabschnitt der Eikammern ungefahr gleich viel Amitosen

und Mitosen und im Keimlager fast ausschliefilich Amitosen vor-

gefunden. Preusse war denn auch zu dem Schlufi gekommen, daB

die Amitose im Ovarium der von ihm uutersuchten Hemipteren eine

wichtige funktiouelle Bedeutung habe, indem sicherlich eine groCere

Anzahl von Generationen nacheinander auf diese Weise gebildet werde.

Es kann hier davon ganz abgesehen werden, wer von den

genannten Autoren beztiglich der Verteilung und Bedeutung der

Amitosen im Hemipteren-Ovarium im Recht ist. Dagegen lafit

sich die Frage aufwerfen, ob die geschilderten Amitosen wirkliche

direkte Teilungen im REMAK'schen und FLEMMiNG'schen Sinne

darstellen und ob sie nicht gewisse Beziehungen zur Gonomerie

der Kerne haben.

Es ist zunachst zu sagen, daC keiner der drei neueren Auto-

ren mit Sicherheit feststellen konnte, dafi der Kerndurch-

schnurung auch eine Zellteilung folge. de Bruyne und Gross

bestreiten sogar das Vorkommen einer solchen aufs entschiedeuste.

Es durfte demnach auch die Ansicht de Bruyne's richtig sein,

wonach die Bedeutung dieser Kernverdoppelung in einer Ver-

24*
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groBerung der Beriihrungsflache zwischen Kernsubstanz und Cyto-

plasma liege.

In zweiter Hinsicht ist zunachst auf die ganz auBerordent-

liche Aehnlicbkeit der „amitotischen" Bilder des Hemiptereii-

Ovariums (Textfig. L) mit den gonoraeren Kernen von Cyclops,

Diaptomus und Crepidula hinzuweisen, namentlich auf die Ueber-

einstimmung in der Anordnung der nukleolaren Substanz. Aller-

dings geben in letzterer Beziehung die Untersucher des Hemi-

pteren-Ovariums iibereinstimmend an, daC die verschiedenen Bilder

in der Weise miteinander zusammenhangen, daB die Teilung der

Kerne genau im Sinne des REMAK'schen Schemas rait einer

Durchschniirung des Kernkorpers beginne, daB dann die beiden

Tochternukleolen auseinanderriicken , der Kern sich seinerseits

durchschntire und schlieBlich in zwei mit je einem Kernkorper

ausgestattete Halften zerfalle.

Ich mochte nun auch keineswegs, vor einer erneuten Unter-

suchung des Gegenstandes, es als ausgeschlossen betrachten, daB

der Vorgang den hier geschilderten Verlauf ninimt, sowenig mir

auch die Durchschniirung eines Kernkorpers, also einer nach

meiner Ansicht unorganisierten Substanzmasse, einleuchtend ist

und sowenig niich die gegebenen Situation sbilder (vgl. de Brutne,

1. c, Taf. II, Fig. 9) davon uberzeugen, daB die oben aufgezahlten

Phasen der Kerndurchschniirung sich wirklich auch mit den

hintereinander folgenden Zonen der Endkammer decken.

Vielmehr mochte ich hier nur so viel sagen: welches auch die

Entstehung der Doppelkerne des Hemipteren-Ovariums sei— mogen

dieselben prima r, d. h. in den Telophasen der Kern-
teilung, Oder erst nachtraglich, auf Grund der Durch-
schniirung eines zunachst einheitlichen Kernes ihre Entstehung

nehmen — jedenfalls konnte die Frage erwogen werden, ob nicht

die beiden Halbkerne den Gonomeren der Keimbahnkerne anderer

Formen entsprechen. Es wiirde dabei ins Gewicht fallen, daB ja

die Doppelkerne des Hemipteren-Ovariums gleichfalls von Keim-

bahnkeruen ihre Abstammung herleiten und also sozusagen ein

besonderes Anrecht auf den gonomeren Zustand haben.

Wie dem auch sein mag, jedenfalls scheint es mir von groBem

historischen Interesse zu sein, daB heute noch, 50 Jahre nach der

Aufstellung des REMAK'schen Schemas, die Wirkung dcsselben eine

so nachhaltige ist, daB keiner der Untersucher des Hemipteren-

Ovariums uberhaupt mit der Moglichkeit rechnete, es konnten

die verschiedenen Phasen der Doppelkerne (vergl. Textfig. L) nicht
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im Sinne einer Kernzerlegung, sondern in dem einer allmahlichen

Verschraelzung aneinander zu fugen sein.

Moliusca.

Der goiiomere Zustand der Furchungskerne des Crepidula-Eies,

insbesondere das Verhalten der Nukleolen, wurde bereits friiher

ausfiihrlich besprochen und durch Wiedergabe von Conklin's Ab-

bilduugeu illustriert. Auch in den jungen Eimutterzellen mancher

Pulmonaten und Lamellibranchier scheint, wie aus der Darstellung

von List ^), Obst '^) und Linville '^) ersichtlich ist, haufig eine

symmetrische AnordnuDg der Nukleolarsubstanz zu Tage zu treten.

Tunicata.

Fur das Ei von Cionia intestinalis hat Golski*) neuerdings

einen gononieren Zustand der Kerne des Zweizellenstadiums be-

schrieben.

Selachier.

RUcKERT ^) fand bei der Furchung von Torpedo die Kerne

vielfach aus zwei Unterabteilungen zusammengesetzt, „die ilirem

ganzen Verhalten nach sehr wohl als die vaterliche und miitter-

liche Halfte des Kernes aogesprochen werden konnen". Freilich

besitzen auch einige Merocytenkerne, die nach Ruckert von liber-

zahligen Spermakernen abstaramen und demnach nur vaterliche

Kerusubstanz enthalteu, einen solchen Doppelbau. Indessen wiirde

derselbe nach RUckert auf nachtragliche Verschmelzung zweier

Schwesterkerne zuriickzufiihren sein.

1) Th. List, Beitrage zur Chemie der Zelle und der Gewebe.
L Ueber die Farbung tierischer Gewebe mit Berlinerblau. Mitt.

Zool. Stat. Neap., Bd. XII, 1896, Taf. XXII, Fig. 4, 6, 19.

2) P. Obst, Untersuchungen iiber das Verhalten der Nukleolen

bei der Eibildung einiger Mollusken und Arachnoiden. Zeitschi-.

wiss. Zool., Bd. LXVI, 1890, Taf. XII, Fig. 11.

3) H. R. Linville, Maturation and fertilization in Pulmonate
Gastropods. Bull. Mus. Comp. Zool. Harv. Coll., Vol. XXXV, 1900,

Taf IV, Fig. 25.

4) St. Golski, Reifung und Befruchtung der Eier von Cionia

intestinalis F. Bull. Ac. Sci. Crac, 1899. Die ausfuhrliche Arbeit

ist polnisch geschrieben.

5) J. Ruckert, Die erste Entwickelung der Eier der Elasmo-
branchier. Festschr. fiir Kufffek, Jena 1899, p. 619, 651, Tab. LV,
Fig. 31.
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Beard ^) hat sodauu in den „germ-cells" von Raja auch nocli

nach dem Ablauf der Furchung und selbst noch in jungen Em-
bryonen „a bilobed or twin nature" der Kerne beobachtet, so daB

also hier, gerade so wie bei den Copepoden, der Doppelbau der

Kerne sich nach der Furchung vorzugsweise auf die Keim-

bahn beschranken wiirde. Auch die Abbildungen, welche A. H.

ScHiMiDT '^) von den Ei- und Follikelzellen der Embryonen und

Jungen verschiedener Selachier (Torpedo, Raja, Acanthias) gegeben

hat, weisen vielfach 2 Nukleolen in der fiir den gonomeren Zu-

stand typischen Anordnung auf.

Amphibien.

Die Furchungskerne der Urodelen (Siredon, Triton) passieren,

wie aus den Darstellungen von Bellonci, Kolliker und Van der

Stricht ^) hervorgeht, einen ausgesprochen idiomeren und viel-

fach wohl auch einen gonomeren, zweiblasigen Zustand, und ebenso

sind auf den iibrigen Strecken der Keimbahn hierher gehorige

Dinge zu beobachten.

Es ist bekannt, dafi von einer Reihe von Autoren (von la

Valette St. George, Nussbaum, Flemming, C. K. Hoffmann,

Hermann, Meves, vom Rath u. a.) sowohl in den jungsten, nicht

differenzierten Genitalanlagen der Urodelen, als auch im Hoden

und Ovarium der erwachsenen Urodelen und Anuren mit Regel-

maBigkeit sehr verschieden geformte Kerne gefunden worden sind

:

maulbeerformige, polymorph- gelappte, zweilappige, hantelformige,

Loch- und Doppelkerne^) (vergl. Textfig. N— P). Die Deutung,

welche den betreffenden Bildern gegeben wurde, war eine sehr ver-

schiedene, und es hat sich dariiber eine hartnackige Diskussion

entspounen. Mit groCer Eutschiedenheit hat insbesondere vom

1) J. Beard, The morphological continued of the germ-cells

in Raja batis. Anat. Anz., Bd. XVIII, 1900, p. 467, 469.

2) A. H. Schmidt, Onderzoekingen betreffende het ovarium der

Selachii, Leiden 1898, Fig. 14, 21, 36, 65—67.
3) Vergl. insbesondere 0. Van der Stricht, Contribution a

I'etude de la sphere attractive. Bull. Ac. R. Belg., 3. Ser., T. XXIII,
1892, Fig. 15, 2, 5.

4) Vergl. die Zusammenstellung der Litteratur bei 0. vom
Rath, Beitrage zur Kenntnis der Spermatogenese von Salamandra
maculosa. Zeitschr. wiss. Zool., Bd. LVII, 1893, p. 159 ff. — Ueber
den feineren Bau der Driisenzellen des Kopfes von Anilocra etc.

Zeitschr. wiss. Zool., Bd. LX, 1895.
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Rath den Satz verfochten, daC die maulbeerformigen und poly-

morphen Kerne, welche sich im Sexualapparat der Amphibien

finden, nicht in den Entwickelungscyklus der Samen- und Eizellen

gehoren, sondern degenerierende Elemente darstellen, bei welcheu

von einem spateren Ausglatten der Einbuchtungen und einem

Uebergang zur Mitose nicht die Rede sein konne. Auch die Ent-

stehung der Ring- oder Lochkerne wurde auf abnorme Vorgange

zuruckgefuhrt und das Auftreten der Hantel- und Doppelkerne

mit aniitotischen Vorgangen in Zusaramenhang gebracht.

Fig. N. Fig. O.

Fig. N. Querschnitt durch die Genitalanlage einer Salamanderlarve

(nach VOM Rath). K Kern mit 2 Nukleolen, Ml zweilappiger Kern, dk

Doppelkern.
Fig. O. Eiugkern aus dem Regenerationsfeld des Salamanderliodens

(nach VOM Rath).
Fig. P. „VieIkernige" Sexualzelle aus dem Hoden von Bufo vulgaris

(nach VOM Rath).
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Wenn nun sclion durch das Auftreten aller dieser Kernformen

in ganz jungen, noch nicht diff erenzierten Genital-
anlagen die Annahme sehr unwahrscheinlich gemacht wild, daB

wir es hier mit Degenerationserscheinungen zu thun haben, so

sprechen noch verschiedene andere Beobachtungen direkt gegen

die Auffassung vom Rath's. Insbesondere konnten Bellonci und

Meves fiir die Spermatogonien der Urodelen den Nachweis

fiihren, dafi die Ring- oder Lochkerne normalerweise auf dem
Wege der Mitose entstehen, indem an den Tochterkernen die

Membranbildung sehr frtih und zwar nicht bloC am auCeren Kern-

umfang, sondern auch im Umkreis des von der Centralspindel

eingenommenen Kernbinnenraumes beginnt, und auch fiir die maul-

beerformigen Kerne machen die bei der Furchung der Urodelen-

Eier sich vorfindenden analogen Bilder einen Zusammeuhang mit

normalen, mitotischen Prozessen wahrscheinhch.

Wenn aus diesen und verschiedenen anderen Griinden an

degenerative Vorgange und amitotische Teilungen wohl nicht zu

denken ist, so fragt es sich, wie dieses regelmaCige Nebeneinander-

vorkoramen so verschiedenartiger, abweichender Kernformen zu

erklaren ist, und ob wir es hier mit besonderen, auf die Am-
phibien beschrankten Erscheinungen zu thun haben. Eine Durch-

sicht der von den verschiedenen Autoren gegebenen Bilder lehrt

nun ohne weiteres, daC in den Sexualzellen der Amphibieu k e i n e

einzige Kernform auftritt, welche nicht auch bei der nor-
mal verlaufenden Furchung der Copepoden und auderer

Tiere wiederkehren wiirde. So sind die „Maulbeerformen", wie

sie sich namentlich ausgepragt im Hoden der Krote (Bufo vul-

garis) finden (Textfig. P), sowie ein Teil der „Ring- und Loch-

kerne" (Textfig. 0) als idiom ere Keruzustilnde zu deuten, andere

„Ring- und Lochkerne" und ebenso die polymorph gelappten und

zerkliifteten Kerne zeigen die allmahliche Verschmelzung der
I d io m er en , wiihrend die hantelformigen, zweilappigen (Textfig. N
hll) und Doppelkerne (Textfig. N dk) den reinen gonomeren Zu-

stand reprasentieren. Auch abgerundete Kerne mit 2 Nukleolen

finden sich speciell auf den Abbildungen vom Rath's zahlreich vor

und sind vou dem Verfasser ausdriicklich vermerkt worden

(Textfig. N K).

1) Vergl. insbesondere F. Meves, Ueber die Entwickelung der

mannlichen Geschlechtszellen von Salamandra maculosa. Arch,
mikr. Anat., Bd. XLVIII, 1896, Taf. I, Fig. 14 u. a.
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Auch in den Epidermiszellen der Urodelenlarven treten

polymorphe Kerne in regelmaCiger Weise auf, und schon Van der

Stricht ^) hat, wie mir scheint, mit vollem Recht hervorgehoben,

daB diese gelappten Kernformen im letzten Stadium der Mitose

entstehen, und dafi die lappigen Vorspriinge den einzelnen Chromo-

somen entsprechen, die Chromosomen also wahrend der Ruheperiode

ihre Individualitat bewahren. Auch hier kommen ubrigens die

Grenzzustande der Idiomerie und Gonoraerie, naralich abge-
rundete Kernformen mit regelmaBig 2 Nukleolen,
zur Beobachtung. Der Gtite von Herrn Dr. Petrunkkwitsch ver-

danke ich einige Praparate von der Cornea der Siredon-Larve,

welche besonders instruktive Verhaltnisse darbieten (Taf. XX, Fig. 44).

In der beigegebenen Fig. 44 ist die Eiustellung auf die

kleineren, dunkleren Kerne und die Zellgrenzen der oberen Schicht

erfolgt, wahrend die groCen, helleu Kerne der unteren Schicht

als durchschimmernd zu denken sind. Zu der letzteren gehort

auch der in der Mitte der Figur gelegene Knauel. Im unteren

Teil der Figur ist ein Leukocyt zu sehen, der sich zwischen den

beiden Zellschichten hindurchdrangt und dabei einen Kern der

oberen Schicht tief einfurcht, so daC derselbe in zwei durch die

dunne, gestreifte Membran getrennte Stiicke zerlegt erscbeint. Die

Kerne der oberen Schicht sind haufig gelocht, die der unteren

zweilappig, herzformig oder nierenformig. Nahezu samtliche
Kerne enthalten 2 Nukleolen, nur in einigen besonders groCen,

vielleicht durch Verschmelzung entstandenen Kernen der unteren

Schicht (Fig. 44 a) sind v i e r gleich groCe Nukleolen und in einigen

wenigen Kernen ein einziger, dann besonders groCer Kernkorper

zu beobachten. In der Mehrzahl der Falle sind die beiden Nukleolen

symmetrisch auf den Kernraum verteilt (fo), doch sieht man in den

grofien blassen Kernen der unteren Schicht nicht selten, daC sich

die beiden Nukleolen innerhalb der einen Kernhalfte einander mehr

Oder weniger genahert haben (c, d).

Ich glaube, daC die betreffendeu Bilder nicht anders gedeutet

werden konnen, als daC hier ein gonomerer Kernzustand vorliegt.

DaC es sich speciell bei den eingeschniirten Kernen (&, c) nicht um
amitotische Zustande handelt, geht daraus hervor, daC sich die

betretienden Kerne noch in diesem eingeschniirten Zustand zur

Mitose vorbereiten, wie der in der Mitte der Figur gelegene Knauel

zeigt. Im ubrigen geht aus der Thatsache, daC sich auCer zahl-

1) 1. c. p. 44 und 49.
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reichen Mitoseu und den erwahnten Riesenkernen iiberhaupt nur

binukleolare Kerne vorfinden, mit Sicherheit hervor, daB liier der so

gekeunzeichnete gonomere Zustand wahrend der ganzen , zwischen

zwei Teiluugsschritten liegenden Ruhephase aufrechterhalten wird.

Nach allem Bisherigen glaube ich, daC die Ansicht derjenigen

Autoren, welche in den abweichenden Kernformen der Sexual- und

Epidermiszellen der Amphibien kein e Degenerationsformen sehen

(Hermann, Meves, Van der Stricht), voUkommen richtig

ist und dafi wir es hier mit idioraeren und gonoraeren Kernphasen

zu thun haben. Inwieweit das Auftreten derartiger Kernformen

durch die Wirkung auCerer Faktoren begiinstigt wird und inwie-

weit hier vielleicht Verhaltnisse, die gerade noch auf der Grenze

zwischen physiologischen und pathologischen Zustanden schwanken,

in Betracht kommen, dariiber mochte ich mich in keine weiteren

Erorterungen einlassen. Ich mochte nur bemerken, daC ich auch

bei meinen an Cyclops-Eiern angestellten Aetherisierungsversuchen ^)

thatsachlich eine Wirkung auCerer Bedingungen auf die Dauer und

das starkere Hervortreten des idiomereu und gonomeren Kern-

zustandes feststellen konnte.

Sauger (Mensch).

Es sei hier zum SchluB einer Arbeit von Winiwarter -) ge-

dacht, welche in erster Linie eine auCerordentlich sorgfaltige Dar-

stellung der embryonalen und postembryonalen Entwickelung des

Kaninchen-Ovariums mit besonderer Berucksichtigung der kern-

geschichtlichen Verhaltnisse giebt. Es ist von groBem Interesse,

zu sehen, wie ganz allgemein schou die Veranderungen der Kern-

struktur beim Uebergang zum Keimblaschenstadium mit den ent-

sprechenden Vorgangen bei Wirbellosen, speciell bei den Copepoden,

iibereinstimmen, wie insbesondere auch die Synapsisphase mit

alien ihren Eigentiimlichkeiten durchlaufen wird und die zuerst

fiir die Copepoden festgestellte fruhzeitige Langsspaltung hervortritt.

Soweit nun aus dem Text und aus den Schnittbildern ersicht-

lich ist, zeigen auch beim Kaninchen die Kerne der Eimutterzellen

mindestens sehr hiiufig zwei symmetrisch gelagerte Anhaufungen

1) V. Hackek, Mitosen im Gefolge amitosenahnlicher Vorgange.

Auat. Anz., Bd. XVII, 1900.

2) H. V. WixiWAKTEK, Recherches sur Tovogenese et I'organo-

genese de I'ovaire des mammiferes (lapin et bomme). Arch. Biol.,

T. XVII, 1900.
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von Nukleolarsubstanz. Im speciellen weisen die Kerne unmittel-

bar vor und nach der Synapsis, wie auch im Text ausdriicklich

hervorgehoben wird, zwei voluminose Nukleolen auf^) und ebenso

scheint auch noch nach der Synapsis die Nukleolarsubstanz haufig

an zwei opponierten Stellen des kugeligen

Kernraumes angeordnet zu sein ^) (Text-

fig. Q, a).

Ganz analoge Bilder erhielt Wini-

warter bei einem 7 Monate alten mensch-

lichen Foetus, der durch Operation exci-

diert worden war und dessen Ovarien mit

FLEMMiNG'scher Losung und Sublimat

tadellos konserviert werden konnten. Auch

hier scheinen sich die Nukleolen bei den

aus der Synapsisphase hervorgegangenen

Kernen an zwei opponierten Punkten des

Kernraumes zu bilden und dann mit-

einander zu verschmelzen '^) (Textfig. Q,

b und c).

Werfen wir einen Riickblick auf das

hier zusammengestellte Vergleichsraaterial.

Ich glaube soviel sagen zu konnen, daC

auch dann, wenn einzelne der herange-

zogenen Beispiele auf Gruud einer Nach-

priifung in Wegfall kommen miissen, die

Gesamtheit der Beobachtungen mit Be-

stimmtheit darauf hinweist, daC dergo-
nomere Kernzustand der sexua-
len und epithelialen Zellen im
Tier- und Pf lanzenreich eine
auBerorden tlich weite Verbrei-
tung besitzt.

Es ist richtig, dafi sich dieser Satz

nur zum Teil auf das Vorkoramen von

wirklich zweiteiligen Kernen und zu einem noch kleineren

Telle auf einen nachweisbaren genetischen Zusammenhang

dieser Kernbeschaffenheit mit dem Befruchtungsvorgang stutzen

Fig. Q a - c. a Keim-
blaschen aus dem Ovarium
des Kaninchens, b aus dem
eines menschlichen Foetus
(nach V. Winhvarter).

1) 1. c. p. 87, Taf. IV, Fig. 12c, Taf. VI, Fig. 21—23.
2) 1. c. Taf. VI, Fig. 40—41.
3) 1. c. Taf. VII, Fig. 89, 87 u. a.
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liiBt. Aber nachdem bei einer Reihe von Objekten (Diaptomus,

Cyclops, Crepidula) das Auftreten von zwei Nukleolen in

j uug en, kug eligen oder scheibenformigen Kernen als

sicheres Kriterium fiir den Doppelbau nachgewiesen werden konnte,

diirften dieBildermitbinukleolaren Kernen kaum minder entscheidend

sein als das Vorkoramen von eigentlichen Doppelkernen, und gerad e

sie sind esja, die durch ilire ch

a

rakteristischeGlei ch-

art igkeit und ihr regelmaCiges Auftreten sich be-

sonders auffallig machen und den fruheren Untersuchern

auch sicher aufgefallen waren, wenn nicht deren Aufmerksamkeit

sich auf andere Kern- und Zellgebilde konzentriert hatte.

Ich mochte gleich hier betonen, dafi der Wert des fraglichen

Kriteriums vollkommen unabhangig ist von den Anschauungen,

welche man beziiglich der Natur der Nukleolen vertritt.

Zoologischerseits sind, wie bekannt sein diirfte, hauptsachlich

zwei Theorien beziiglich der Bedeutung der Nukleolen Gegenstand.

einer weiteren Diskussion geworden, die vom Verf. 1895^) auf-

gestellte und seither in mehreren Schriften verteidigte Kern-
sekrettheorie und die an die Namen 0. Hertwig-), R. Hert-

wiG-^) und Carnoy^) ankniipfende Transportations- oder besser

Nukleinspeicher-Theorie.
Ersterer zufolge sind die Nukleolen speciell des Keim-

blaschens nicht organi sierte, nukleare, bei der Thatigkeit

der chromatischen Substanz oder, wie ich jetzt sagen mochte,

der Kerngerustsubstanzen sich abscheidende Stoifwechselprodukte,

welche noch wahrend der Kernruhe oder zu Beginn der Mitose

als eine Art Kernsekret in geloster oder ungeloster Form aus

dem Kernraum entfernt werden.

Nach dieser Theorie wtirde das Verhalten der Nukleolen in

gonomeren Kernen so zu erklaren sein, dafi in den jungen, eben

gebildeten Kernen, entsprechend der Autonomie der vaterlichen

und miitterlichen Kernbezirke, die Nukleolarsubstanz zunachst an

1) Die Vorstadien der Eireifung, Arch. mikr. Anat., Bd. XLV,
1896, p. 246; Praxis und Theorie der Zellen- und Befruchtungslehre,

p. 116.

2) 0. Hertwig, Beitrage zur Kenntnis der Bildung, Befruchtung

und Teilung des tierischen Eies, III. Teil, Morph. Jahrb., Bd. IV, 1878.

3) B. HektW' iG , Ueber Kernteilung , Richtungskorperbildung

und Befruchtung von Actinosphaerium Eichhorni. Abb. Bayer. Ak.

Wiss., II. KL, Bd. XIX, 3. Abt., 3Iunchen 18'J8.

4) J. B. Cahxoy und H. Lehkun, 1. c.
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zwei getrennten Her den anschieCt (primare Nukleolen),

daC jedoch spater, bei zunehmender Masse der Nukleolarsubstanz,

infolge kapillarer Anziehuag ein ZusammenflieCen der gebildeten

Tropfchen erfolgt (sekundiirer Nucleolus).

Der NukleiDspeicher-Theorie zufolge wird die Sub-

stanz der Nukleolen bei der Rekonstitutiou der Tochterkerne den

Tochterschleifen entnomraen und zu Beginn der folgenden Teilung

auf die sich bildenden Chroniosomen iibertragen. Die Nukleolen

dienen also als Nukleinspeicher oder vielleicht auch als Nuklein-

laboratorien [R. Fick^)]. Eine notwendige Konsequenz der Theorie

ist die Leugnung der Individualitat der Chroniosomen [Carnoy

und Lebrun, R. Fick, Wilson 2), Hartmann^)].

Es ist hier nicht der Ort, in eine Kritik dieser Theorie ein-

zugehen. Ich werde, soweit dies innerhalb des Rahmens der vor-

liegenden Arbeit zulassig ist, im allgemeinen Teil uochmals auf

dieselbe zuriickkommen und brauche hier nur darauf hinzuweisen,

dafi auch dann, wenn sich die Nukleinspeicher-Theorie zu einem

Teile als richtig erweisen sollte, das symmetrische Auftreten
zweier Nukleolen in den jungen Tochterkernen doch

unmoglich anders gedeutet werden konnte, als daC hier Beziehungen

zu dem auch in anderer Weise erkennbaren Doppelbau der
Kerne bestehen.

7. Kapit el.

Allgemeiiier Teil.

Die hauptsachlichen Ergebnisse, welche in den vorhergehenden

Abschnitten niedergelegt worden sind, lassen sich in folgende

vier Punkte zusammenfassen

:

1) DergonomereKernzustand, d. h. dieAutononoie
der vaterlichen und miitterlicheu Kernhalften, laCt
sich in der Keimbahn der Copepoden vom befruch-

1) R. Tick, Mitteilungen tiber die Eireifung der Amphibien.
Verb. Anat. Ges., 1899.

2) E. B. Wilson, Experimental studies in cytology, I. Arch.

Entw.-Mech., Bd. XII, 1901, p. 575.

3) M. Hartmann, Studien am tierischen Ei. I. Ovarialei und
Eireifung von Asterias glacialis. Zool. Jahrb. (Anat. Abt.), Bd. XV,
1902.
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teten Ei bis zu den Keiinmutterzellen (Samen- und
Eimutterzellen) verfolgen.

2) Wahrend derEireifung von Cyclops findet eine

Umordnung der Chromatineleraente in der Weise
statt, dafi die Eizelle in gleichmiiCiger Mischung
groBvaterliche und groCratitterliche Elemente erhalt.

Mit dieser Umordnung ist eine Paarung je eines

groCvaterlichen und groBmiitterlichen Einzelchro-
mosoms verbunden.

3) Es darf mit groBer Wahrscheinlichkeit ange-
nommen we

r

den, daU dergonomereKernzustand eine

weite, wenn nicht allgemeine Verbreitung bei den
amphigon erzeugten tierischen und pflanzlichen

Organismen besitzt. Derselbe kommt besonders in

sexualen und epithelialen Zellen zum Vorschein
(Nahrzellenschicht der Pollensacke, Follikelzellen des Insekten-

ovariums. Epidermis der Urodelenlarven).

4) Es besteht ein enger Zusammenhang zwischen
dem idiomeren und gonomeren Kernzustand, in dem
Sinne, daC der letzteregewissermafienalseinGrenz-
fall des ersteren erscheint.

An diese, wie mir scheint, wohl begriindeten Ergebnisse sollen

nun im folgenden theoretische Erorterungen allgemeiner Natur

angekniipft werden.

Wesen der Befruchtung.

Seit der Feststellung der Befruchtungsvorgange im Seeigelei

ist von den Zoologen und Botanikern mit ziemlicher Ueberein-

stimmung als das Wesen der Befruchtung die Verschmelzung
zweier Zellen und ihrer Kerne angegeben worden. So faBt

0. Hertwig heute ^) seine Anschauungen iiber den Befruchtungs-

prozeU in folgender Weise zusammen : „Bei der Befruchtung finden

deutlich nachweisbare, morphologische Vorgange statt. Bei diesen

ist das Wichtige und Wesentliche die Vereinigung zweier, von ver-

schiedenen Geschlechtszellen abstammender Zellenkerne, eines Ei-

und eines Samenkerns. Es verschmelzen hierbei aquivalente

Mengen mannlicher und weiblicher, farbbarer Substanz." Und

1) 0. Hertwig, Lehrbuch der Entwickelungsgeschichte des

Menschen und der Wirbeltiere, 7. Aufl., Jena 1902, p. 54.
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weiter uuten spricht 0. Hertwig nochmals von einer Ver-

schmelzung: „— erst durch die Befruchtung, welche auf der Ver-

schmelzuug zweier Kerne beruht, wird dann die voile Substanz-

masse und die voile Anzahl der Segmente eines Normalkerns

wiederhergestellt." In ahnlicher Weise sagt Weismann '), im

Hinblick auf die morpliologische Seite des Vorganges, daC „die

sog. ,Befruclitung' im wesentlichen eine Kernverschmelzung ist",

und audi Waldeyer^) halt die Befruchtung, deren Wesen die

Verschmelzung zweier Zellen zu einer einzigen sei, erst dann fiir

perfekt, wenn auch die Verschmelzung der Kerne und der beider-

seitigen Chromosomen eingetreten ist.

Es scheint mir, daC sich die Anwendung des Ausdruckes

„Kernverschmelzung" nicht ganz mit den neueren Befuuden in

Einklang bringen laCt. Wenn man namlich das Wort „Ver-

schmelzung" (fusion) bildlich gebraucht, beispielsweise von irgend

welchen menschlichen Einrichtungen , so von Geschaften oder

Korperschaften, so ist damit immer ein Aufgeben der Selbstandig-

keit der Partner, die Herstellung einer Einheit an Stelle einer

Zweiheit gemeint. Nun weist aber eben die Zahigkeit, mit der

sich speciell in der Keimbahn der Copepoden der Doppelbau der

Kerne forterhalt, darauf hin, daC es sich bei der Einfiihrung des

Spermakerns in die Eizelle gar nicht um die Herstellung eines

einheithchen, sondern gerade um die Schatfung eines Doppel-
gebildes handelt. Es sollen zweikernige Fortpflanzungs-
zellen gebildet werden, in welchen die beiden Kerne in raum-

licher Trennung und, so weit wie moglich, in physiologischer Un-

abhangigkeit voneinander bleiben, gerade wie bei einem Doppel-

schraubenschiflf die beiden Maschinen vollstandig getrennt von-

einander untergebracht und unabhangig voneinander zu arbeiten

im stande sind. Wir werden vielleicht sogar sagen diirfen, dafi da,

wo eine „Verschmelzung" der Kernhalften thatsachlich vorkommt,

dieselbe nur durch auBere, accidentielle Faktoren be-

dingi wird, denn wir sehen bei Diaptomus, dafi der bei der

Furchung in so verschiedener Richtung sich auCernde gonomere Zu-

stand Hand in Hand mit dem Kleinerwerden der Kerne zuriick-

tritt und sofort wieder deutlicher zum Vorschein kommt, sobald

1) A. Weismann, Vortrage iiber Descendenztheorie, Jena 1902,

Bd. I, p. 321.

2) W. Waldeter, Befruchtung und Vererbung, Leipzig 1898,

p. 39 und 40.
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das Kernvolumen wieder ein groCeres wird (Urgenitalzellen, Ur-

samenzellen). Andererseits giebt es Falle, in welchen eine „Ver-

schmelzuDg" der Kernteile immer erst unmittelbar vor der Mitose

stattfindet, so daC man daran denkeu konnte, es solle durch diese

Verschmelzung nichts weiter als eine Vereinfachung des Teilungs-

mechanismus bewirkt werden (Sexualzellen der Amphibien, Nahr-

zellen im Pollensack von Magnolia, Zygoten der Conjugaten).

Jedenfalls wird durcb die Befruchtung in erster Linie ein

zweikerniger Zellzustand geschaifen, und wir wiirden danach,

falls sich wirklich die Ergebnisse bei den Copepoden auf andere

Organismen iibertragen lassen, als das Wesentliche des Be-
fruchtungsvorganges die Paarung zweier Kerne
zweielterlicher Abkunft in einer einzigen Zelle zu

bezeicbnen haben. In dieser Fassung wiirde der Satz auch die

Konjugation der Infusorien und die mit Zellverschmelzung ver-

bundenen Zygotenbildungen in sich begreifen.

Schon friihere Autoren haben ofieubar Bedenken getragen,

schlechtweg von einer Zell- und Kernverschmelzung zu sprechen.

So laCt Wilson^) allerdings die Befruchtung der hoheren Formen

in einer „permanent fusion of two germ-cells" bestehen, aber er

spricht in dem zusanimenfassenden Kapitel schlieBlich doch nur

von einer „union of equivalent nuclei", als der wesentlichen That-

sache der Befruchtung und geschlechtlichen Fortpflanzung. Ebenso

bezeichnet Weismann -), sobald er von der morphologischen Seite

des Befruchtungsvorganges zur physiologischen iibergeht, als

wesentlichen Erfolg des Amphimixis „die Vermischung oder
besser die Vereinigung der Vererbungssubstanzen zweier ver-

schiedener Individuen", und in ahnlicher Weise sagt Boveri^),

daB die Kombination der elterlichen Kernsubstanzen als der

Qualitatentrager das Ziel aller Paarung vom Infusionstierchen bis

zura Menschen sei.

Konkurrenz derKernhalften. GemischteVererbung.

Bereits in meiner fruheren, den Gegenstand betreffenden

Arbeit^) habe ich darauf aufmerksam gemacht, daC bei Cyclops

1) E. B. Wilson, The cell in development and inheritance,

2. Aufl., New York 1900, p. 180 und 230.

2) 1. c. p. 355.

3) Th. Boveri, Das Problem der Befruchtung, Jena 1902, p. 35.

4) Ueber die Selbstandigkeit u. s. w., p. 598 und 615. Vergl.

auch Praxis und Theorie u. s. w., p. 235.
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die beiden Kernhalften sich vielfach iiicht nur in raumlicher

Trennung, sondern auch in physiologisch differenter Verfassung

befinden. Sowohl wahrend der ersten Furcliungsteilungen , als

auch spater in den Urgenitalzellen sind dahin gehorige Bilder

haufig anzutreflfen. So zeigt die Fig. 45 der friiheren und die

Fig. 42 der vorliegenden Arbeit von zwei verschiedenen Eiern die

Polansicht der ersten Furchungsspindel : man sieht in beiden Fallen

die 6 Elemente der einen Halfte noch eine kontinuierliche Kette

bilden, wahrend die der anderen bereits vollstandig voneinander

isoliert sind. Noch auffalliger ist das Verhalten der Kerne der

sekundaren Urgenitalzellen, insofern in denselben in einem ge-

wissen Stadium die eine Chromatingruppe sich in Form eines

lockeren, die andere als dichter Fadenknauel darstellt. Ich glaube

auch jetzt noch, dafi der SchluB, den ich damals gezogen habe,

richtig ist, daB namhch „auch hier noch der physiologische Zu-

stand der beiden Kernhalften nicht der gleiche ist, und dies wurde

wiederum darauf hinweisen, daB die Wechselwirkungen zwischen

jeder der beiden Chromatingruppen einerseits und dem Zellplasma

andererseits verschiedenartige, zum mindesten verschieden intensive

sind. In diesen Wechselwirkungen muB aber das

liegen, was wir heutzutage Beherrschung der Zelle

durchdenKernnennen. Es ware also denkbar, dafi die beiden

Kernhalften in einer Art von Konkurrenz hinsichtlich der Be-

einflussung des Zellenlebens miteinander stehen, und daC dieser

Wettkampf der vaterlichen und rautterlichen Kernsubstanz in der

Phasenverschiedenheit der Gruppen seinen Ausdruck findet" ^).

Das Wesentliche in den hier nochmals raitgeteilten Beobach-

tungen liegt, wie mir scheint, darin, daB durch direkte Beobachtung

die M g 1 i c h k e i t einer ungleichen Entwickelung und Ausbildungs-

stufe der beiden Kernhalften erwiesen wird. Wenn wir nun fur

einen Augenblick annehmen, es sei wirklich eine Verallgemeine-

rung der Befunde bei den Copepoden erlaubt und der gonomere

Kernzustand sei, wenn auch in latenter Form, nicht nur in den

1) Auch. bei Diaptomiis scheinen, wie wir sahen, verschiedene

Bilder auf ein ungleich rasches Wachstum der beiden primaren

Nukleolen hinzuweisen. Es muBte aber hier dahingestellt bleiben,

ob darin eine Verschiedenwertigkeit der Kernhalften zum Ausdruck
kommt und ob nicht vielmehr die Bilder auf eine rhythmische Ver-

grofierung und Verkleinerung beider Nukleolen, auf ein „Pulsieren"

derselben zuriickzufiihren sind, wie ein seiches von verschiedenen

Seiten beobachtet worden ist.

Bd. XXXVII. N. F. XXX. 25
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sexualen, sondern iiberhaupt in alien Zellen nachzuweisen, dann

wtirden wir einer Erklarung fiir die Erscheinung der gemischten

Vererbung naber kommen, d. h, der Thatsache, daB die ver-

schiedenen Telle der Nachkoramen in verscbiedenem Grade mebr

dem einen oder dem anderen der Eltern nacbfolgen. Wir batten

dann anzunebmen, daC sicb die beiden Kernbalften beziiglicb der

Einwirkung auf die Zelle bald summieren und erganzen, bald

gegenseitig bekampfen und ausschlieCen, und wtirden damit auf

halbem Wege den Anscbauungen entgegenkommen , welcbe von

Weismann ^) in dieser Ricbtung geauCert worden sind und in letzter

Linie zu der Annabme eines Kampfes der verscbiedenen Arten

von Biopboren gefubrt baben.

Mischung der grofielterliche n Eleraente. Affinitat

der Chromosomen.

Es wurde auf Grund der Beobacbtungen bei Cyclops die Frage

zu beantworten gesucbt, wie sicb die beiden elterlicben Kern-

balften wabrend der Reifungsteilung verbalten, ob bier der gono-

mere Zustand beibehalten wird oder ob eine Aenderung in der

Kernzusaramensetzung vor sicb gebt. Es wurde gezeigt, dafi durcb

die Gegeniiberstellung der vaterlicben und miitterlicben Elemente

im „sekundaren Keimblaschen", durcb die Paarung der Spaltbalften

wabrend der dicentriscben Wanderung und durcb die Auswecbse-

lung der Einzelcbromosomen eine gleichmaCige Miscbung
der groCvaterlicben undgroCmiitterlichenElemente
im befrucbtungsfabigen Eikern bewirkt wird, und es

konnte gleicbzeitig, unter Heranziebung der bei anderen Objekten

beobachteten Bilder, der Moglicbkeit Ausdruck verlieben werden,

dafi es sicb bier urn allgemeiner verbreitete Vorgange bandle.

Wenn nun scbon die Gegeniiberstellung der Vierergruppen im

sekundaren Keimblascben auf besondere, von anderen Kernformen

nicbt bekannte Wirkungsweisen zuriickgefiibrt werden muC, so baben

wir es voUends bei der Paarung der Spaltbalften und
ibrer X-formigen Anordnung mit Vorgangen zu tbun,

welcbe sonst nirgends wabrend der dicentriscben Wanderung der

Tocbter-Cbromosomen beobacbtet worden sind und nur durcb be-

sondere, den Cbromatin - Elementen im allgemeinen nicbt zu-

koramende Qualitaten und Wecbselbeziebungen bedingt sein

1) 1. c, Bd. II, p. 59.
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konnen. Da nun die weitere Untersuchung zu dem Ergebnis ftihrte,

daB bei der Chronaosomenpaarung jeweils die Vereinigung eines

vaterlichen und eines miitterlichen Elementes stattfindet, so ist

anzunehmen, daC zwischen den vaterlichen und miitterlichen Chromo-

somen gewisse Affin it at en bestehen, welche zwischen gleich-

namigeu Chromatinteilen nicht wirken. Die namlichen Affinitaten,

welche die Paarung der Spalthalften zur Folge haben,

werden auch bei der darauf folgenden Umwechselung der
Einzelchromosomen im Spiele sein, wenn auch hier etwas

Neues, namlich die Querteilung der bivalenten Elemente und ihr

Zerfall in die Einzelchromosomen, hinzukommen muC. Das schliefi-

liche Kesultat ist dann, wie wir gesehen haben, die Neuformierung

bivalenter Elemente, welche je aus einer vaterlichen und einer

miitterlichen Halfte bestehen, und damit die gleichraafiige
Mis c hung der vaterlichen und miitterlichen, oder wie wir jetzt

besser sagen konnen, der groCviiterlichen und grofi-

miitter lichen Chromatinteile im befruchtungs-
fahigen Eikern.

Welcher Natur die zwischen ungleichnamigen Elementen be-

stehenden Affinitaten sein mogen, dariiber mochte ich keine Ver-

mutungen aufstelleu. Ich mochte nur daran erinnern, daC Affini-

taten ahnlicher Art einerseits zwischen Ei- und Samenzellen,

andererseits zwischen Ei- und Samenkern angenommen werden

miissen.

Unter der sexuellen Affinitat im engeren Sinne oder

der Affinitat zwischen den Fortpflanzungszellen
(sexuelle Cytotaxis) verstehen wir mit 0. Hertwig^) „Wechsel-

wirkungen, welche befruchtungsbediirftige Zellen verwandter Art

aufeinander ausiiben in der Weise, daB sie, in bestimmte Nahe

zu einander gebracht, sich anziehen, sich verbinden und in eins

verschmelzen, wie zwei chemische Korper, zwischen denen nicht

gesattigte, chemische Affinitaten bestehen". Bei dieser sexuellen

Affinitat im engeren Sinne konnen auf weiblicher Seite auch

Telle des Geschlechtsapparates, Eihiillen u. s. w. beteiligt sein.

Was die Affinitat zwischen den Geschlechtskernen
(sexuelle Karyotaxis) anbelangt, so hat, so viel mir bekannt ist,

zum ersten Male R. Fick^) die Thatsache, daC bei physiologischer

1)0. Hertwig, Die Zelle und die Gewebe, Jena 1893, p. 240.

2) R. Tick, Ueber die Reifung und Befruchtung des Axolotl-

Eies. Zeitschr. wiss. ZooL, Bd. LVI, 1893.

25*
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Polyspermie nur ein einziger Spermakern ziir Konjugation zu-

gelassen wird, auf die Sattigung der „Affiuitat" des Eikerns zuruck-

gefiihrt Zu noch klareren Vorstellungen istRCcKERT^ in seiiien

schonen AusfiihruDgen iiber die physiologische Polyspermie der

Selachier gelaDgt, indera er zu der positiven, zwischen Ei- und

Spermakern bestehenden Affinitat das negative Gegenstiick, die

gegenseitige AbstoBuug der Spermakerne, hinzufiigte. Ruckert

hat namlich in sehr einleuchteuder Weise zu zeigen versucht, daC

die gleichraaCige Verteilung der Spermakerne in der Keimscheibe

und die Thatsache, dafi immer nur ein Spermakern mit dem Ei-

kern kopuliert, durch ein den Spermakernen selbst zukommendes

„Vermogen, sich von einer^ gewissen Entfernung an gegenseitig ab-

zustoBen", erklart werden koune. „Wahrend also zwiscben den un-

gleiclinamigen Kernen (Eikern und Spermakern) ein Anziebungs-

vermogen, besteht zwiscben den gleicbnamigen bei der normalen

polyspermen Befrucbtung ein Abstofiungsvermogen."

Der Affinitat zwiscben den Fortpflanzungszellen und derjenigen

zwiscben den Gescblecbtskernen wiirde sich nunmebr die Affi-

nitat zwiscben den elterlicben Chromosomen (sexuelle

Cbromotaxis) anreiben. Wabrend nun aber die Wirkuiig der beiden

ersten Affinitiiten mit wenigen Ausnabmen (Closterium und andere

konjugate Algen) zeitlicb zusammeufallt, kommt die Affinitat

zwiscben den elterlicben Cbromosomen erst am SchluC der ganzen

Entwickelung oder, wie wir sagen konnen, am ScbluB der Kinder-

Generation zur Geltung.

Nebmen wir aucb bier an, es sei scbon jetzt erlaubt, die Be-

funde bei den Copepoden zu verallgemeinern, so wiirden gewisse

Erscheinungen, die bei der Bastardbefruchtung zu Tage treten, eine

Erklarung finden.

Es ist bekannt, daC bei der Kreuzung zweier in naherem ver-

wandtscbaftlichen Verbaltnis stebender Arten die verscbiedensten

Abstufungen beziiglicb des Erfolges der Bastardier ung
zu Tage treten. In vielen Fallen feblt jede Affinitat zwiscben dem
Sperma einerseits und dem Ei beziebungsweise dem weiblicben

Geschlechtsapparat andererseits, und es wird also der Befruchtungs-

prozeC iiberbaupt nicbt angebahnt. In anderen Fallen ist wobi

die Affinitat zwiscben den Fortpflanzungszellen ganz oder nabezu

ausreicbend, aber es ist keine Affinitat zwiscben den Gescblecbts-

kernen vorbanden. Hierber, beziebungsweise zu den zwiscben der

1) J. RtcKERT, Die erste Entwickelung des Eies der Elasmo-
branchier, Jena 189iJ, p. 677 ff.
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ersten und zweiten Kategorie stehenden Grenzfallen ist vermutlich

ein von Hiease ^) beschriebenes Vorkommnis zu rechneu : in der

Decke der Pollenkammer von Ginkgo (Ginkgo biloba) finden sich

haufig neben den eigenen Pollenschliiuchen die Pollenkorner anderer

Coniferen, so z. B. der Fichte, auf verschiedenen Stadien der

Keimung vor, dagegen kommt es anscheinend niemals zu einer

erfolgreichen Bastardbefruchtuug.

In einer weiteren Zahl von Fallen ist die Affinitiit zwischen

den Fortpflanzungszellen und diejenige zwischen den Geschlechts-

kerneu ausreichend, und es kommt entweder zu einer Befruchtung

mit folgeuder abnormer Embryonalentwickelung oder zur Erzeugung

unfrucbtbarer oder zur Erzeugung fruchtbarer Bastarde. Die weit-

aus bekannteste Erscheinung ist, wenigstens bei Tieren, die Bastard-

befruchtung mit folgender Erzeugung unfrucbtbarer Bastarde, und

man pflegt in der That auch dieses Verhaltnis als die Kegel zu

betrachten. Nun ist aber doch, genau betrachtet, dieser Fall

der am meisten ratselhaf te, denn man sollte meinen,

wenn es iiberhaupt auf Grund einer genugend starken Affinitat

zwischen den Geschlechtsprodukten zu einer normalen Embryonal-

entwickelung und zur Ausbildung vollkommen lebensfahiger Nach-

kommen kommt, so mtiCten auch die P'ortpfianzungszellen eine

normale Beschaffenheit zeigen, und wenn sich die Eltern ver-

schiedener Abkunft erfolgreich paaren, so miiCte dies bei den

Nachkommen gieicher Abkunft um so mehr der Fall sein.

Vielleicht geben uns auch hier die Beobachtungen bei den

Copepoden einigen Aufschlufi. Wir haben gesehen, daB bei der

Reife der Fortpflanzungszellen eine umstandliche Neugruppierung

der elterlichen Kernanteile vor sich geht und dafi dieselbe auf

eine besondere, zwischen den elterlichen Chromosomen bestehende

Affinitat zuriickgefuhrt werden muC. Es ware nun denkbar, daB

die gewissermaBen groberen Affinitaten zwischen den Fortpflanzungs-

zellen und den Geschlechtskernen ausreichend sind, um eine er-

folgreiche Befruchtung und die Bildung lebensfabiger Bastarde zu

bewirken, daC aber die feinere Affinitat zwischen den elterlichen

Chromosomen in nicht genugendem MaCe vorhauden ist, um jene

komplizierten Umordnungsprozesse und damit die vollkommene

Reife der Eizellen herbeizufiihren. So wiirde es zu erklaren sein,

daB der Erfolg der Bastardierung am Schlusse der zweiten

1) S. Hiease, Etude sur la fecondation et I'embryogenie du
Ginkgo biloba. J. Coll. Sc. Tokyo, Vol. XII, 1898.
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Generation sein Ende nimmt, und auch die weitere Thatsache

wiirde verstandlich sein, dafi eine Riickkreuzung der Bastarde mit

den Stanimformen liaufig erfolgreicher ist als die Paarung der

Bastarde imter sich.

Ich will auf diese Vermutung, deren Richtigkeit durch direkte

Beobachtung gepriift werden konnte, nicht weiter eingehen und

nur noch zum ScliluC die Frage aufwerfeu, ob nicht die so ver-

schiedenartigen Ergebnisse, welche sich bei der Bastardierung von

Pflanzen (Pisum, Hieracium, Zea u. a.) beziiglich der dritten
Generation herausstellen ^), wenigstens zum Teil durch einen ver-

schiedenen, normalen oder abnormen Verlauf der am SchluC der

zweiten Generation stattfindenden Keimzellenreife bedingt sein

konnten.

Individualitat der Chroniosomen und morpho-
logische Organisation der Kerne.

Schon Wilson ^) hat ROckert's und meine Befunde bei den

Copepoden, sowie die oben erwahnten Ergebnisse von Herla und

ZojA als Stiitze fur die RABL-BovERi'sche Hypothese von der

Individuahtat der Chromosomen und fur die Annahme einer morpho-

logischen Organisation der Kerne heraugezogen : „Leaving aside all

doubtful cases, the well-determined facts form an irrestible proof of

the general hypothesis; and it is one with which every general

analysis of the cell has to reckon." Wilson fiihrt dann aus, daC

die Individuahtixtshypothese allerdings einen ungliicklichen Namen
erhalten habe, da, abgesehen von einigen speciellen Fallen (Keim-

blaschen von Canthocaraptus und Cyclops, Keimblaschen der

Selachier), beiuahe kein direkter Beweis dafiir existiere, daC die

Chromosomen als „Individuen" im Chromatinnetz der ruhenden

Zelle persistieren. Es gehe im Gegenteil in der iiber-

wiegenden Mehrzahl der Fiille die Identitat der Chromosomen voll-

standig im ruhenden Kerne verloren. „But this verbal difficulty",

fiihrt Wilson fort, „should not blind us to the extraordinary interest

and significance of the facts". „No phenomena in the history of

the cell more clearly indicate the existence of a morphological

organization which, though resting upon, is not to be confounded

1) Vergl. C. CoRREXs, Die Ergebnisse der neuesten Bastard-

forschungen fiir die Vererbungslehre. Ber. Deutsch. Bot. Ges.,

Bd. XIX, 1901.

2) E. B. Wilson, I. c, 2. Aufl., p. 294 IT.
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witb, the chemical and molecular structure, that underlies it; and

this remains true even though we are wholly ignorant what that

organization is."

In ahnlicher Weise sagt Weismann i), daB die Feststellung der

Trennung der vaterlichen und miitterlichen Kernhalften wahrend

der Entwickelung der Copepoden „unsere Annahme von der Selb-

standigkeit der Kernstiibchen trotz ihrer scheinbaren Auflosung im

Kernnetz des ruhenden Kernes vollends sicherstellt".

Zunachst wird freilich durch die Beobachtungen bei den

Copepoden nur eine Fortdauer der Individualitat der Kernhalften

Oder Gonomeren erwiesen. Indessen ergiebt sich sofort eine Er-

weiterung dieses Satzes, sobald man das Verhaltnis des gonomeren

Zustandes zum idiomeren ins Auge faCt. Schon vor einiger Zeit

war es mir gelungen ^), durch Aetherisierung der Eier von Cyclops

die Umbildung der Chromosomen zu Teilblaschen oder Idiomeren

zu beschleunigen und auf diese Weise kiinstlich maulbeerformige

Kerne zu erzeugen. Ich war dabei zu der Anschauung gekommen,

daC der Furchuugskern des Metazoen-Eies urspriinglich e i n C o m -

positum aus mehreren, den einzelnen Chromosomen
entspreehenden Teilkernen darstellt, und es sind zu

Gunsten dieser Anschauung, die im ubrigen ja nur eine Erweite-

rung der Individualitatshypothese ist, seither auch von anderer

Seite Beobachtungen herangezogen worden. So hat Spuler^) die

Teilkerne in degenerierenden Eizellen des Saugetierovariums und

GoLDSCHMiDT *) die „Karyomeriten" im Ei von Polystomum in

ahnlichem Sinne gedeutet. Wie wir nun im Obigen gesehen haben,

passieren nicht nur die Furchungskerne zahlreicher tierischer Eier,

sondern auch die Keimzellkerne mancher Formen, so namentlich der

Amphibien, bei ihrer Konstituierung einen Teilblaschen- oder idio-

meren Zustand und da bei den namlichen Objekten die Idiomeren

spaterhin vielfach zu Gonomeren verschmelzen, so ergiebt sich zu-

nachst der Satz, daC der gonomere Kernzustand ge-

1) A. Weismanx, Vortrage, Bd. II, p. 48.

2) V. Hacker, Mitosen im Gefolge amitosenahnlicher Vorgange.
Anat. Anz., Bd. XVII, 1900.

3) A. Spulee, Ueber die Teilungserscheinungen der Eizellen

in degenerierenden Follikeln des Saugerovariums. Anat. Hefte,

Heft 50, 1900.

4) R. GoLDSCHMiDT, Untersuchungen iiber die Eireifung, Be-
fruchtung und Zellteilung bei Polystomum integerrimum Hud.
Zeitschr. wiss. ZooL, Bd. LXXI, 1902.
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wissermaCen nur einen speciellen Fall desidiomeren
darstellt. Umgekehrt wird man aber dann auch
berechtigt sein, die Fortdauer des gonomeren Zu-
standes wahrend derganzenEntwickelung als einen
indirekten Beweis fiir die latente Fortdauer eines
idiom eren Zustandes, d. h. also fiir die Persistenz
der Individualitat derChromosomen heranzuziehen.

Ich will hier nur noch bemerken, daC sich die Verschmelzung

der Idiomeren zu Gonomeren vielfach in einera bestimmten Rhytli-

raus zu vollziehen scheint. Wenigstens fand ich bei der Furchung

des Cyclops - Eies ofters Bilder , auf denen die 6 aus den

Chromosomen jeder Kernhalfte entstandenen Idiomeren zuuachst

zu 3 Teilblaschen verschmelzen , welclie dann ihrerseits sich zu

einem Gonomer vereinigen ^), und ahnliche RegelmaCigkeiteu weist

auch das Diaptomus-Ei auf (Fig. 27). Diese stufenweise Ver-

schmelzung der Idiomeren steht in einem reciproken Verhiiltnis

zu einer anderen Erscheinung, welche ich friiher bei einem anderen

Objekt beobachtet habe -). Im reifenden Keimblaschen von Cantho-

camptus zeigt namlich der Kernfaden eine gleichfalls stufen-
weise Zerlegung in Segmente, wobei hintereinander die Divisoren:

2, 3, 2, 2 auftreten. Moglicherweise haben wir es bei diesen rhythmi-

schen oder stufenweisen Verschmelzungs- und Segmentierungs-

prozessen mit phylogenetischen Reminiscenzen zu thun, deren Be-

deutung vielleicht durch spatere Untersuchungen klargestellt werden

kann.

Es mufi hier zum Schlufi noch einmal auf die Angriife zuriick-

gekommen werden, welche die Vertreter der Nukleinspeichertheorie

gegen die IndividuaHtatshypothese gerichtet haben. Ich habe be-

reits bemerkt, dafi eine Anzahl dieser Autoren, so Carnoy und

Lebrun, R. Fick, Hartmann, zu einer schrotien Abweisung der

betreffenden Anschauungen gelangt sind. Auch Wilson, welcher

noch in der zweiten Auflage seines Lehrbuchs (1900) sich im

wesentlichen als Anhanger der ludividualitiitshypothese bekennt,

ist neuerdings zu dem Ergebnisse gekommen, daC seine Beobach-

tungen an Magnesium-Eiern „are not favorable to the hypothesis

of the persistent individuality of chromosomes".

Es wiirde zu weit fuhren und den durch die Sache gegebeuen

Rahmen dieser Arbeit weit iiberschreiten, wenn ich ausfiihrlich auf

1) Ueber die Selbstandigkeit u. s. w., Taf. XXIX, Fig. 54.

2) Die Vorstadien der Eireifung, p. 233.
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das Fiir und Wider dieser Angriffe eingeheu wollte. Es miiBteu

dabei eine Reihe von fiirbuugsanalytischen und konservierungs-

technischen Fragen ^) erortert und die zahlreichen morphologischen

Thatsachen , welche mindestens der allgemeinen Giltigkeit der

Theorie ina VYege stehen, aufs neue wiederholt werden. Ich mochte

hier uur folgendes bemerken : Der zuerst von Flemming im

Jahre 1875 aufgestellte Satz, daC die netz- und gertistformigen

Kernstrukturen allgemeine vitale Gebilde und die Nukleolen spe-

cielle, von den Geriiststrangen abgegrenzte Dinge sind, scheint mir

auch heute noch als einer der morphologischen Fundamentalsatze

der Zellenlehre zu Recht zu bestehen. Auch in denjenigen Fallen,

in welchen an Stelle des Kerngeriistes fadenformige Gebilde treten,

wie z. B. in den Keimblaschen der Copepoden, Selachier und Tri-

tonen, muB die raumliche Selbstandigkeit der Kernfaden und

Nukleolen als eine kauni zu widerlegende Thatsache bezeichnet

werden. Ich habe speciell das CARNOY-LEBRUN'sche Objekt, die

Ovarialeier der Tritonen, seit vielen Jahren immer wieder in der

Hand gehabt und auf verschiedene Weise behandelt, und ich habe

iiberall da, wo iiberhaupt die Laune der Konservierungs- und

Farbuugsniethoden die Fadenstrukturen hervortreten lieB, stets die

erwilhnte Unabhtingigkeit mit Sicherheit wahrgeuoinmen. Ich kann

einen groBen Teil der CARNOY-LEBRUN'schen Bilder unraoglich fiir

etwas anderes als fiir Kunstprodukte, entstanden durch Ver-

klumpung und Ueberfiirbung, betrachten, und ich bitte diejenigeu

Leser, die gegen dieses MiBtrauen Zweifel erheben sollten, in der

Arbeit von Carnoy und Lebrun ^) die Figuren 75—78 zu be-

trachten. Ich glaube, daB die Verfasser durch die Vorfiihrung

solcher Bilder jeden Anspruch darauf verloren haben, daB man in

ihre Methode Vertrauen setzt. Ich will hier hinzufiigen, daB ganz

neuerdings auch Helen D. King ^) auf Grund von Untersuchuugen

an Bufo-Eiern die Richtigkeit der CARNOY'schen Anschauungen in

Abrede stellt.

1) Es kann den auf diesem Gebiete arbeitenden Forschern das

Studium des A. FiscHEu'schen Werkes : Fixierung, Farbung und
Bau des Protoplasmas, Jena 1899, nicht genug empfohlen werden.

2) La vesicule germinative etc., Cellule, T. XVI, 1899. Vergl.

mein Referat : Die Reifungserscheinungen, Erg. Anat. und Entw., Bd.

VIII, 1898, p. 880.

3) Helen D. King, Preliminary note on the formation of the

first polar spindle in the egg of Bufo lentiginosus. Anat. Anz.,

Bd. XXI, 1902.
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Das zweite in Frage kommende Objekt, die Keimblaschen der

Echinodermen, kenne ich aus eigener Anschauung nur unvoll-

kommen. Ich mochte nur bezuglich der HARTMANN'scben Bilder

(1. c. Fig. 4—15) dem Zweifel Ausdruck geben, ob es sich bier nicht

um eine durcb zu starke Wirkung der Reagentien erzeugte ein-

seitige Ruptur der Kernmembran und um ein partielles AusflieCen

der als sehr plastisch zu denkenden Nukleolarsubstaiiz handeln

konne. Ich babe wenigstens bei Cyclops wiederholt Bilder be-

kommen, welche iufolge der Anwendung von heiCem Sublimatalkohol

ein derartiges ZerreiCen der Kernmembran und teilweises Aus-

fliefieu des Kerninhaltes aufwiesen.

Was schlieBlich die WiLSON'schen Bilder (1. c. Fig. 62 if.) an-

belangt, so scheint mir kein zwingender Grund zu der von dem
Verfasser gegebenen Deutung vorzuliegen. Ebensogut, wie Wilson

eineu Zerfall des Nucleolus in die Chromosomen annimmt, ware

auch denkbar, daC die Bildung der Chromatinfaden im Umkreis
des allmahlich sich verkleinernden Nucleolus stattfindet, genau wie

dies bei anderen, der Beobachtung giinstigeren Objekten, z. B. bei

Canthocamptus, der Fall ist.

Ich glaube nach allem, daB an der raumlichen Selbstandigkeit

der Kerngeriiste bezw. Kernfaden einerseits und der Nukleolen

andererseits im Sinne Flemming's festgehalten werden muB. Eine

andere Frage ist dann allerdings die nach dem Zusammenhang der

farbbaren Substanz der Kerngeriiste und Kernfaden, des Chro-
matins im Sinne Flemming's, und der Nukleolarsubstanz. Die

neueren iiberaus griindlichen Untersuchungen von A. Fischer u. a.

weisen eher darauf bin, dafi die Nukleolarsubstanz nicht zum
Chromatin der neueren Zellenlehre gehort ^), aber selbst wenn dies

der Fall ware und wenn, was aber bekanntlich nicht zutrilft, samt-

liche morphologischen Befunde ohne Ausnahme zu Gunsten einer

direkten Ueberfiihrung der einen Substanz in die andere sprechen

wiirden, so ware damit der allgemeinen Giltigkeit der Individualitats-

hypothese immer noch nicht der Boden entzogen. Denn es bliebe

immer noch ein Weg, um die Beobachtungen theoretisch zusammen-

zufassen und dem Gewicht der zu Gunsten der Individualitiits-

lehre sprechenden Thatsachen Rechnuug zu tragen.

Nehmen wir an, daC die „morphologische Organisation" des

Kernes nicht auf der farbbaren Substanz des Kerngeriistes und

der Chromosomen, sondern auf der a c h r o m a t i s c h e n
,
gewohn-

1) Vergl. A. Fischer, 1. c. p. 188.
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lich als Linin bezeichneten Unterlage derselben berulie, so wiirdeu

wir leicht einen Weg zur Verstandigung gewinnen ^ ). So gut namlich

in den Furchungskernen von Diaptomus auf Grund des symme-

trischen Auftretens der Nukleoleu und der Zweiteiligkeit der

Teilungsfiguren ein Doppelbau des Liningeriistes, also ein Neben-
einanderbestehen von selbstandigen , wenn auch
auCerlich nicht abgegrenzten Territorien angenommen

werden mufi, ebensogut laBt sich Entsprechendes auch fiir das

Liningeriist der gewohnlicben ruhenden Kerne annebmen , in

welchen „alles Chromatin auf den Nucleolus konzentriert erscheint".

Damit wiirde aber eine Kontinuitat der Kerngeriistterritorien der

ruhenden Kerne und der achromatiscben Unterlagen der Chromo-

somen gegeben sein.

Ob die Untersuchungen thatsachlich in dieser Richtung gehen

werden, ob weitere Fortschritte durch eine Neubelebuug des Be-

griffes „Chromatin" (A. Fischer) bewii-kt werden konnen, oder ob

sie von einer genaueren raorphologischen und chemischen Kenntnis

des Linins ausgehen werden, darllber sollen hier keine weiteren

Vermutungen angestellt werden. Es schien mir aber angebracht

zu sein, auch in dieser Richtung einnial vom Hauptthema abzu-

weichen und die Zulassigkeit der aus den Beobachtuugen gezogenen

und der ludividualitatshypothese gunstigen Folgerungen zu priifen.

Geschlechtsbestimmung.

Die morphologische Zusammensetzung der Keimbahnkerne aus

einem vaterlichen und einem miitterlichen Teil legt die Frage nahe,

ob vielleicht auch der in derSexualitat gelegeneGegen-
satz, also die prospektive Potenz der einzelnen Keimzelle in

Bezug auf das Geschlecht des aus ihr hervorgehenden Organismus,

im auCeren Verhalten von Kern und Zelle zum Ausdruck kommt,

Beide Dinge stehen allerdings nur insofern in Verbindung mit-

einander, als auch das Problem der Geschlechtsbestimmung ein

vererbungstheoretisches und also in letzter Linie kerngeschichtliches

ist. Ein engerer, direkter Zusammenhang, etwa in dem Sinne,

daB die vaterlichen Kernteile ausschlieBlich die Anlagen zur Ent-

1) Unter der Voraussetzung, dafi nicht auf der farbbaren, son-

dern auf der achromatiscben Substanz die morphologische Organi-

sation des Kernes beruhe, wtirden auch die Differenzierungsvorgange

in der Keimbahn von Ascaris und Cyclops (s. oben, p. 310) einem

eingehenderen Vergleiche zuganglich sein.
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wickelung der mannlichen Charaktere enthalten, ist ja ohne weiteres

auszuschlieCen, wie aus bekannten Vererbungserscheinungen her-

vorgeht.

Dennoch halte ich es fiir aDgebracht, in diesem Zusammen-

bang aucb auf das Problem der Geschlechtsbestimmung einzu-

gehen und die bierher geborigen Fragen unterBetonung des
morpbologiscben Standpunktes zusammenzufassen, denn

ich bin iiberzeugt, dafi es gelingen wird, auch in dieser Ricbtung

die feste morpbologische Grundlage zu verbreitern und so die

experimentelle Forschung auf neue Wege binzuweisen.

Schon verscbiedene Forscber baben versucbt, die Lebre von

der Gescblecbtsbestimmung auf den Boden der morpbologiscben

Forschung zu stellen, und ich darf uur an die von Minot und

Van Beneden ausgearbeitete und langst widerlegte Theorie er-

innern, welcber zufolge die bermapbroditen Kerne der unreifen

Ei- und Sameuzellen wabrend der Ei- und Samenreife sicb ibrer

mannlichen bezw. weiblichen Kernbestandteile entledigen, so dafi

Ei- und Samenkern Halbkerne (Pronuclei) von entgegengesetztem

Sexualcbarakter werden ^).

Eine andere Annahme, namlicb die von erbungleichen Zell-

teilungen als Ursacbe der verschiedenen geschlechtlichen Prospek-

tivitat der Keimzellen baben Rauber und Weismann gemacht.

Rauber^) ist von den Verbaltnissen bei dem aberranten Annelid

Dinophilus ausgegangen, bei welcbem sicb nach Korschelt im

Ovarium ausgesprocben dimorphe, mannlicbe und weibliche Eier vor-

finden, und hat als Ursacbe fiir das Zustandekommeu der zweierlei

Eiformen asymmetrische Zellteilungen postuliert, durch welche die

gescblecbtlich indififerenten „Voreier" je in eiu miinnlicbes und ein

weibliches Ei zerlegt werden, und in ahnlicher Weise hat Weis-

mann^) die Entstebung der gescblecbtlich dimorphen Eier der

Riidertiere und der Reblaus (Phylloxera), also die Trennung der

mannlichen und weiblichen Anlagen, auf erbungleicbe Teiluugen

zuriickgefiihrt, fiir welche „kein auBerer, aucb kein intracellulitrer

EinfluB verantwortlicb gemacht werden kann". Im speciellen denkt

sicb Weismann^), daB die histologische Differenzierung zu weib-

1) Vergl. 0. Hertwig, Die Zelle, Bd. I, p. 22; E. B. Wilson,
The Cell, 2. Aufi., p. 243.

2) A. Raubek, Der UeberschuB an Knabengeburteu und seine

biologische Bedeutung, Leipzig 1900, p. 131.

3) A. Weismann, Vortrage, Bd. I, p. 414.

4j Vortrage, Bd. II, p. 57.
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lichen oder zu mannlichen Zelleu auf der Beherrschuiig durch

specifische Geschlechtszellen-Deterininanten beruht.

Eine Gruppe fiir sich bilden die Untersuchungen am Bienenei,

welcbe neuerdiDgs durch Petrunkewitsch i) zu einem definitive!]

Abschlufi gebracht worden sind, wenigstens binsichtlich des einen

uberaus wichtigen Faktums, dafi die von der Konigin in die

Drohnenzelleu abgelegten Eier immer unbefruchtet sind.

Es soil nun im folgenden in Kiirze versucht werden, die auf

die morphologische Seite des Problems beziiglichen Angaben noch-

mals zu gruppieren, um auf diese Weise Anhaltspunkte fiir ein

weiteres Vorgehen zu gewinnen.

Verschiedene Autoren haben bereits hervorgehoben, daC von

vornherein drei Moglichkeiten in Bezug auf den Z e i t p u n k

t

der Geschlechtsbestimmung gegeben sind : es konnen die geschlecht-

lichen Unterschiede dem Ei schon vor der Befruchtung aufgepragt

werden oder bei der Befruchtung durch Intervention der Samen-

zelle oder n a c h erfolgter Befruchtung durch die Wirkung der Er-

nahrung und anderer auCerer Faktoren. Allen diesen drei Moglich-

keiten ist bei der Aufstellung der verschiedenen Theorien Rech-

nung getragen worden, jedoch gehen die Resultate, zu denen die

einzelneu Autoren gelangt sind, sehr weit auseinander. So niramt

Rauber 2) im wesentlichen eine ovariale (p r o g a m e) Geschlechts-

bestimmung an, DusiNG •^) schreibt dem Befruchtungsvorgang selber

eine, wenn auch nicht ausschliefiliche, so doch sehr wichtige Be-

deutung zu (syngame Geschlechtsbestimmung), wahrend Leu-

CKART^) mit vielen Vorgangern und Nachfolgern die friiheren

Embryonalstadien fiir geschlechtlich indifferent halt und demnach

eine erst im fotalen Leben erfolgende (epigame) Geschlechts-

bestimmung annimmt.

Es soil im folgenden die Frage behandelt werden, welches

Gesamtbild die bisher ermittelten Thatsachen vom zellgeschicht-

1) A. PETErxKEwiTSCH, Die Richtungskorper und ihr Schicksal

im befruchteten und unbefruchteten Bienenei. Zool. Jahrb. (Anat.

Abt.i, Bd. XIV, 1901.

2) A. Rauber, Der Ueberschufi an Knabengeburten und seine

biologische Bedeutung, Leipzig 1900.

3) C. DusiNG, Die Regulierung des Geschlecbtsverhaltnisses

bei der Vermehrung der Menschen, Tiere und Pflanzen. Jen. Zeitschr.

Naturw., Bd. XVII, 1884.

4) R. Leuckaet, Zeugung. Wagner's Handworterbuch der

Physiologie, Bd. IV, Braunschweig 1853, p. 768.
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lichen Standpunkt aus gewahren und inwieweit von der zell-

geschiclitlichen Untersuchung weitere Aufschliisse zu erwarten sind.

Denken wir uns Formen mit primarem Hermaphroditismus,

wie solche durch die Volvox-Kolouien reprasentiert werden und

moglicherweise auch unter den Metazoen [Spongien, Rippenquallen ^)]

noch vorkommen. Wir konnen uns dann fragen, auf welche Weise

aus diesem primar-hermaphroditischen Zustand der getrennt-ge-

schlechtliche durch Arbeitsteilung hervorgegangen ist, d. h. welche

besondere Qualitaten die Keimzellen erhalten muCten, damit aus

ihnen statt hermaphroditischer Individuen eingeschlechtliche ent-

standen.

Offenbar sind hier von vornherein wieder drei Hauptfalle

denkbar. Entweder konnten die Anlagen zu den beiden Ge-

schlechtern oder, um mit Weismann zu reden, die Eierstock- und

Hodendeterminanten so auf die Keimzellen verteilt werden, daB sowohl

Eizellen als Samenzellen bald Eierstock-, bald Hodendeterminanten

erhielten, oder so, daC die Eizellen nur die Anlage zum weiblichen,

die Samenzellen nur die zum milnnlichen Geschlecht tibernahmen,

oder endlich so, daC die Eizellen ausschlieClich nach der mann-

lichen, die Samenzellen nach der weiblichen Richtung determiniert

wurden.

Im erst en Hauptfall wurden wir viererlei Fortpflanzuugs-

zellen, namlich Weibcheneier, Manncheneier, Weibchen-Samenzellen

und Mannchen-Samenzellen erhalten. Solange die Bestim-
mungskraft aller vier Arten von Fortpflanzungs-
zellen die gleiche ist, wird sich bei der wechelseitigen Ko-

pulation in 25 Proz. Fallen eine rein mannliche, in 25 Proz. eine

rein weibliche Determination ergeben, wahrend in 50 Proz. aller

Falle die Wirkungen der beiden miteinander vereinigten Anlagen

sich aufheben wurden. Offenbar ist dieses Verhiiltnis zu ungunstig,

als daB man erwarten konnte, daB dieser Fall in der Natur

irgendwo realisiert ist. Dagegen ist anscheinend bei einer Reihe

von Tieren, so bei Dinophilus, bei gewissen Radertieren und

Pflanzenlausen (Phylloxera), der specielle Unterfall verwirklicht,

daB nur die Eier als Weibchen- und Manncheneier determiniert

1) Bei den meisten hoheren Formen, z. B. bei den MoUusken,
ist wohl der Hermaphroditismus sekundar aus dem getrennt-ge-

schlechtlichen Zustand hervorgegangen. Vergl. z. B. A. Lang,
Lehrbuch der vergleichenden Anatomie der wirbellosen Tiere,

2. Aufl., 1. Lief.: Mollusca (K. Heschelek), Jena 1900, p. 373.
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sind, wahrend die Samenzellen, wie es scheint, indifferent oder

vielleicht hermaphroditisch sind.

In einer eben erschienenen Schrift ^) vertritt auch Beaed auf

Grund seiner Untersuchungen an Selachieren die Anschauung, daB

bei den Metazoen ursprunglich vier Kategorien von Garaeten

existieren, und zwar zwei Arten von Eieru (Weibchen- und Mann-

cheneier) und zwei Arten vom Samenzellen, von welchen letzteren

jedoch nur eine funktionierend ist, wahrend die bei einer Reihe

von Tierformen (Paludina, Pygaera, Cicada, Anuren) beobachtete

zweite Form zu verschieden hohen Ausbildungsstufen, aber niemals

zur Funktion gelangt. Die Geschlechtsbestimmung liegt nach

Beard nur in den Fortpflanzungszellen des weiblichen Meta-

zoons.

In den hier angefiihrten Fallen batten wir also eine reine

V a r i a 1 e oder progame Geschlechtsbestimmung mit
Spaltung der Anlagen vor uns, und man kann die Frage

aufwerfen, ob wohl die morphologische Forschung Aussicht hat, in

dieser Richtung weiterzukommen. Bereits Rauber hat in seiner,

an Anregungen reichen Schrift darauf hingewiesen, wie wichtig es

ware, bei Dinophilus apatris oder einer geschlechtlich iiberein-

stimmenden Species den genauen Verlauf der Teilungsvorgange

zu kennen, die im Ovarium zur Bildung der mannlichen und

weiblichen Eier fiihren. Rauber hat sogar den Dinophilus zum
Gegenstande einer Preisarbeit gemacht und die Hoffnung ausge-

sprochen, daC mehrfache und gute, mit alien Hilfsmitteln unter-

nommene Untersuchungen sich damit beschaftigen werden^). Dafi

aus den Anfangsstadien der Gonadenbildung noch eine Menge
von neuen kerngeschichthchen Thatsachen herauszuheben sind, das

zeigen die wenigen Untersuchungen, die sich bis jetzt eingehender

mit diesen Phasen beschaftigt haben, und so ist zu hoffen, dafi

die Inangriifnahme dieses Gegenstandes bei moglichst verschieden-

artigen Objekten uns, wenn auch nicht den direkten AnbUck asym-

metrischer Teilungen, so doch die Kenntnis von mancherlei Dingen

verschaffen wird, welche in naherer Beziehung zur Geschlechtsbe-

stimmungsfrage stehen.

Fur den zweiten Hauptfall, in welchem die Eizellen nur die

Anlagen zum weiblichen, die Samenzellen nur die zum mannHchen

1) J. Beaed, The determination of sex in animal development.
Anat. Anz., Bd. XX, 1902.

2) Raubek, 1. c. p. 213.
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Geschleclit enthalten, lassen sich aus der Tierwelt keine Beispiele

angeben. Dagegeu weisen auf den dritten Hauptfall, in welchem

die Fortpflanzungszellen in reciproker Weise in erster Linie die

Anlagen zum entgegengesetzten Geschleclit in sich schlieCeu. eine

ganze Keihe von Beobachtungen bin.

Die bekannten Verhaltnisse bei den Bienen, Wespen und

Blattvvespen, denen sich unter gewissen Eiuschrankungen die Be-

obachtungen bei den Cladoceren anschlieCen lassen, weisen darauf

bin, daC bei diesen Formen das uubefruchtete Ei die Tendenz hat,

sich zu einem mannlichen Tiere zu entwickeln, und daC die weib-

lichen Tendenzen im groEen gauzen erst durch die Befruchtung ein-

gefiihrt werden. Auch Dusing ist bei seinen, bis jetzt unerreichten,

zu einem groCen Teil auf statistischem Material beruhenden Unter-

suchungen im wesentlichen zu dem Resultat gekommen, daC bei

Haustieren und Menschen im allgemeinen jedes Geschlecht dahin

strebt, das andere hervorzubringen, wenn auch allerdings fiir die

Fortpflanzungszellen ein im Laufe ihrer Entwickelung sich voll-

ziehender Wechsel der Tendenz anzunehmen ist. Es sei hier nur

auf die haufig in typischer Weise hervortretende Erscheinung hin-

gewiesen, daC bei physisch sehr ungleichen Eltern die Xach-

kommenschaft zum Geschlecht des schwacheren Teiles hinneigt.

Wenn also im allgemeinen die einzelne Fortpflanzungszelle die

ihrem Trager entgegengesetzten Tendenzen enthalt, so wird das

Geschlecht des Nachkommen erst durch die Befruchtung und die

dabei sich geltend machende Konkurrenz der beiden Geschlechts-

kerne bestimmt. „Im AugenbHck der Befruchtung entscheidet sich

der Sieg fiir das starkere Geschlecht, ohne daC wir verstehen,

worauf diese Starke und damit der Sieg beruhe" [Klebs')].

Im Hinblick auf die weit verbreitete Erscheinung, daB die ur-

sprunglich miteinander verbundenen Qualitaten und Lebensleistun-

gen eines Organismus durch Arbeitsteilung auf zwei alternierende

Generationen verteilt werden, konneu wir auch sagen, daC bei der-

artigen amphigon sich fortpflanzendeu Tieren ein Generationswechsel

der Geschlechter besteht, indem das mannliche Geschlecht das

weibliche und umgekehrt das weibliche das mannliche erzeugt, ein

Gedanke, den ich auch in dem Buche des Physikers Zehnder-)

wiedergefunden habe. Bei jedem Befruchtungsakt kreuzen sich

1) Citiert bei Raubek, 1. c. p. 109.

2) L. Zehnder, Die Entstehung des Lebens, Teil 11^ Tubingen
1900, p. 153.
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also zwei Linien des Generationswechsels, und es kommt darauf

an, welche Tendenz in der Konkurrenz den Sieg behalt.

Specielle Anpassungen konnen das Bild des reinen Generations-

wechsels storen. Wie z. B. beim Generationswechsel der Trematoden

zwischen zwei geschlechtlichen Generationen raehrere ungeschlecht-

liche eingeschaltet werden , die sich in steigendem MaCe der

Organisationsstufe der Gesehlechtstiere nahern, so werden auch

bei dem Wechsel der Geschlechter in Anpassung an besondere

Bedingungen Wiederholungen und Uebergangsformen auftreten

konnen, so dafi Verhaltnisse zu stande kommen, denen wir z. B.

bei den Cladoceren begegnen.

Der dritte Hauptfall stellt also die syngameGeschlechts-
bestimmung mit generations weisem Wechsel der
Geschlechter dar, und wir werden uns auch hier fragen, ob die

zellgeschichtliche und die auf ihr aufbauende experimentelle Me-

thode der Biologie und der Statistik zu Hilfe kommen konnen.

Ich glaube, daB gerade in dieser Richtung Untersuchungen, die

sich auf ahnlichem Gebiete, wie die vorliegende, bewegen, eine

Forderung unserer Kenntnisse versprechen und die Moglichkeit

exakter experimenteller Forschung anzubahnen geeignet sind. Sie

werden zunachst dazu fiihren konnen, in noch vollkommnerer Weise,

als es mir bisher durch Aetherisierung des Cyclops-Eies gegluckt

ist, innerhalb der Grenzen der Entwickelungsfahigkeit des Eies die

raumliche Trennung der Kernteile zu beeinflussen und die vor-

handenen physiologischen Ungleichheiten derselben starker hervor-

treten zu lassen.

Durch derartige Untersuchungen wird auch die Losung einer

weiteren, hierher gehorigen Frage naher geruckt werden konnen,

der Frage, inwieweit es eine Beeinflussung des Geschlechts nach
erfolgter Befruchtung, also eine epigarae Geschlechtsbe-
s t i m m u n g ,

giebt. Gerade in dieser Hinsicht gehen die Mei-

nungen bekanntlich am weitesten auseinander. Eine morphologische

Thatsache, namlich die, daC beira Menschen identische Zwillinge

mit gemeinsamen Eihauten und Doppelmifibildungen stets einerlei

Geschlecht besitzen, scheint allerdings entschieden gegen die Mog-

Hchkeit der epigamen Geschlechtsbestimmung zu sprechen ^), aber

andererseits glaube ich doch gerade vom morphologischen Stand-

punkte aus, in Uebereinstimmung mit Rauber, die Moglichkeit

nicht bestreiten zu diirfen, daC bei anderen Organismen ein progam

1) Vergl. Weismann, Vortrage, Bd. II, p. 51.

Bd. XXXVII. N. F. XXX. 26
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Oder syngam bestimnites Ei durch Verschiedenheit der Ernahrung

in ein auderes Geschlecht ubergefiihrt werden koune.

Es wurde in den bisherigen Erorterungen der Einfachheit

halber zunacbst von der Annabme ausgegangen, daB der Kern der

einzelnen Fortpflauzungszelle biusichtlich der Vererbungserschei-

uungen und speciell hinsicbtlicb der Geschlechtsbestimmung eine

Einheit darstelle, und es wurde von diesem Standpunkte aus

unternommen, die bisher ermittelten Thatsachen zu gruppieren und

unsere zellgescbichtlichen Vorstellungeu mit denselben in Einklang

zu bringen. Damit babe icb mich aber in einen bewuCten Gegen-

satz zu einigen neueren Ergebnissen und gerade zu denjenigen der

vorliegenden Arbeit gestellt, und es ist daber notig, auf dieselben

rait einigen Worten zuriickzukoramen.

Die von Weismann entwickelte Anschauung, claB der Kern in

vererbungsmecbaniscber Hinsicbt eine aus mebreren selbstandigen

Vererbungstragern, den Idanten, zusammeugesetzte Vielheit dar-

stelle, hat neuerdings einen festeren Boden gewonnen. Meine

eigenen Untersuchungen baben mich zu der Aufifassung gefuhrt,

daC der Furchungskern ein Compositum aus mebreren, den ein-

zelnen Chromosomen entsprechenden Teilbliischen darstellt, und haben

gezeigt, daC jedenfalls die Keimbahnkerne den gonomeren Zustand

bis zur Reifungsperiode beibehalten und daC die Gonomeren in

gewissen Perioden sogar auCerlich wahrnehmbare Verschieden-

heiten ihres Zustandes aufweisen, In einer eben erschienenen

Schrift ^) ist nun auch Boveri beziiglich des Echinus-Eies zu dem

Schlusse gelangt, da6 die einzelnen Chromosomen ver

schiedene Qualitaten besitzen mtissen. Boveri's Er-

gebnisse weichen allerdings insofern von der WEisMANN'schen An-

schauung ab, als nach Boveri nicht jedes Chromosom samtliche

Qualitaten enthalt, sondern die letzteren auf die verscbiedenen

Chromosomen verteilt sind. Die Chromosomen wiirden also da-

nach nicht etwa bloC individuell verschiedene Gebilde im Sinne

Weismann's, sondern essentiell ungleichwertige Elemente sein.

Indem wir diesen Erweiteruugen unserer Kenntnisse und

Vorstellungeu Rechuung tragen, werden wir es als moglich be-

zeichnen mtissen, daC nicht samtliche Idanten, Teilbliischen oder

Chromosomen eines und desselben Kernes in Bezug auf die Be-

1) Th. Boveri, Ueber mehrpolige Mitosen als Mittel zur

Analyse des Zellkernes. Verb. Phys.-m.ed. Ges. Wiirzb. , N. F.

Bd. XXXV, 1902.



Schicksal der elterlichen uad groCelterlichen Kernanteile. 395

stiramung des Geschlechtes in einer Richtung wirksam sind,

sondern daC es im Kern mannliche und weibliche Untereinheiten

giebt und daC jeweils die Majoritat derselben ausschlaggebend ist.

Es wiirde verlockend sein, von hier aus verschiedene Ersclieinungen,

z. B. das bei den verschiedenen Tieren so ungleiche und vielfach

wechselnde Sexualverhaltnis , das Auftreten ununterbrochener

Parthenogenesis (Cypris, Rbodites) u. s. w. naher zu betrachten,

indessen glaube ich mich vorlaufig mit dem Hinweis auf die mog-

lichen Konsequenzen der gezogenen Folgerungen begniigen zu

miissen.

Manches, was in diesem Kapitel ausgesprochen worden ist,

wird vielleicbt dem Leser als allzuweit gehend erscheinen. Man
wird vielleicbt die Heranziehung der Geschlecbtsbestimmungsfrage

iiberhaupt als unangebracht bezeichnen und andererseits eine er-

schopfende Beriicksichtigung der Litteratur vermissen. Ich glaubte

jedoch, angesichts der groCen Zahl von Forschern, welche mit den

intimen Vorgangen in den Fortpflanzungszellen beschaftigt sind,

dafi der Versuch, auch dieses Gebiet in den Kreis der Aufmerk-

samkeit hereinzuziehen, nicht ganz aussichtslos ist und vielleicbt

da und dort Friichte tragen wird.

26^



396 Valentin Hacker,

Tafelerklarung.

In den Fig. 1—26 sind die zur Keimbahn gehtirigen Zellen in

rotem Ton gehalten.

D. d. = Diaptomus denticornis. H. s == Heterocope saliens.

D. 1. = Diaptomus laciniatus. C. b. ^^= Cyclops brevicornis.

Tafel XVII.

Fig. 1. D. d. Stadium I—II. Idiomerie der Tochterkerne.

Kornchenabscheidung in der somatischen Zelle. Zwischen den
beiden Zellen der zweite Richtungskorper.

Fig. 2. D, d. Stadium II—IV. In der Zelle rechts unten

Kornchenabscbeidung.
Fig. 3. D. d. Stadium II— IV. Beginnende Tetraederstellung.

Idiomerie der Tocbterkerne. Korncbenabscbeidung in der Scbwester-

zelle der Keimbabnzelle. Im Eicentrum der zweite Ricbtungs-

korper.

Fig. 4. D. d. Stadium IV— VIII. Die Keimbabnzelle ist in

der Teilung um einen Scbritt zuriick binter den tlbrigen Zellen

(Pbasendifferenz). Korncbenabscbeidung in der somatiscben Tocb-
terzelle.

Fig. 5. D. d. Stadium XVI- XXXII. Ektosomale Abscbei-

dungen an einem Pole des Keimbabnkerns.

Fig. 6. D. d. Stadium XVI—XXXII. a, h, c aufeinander

folgende Pbasen in der Anordnung der Nukleolen.

Fig. 7. D. d. Stadiam (XXX + A + B) — (LX + A + B).

A Stammzelle, JB Scbwesterzelle der Stammzelle mit reichlicber, dem
Kern angelagerter ektosomaler Substanz. Die Blastodermkerne
zeigen den secbsten Teilungsscbritt. Die Dyaster links und recbts

zeigen den gonomeren, die Tocbterkerne oben den idiomereu Zustand.

Fig. 8. D. d. Stadium (XXX -f- A + B) — (LX -}- A + B).

Bezeicbnungen wie vorber. Die secbste Teilung der Blastodermkerne
ist nabezu abgelaufen. Oben Gonomerie der Tocbterkerne.

Fig. 9. D. d. Stadium (LX + A + B). Die Stammzelle (A)

tritt in die zum secbsten Teilungsscbritt geborige Mitose ein, be-

ginnt sich abzurunden und die in die Furcbungsboble bervorragende

Kuppe (Fig. 7 und 8) zuriickzuziebeu.

Fig. 10. D. d. Stadium ( LX + A + B). Die Stammzelle (A)

ist in die Pbase der Diakinese eingetreten.

Fig. n. D. d. Stadium (CXXVIII—CCLVI). Die acbte

Teilung ist im Ablauf besfriffen. Nur die groBkernigen Entoderm-
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zellen (JE) macben noch keine Anstalt zur Teilung, Im Centrum
des Eies die primare Urgenitalzelle (rot). Dm Dottermembran, Ch^
erste Cbitinkapsel.

rig. 12. D. d. Die Blastodermkerne baben grofienteils den

neunten, die Entodermkerne den acbten Teilungsscbritt vollendet.

Die primare Urgenitalzelle bat sicb in die beiden sekundaren

Urgenitalzellen (rot) geteilt. Dm Dottermembran, Ch^, CI12 erste,

zweite Cbitinkapsel.

Tafel XXIII.

Fig. 13. D. d. Die Urgenitalzellen (rot) und die sicb teilenden

Entodermzellen sind ins Innere der Furcbungsboble gescboben.

Vom Blastoporus aus stiilpen sicb zablreicbe kleinzellige Elemente ein.

Eig. 14. D. d. Dauerstadium des Diaptomus-Eies.
Beide Cbitinkapseln und eine innerbalb derselben gelegene zarte

Membran baben sicb vom Ei abgeboben. Die Blastodermkerne sind

nacb innen geriickt. Im Innern des Eies liegen die eine kompakte
Masse bildenden entodermalen und genitalen Elemente.

Fig. 15. D. 1. Medianscbnitt durcb eine Larve mit 3

Scbwimmfufipaaren. m Magen, h Herz, g Gonadenanlage im Drei-

zellenstadium.

Fig. 16. D. 1. Querscbnitt durcb eine Larve mit 2 Scbwimm-
fuBpaaren. Zwiscben Herz und Darm die beiden sekundaren Ur-

genitalzellen.

Fig. 17. D. d. Zwei Scbnitte durcb die zweizellige Gonaden-
anlage.

Fig. 18. D. 1. Zwei Scbnitte durcb die dreizellige Gonaden-
anlage.

Fig. 19. D. 1. Frontalscbnitt durcb die dreizellige Anlage.

Fig. 20. D. 1. Zwei Scbnitte durcb die zwolfzellige Gonaden-

anlage.

Fig. 21. D. 1. Drei Querscbnitte durcb eine junge Hoden-
anlage. Ji Herz, si Samenleiter.

Fig. 22. D. 1. Frontalscbnitt durcb eine etwas altere Hoden-
anlage. si blasen- oder tricbterformig erweiterter Anfangsabscbnitt

des Samenleiters, Ih Leibesboble.

Fig. 23. H. s. Langsscbnitt durcb den Hoden eines jungen

Manncbens. TiZ Keimzone {dk Doppelknauel), wz Wacbstumszone
{syn Synapsis, diak Diakinese) rz Reifungszone, vz Verwandlungs-

zone [sp eben gebildete, sp' altere Spermazellen).

Fig. 24. H. s, Zwei Scbnitte durcb den Anfangsteil der

Verwandlungszone des Hodens.

Tafel XIX.

Fig. 25. D. 1. Teil einer ganz jungen Ovarialanlage.

Fig. 26. D. 1. Frontalscbnitt durcb ein junges Ovarium.

kh Keimblascben.
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Fig. 27. D. d. Idiomerenkranz aus dem Furchungsstadium
II—IV.

Fig. 28—29. D. d. Polansicht der Asteren des Stadiums IV
bis VIII. Die 32 Cliromosomen lassen sich durch einen Durchmesser
ohne Rest in zwei Gruppen von 16 teilen.

Fig. 30. C. b. Central gelegene „pro vis orische Teilungs-
figur" im Oviduktei. Gegeniiberstellung der Vierergruppen. a

Seitenansicht, b Polansicht der einen Gruppe von Vierergruppen.
AuCer den Vierergruppen findet sich noch ein Doppelpiinktchen
unbekannter Herkunft.

Fig. 31. C. b. „Sekundares Iveimblas chen". (Das
von vielen Autoren als Metakinese beschriebene Stadium.) Gegen-
iiberstellung der Vierergruppen. a Seitenansicht, b Polansicht.

Fig. 32. C. b. Etwas alteres Stadium.

Fig. 33—34. C. b. Umwandlung zur definitiven ersten Rich-
tungsfigur.

Fig. 35. C. b. Abschniirung des ersten Richtungskorpers.

a Seitenansicht, b Querschnitt durch die Chromosomengruppen.
Fig. 36. C. b. Paarung der Spalthalften.

Fig. 37. C. b. Paarung der Spalthalften. Bildung X- und
H-formiger Figuren.

Fig. 38. C. b. Durchbruch der Spalthalften in der Mitte. Aus-
wechslung der Einzelchromosomen.

Tafel XX.

Fig. 39. C. b. Zweite Richtungsspindel.

Fig. 40. C. b. Metakinese der zweiten Richtungsspindel.

Fig. 41. C. b. Dyaster der zweiten Richtungsspindel und
erster Richtungskorper {rk^). a Seitenansicht, b Querschnitt durch
die Chromosomengruppen.

Fig. 42. C. b. Stadium I— II. Aster in Polansicht.

Fig. 43. C. b. Stadium I—II. Querschnitt durch eine Gruppe
von Tochterchromosomen.

Fig. 44. Cornea einer Siredon - Larve. Einstellung auf die

obere Zellenschicht mit ihren kleineren dunkleren Kernen und
Zellgrenzen. Die groBen blassen Kerne der unteren Schicht sind

als durchschimmernd zu denken. Rechts unten ein zwischen beiden

Zellschichten sich durchdrangender und einen Kern furchender

Leukocyt. In der Mitte ein Spirem mit Andeutung der Gonomerie

(zur unteren Schicht gehorig).
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