
Ueber Mitosen bei einseitiger Chromosomen

bindung.

Von

Marcella BoTeri.

(Aus dem zoologischen Institut zu Wiirzburg.)

Hierzu Tafel XXI—XXIII und 25 Figuren im Text.

I. Material. Untersuchungsyerfaliren. Kurze Cebersicht

iiber den al)iiormen Vor§aiig.

Im folgenden soil ein abnormer mitotischer Prozefi genauer ana-

lysiert werden, von dem das, was im Leben beobachtet werden konnte,

bereits von Th. Boveri (5) beschrieben worden ist. Derselbe be-

obachtete, als er kernlose Eifragmente eines Echinus microtuber-

culatus-Weibchens mit Sperma von Strongylocentrotus lividus be-

fruchtete, daC bei der ersten Teilung die gesamte von dem ein-

gedrungenen Spermatozoon stammende Kernsubstanz in die eine

Tochterzelle gelangte, wahrend die andere nur ein Centrosoraa er-

hielt. Die erstere teilte sich regular weiter, ihre Abkommlinge

ordneten sich epithelial an, und es entstanden schlieChch kleine

geschlossene Blastulae, von denen eine 3 Tage am Leben blieb,

ohne sich weiter zu entwickeln. Die andere Zelle verhielt sich

zunachst ganz entsprechend ; in genau gleichem Rhythmus teilte

sich ihre Astrosphiire, es entstand ein Amphiaster, aber es kam
in den etwa 20 genau verfolgten Fallen nicht zu einer Zellteilung.

Die beiden Astrospharen aber verhielten sich weiterhin ganz so,

wie wenn die Teilung eingetreten ware. Sie vermehrten sich auf

4, 8, 16 u. s. w., genau entsprechend der Vermehrung der kern-

haltigen Blastomere, so daC schlieClich die noch immer einheitliche

Protoplasmamasse dicht und ziemlich gleichmaCig von Strahlen-

sonnen durchsetzt war.

Hierzu seien aus den Aufzeichnungen von Th. Boveri noch

folgende Erganzungen hinzugefiigt. Das kernlose Stiick beginnt

sich nach einiger Zeit in sehr mannigfaltiger und unregelmafiiger

Weise einzuschnuren , ohne daC zunachst eine vollige Durch-
Bd. XXXYII. M. F. XXT . 27
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schnurung einzutreten scheint. Die Form wircl dabei immer

unregelmiiCiger, und schlieClich zerfallt das Stiick. Am nachsten

Tage hatte sich bei samtlichen isolierteu Objekten der gefurchte

Teil als mehr oder weniger regelmaCige Blastula von dem zer-

fallenden abgelost. An gauzen Eiern und kernhaltigen Fragmenten,

die mit dem gleichen Sperma befruchtet wurden, trat die Ab-

normitiit niemals ein.

Da das Material, das aus ganzen und zerschiittelten Eiern

bestand, zu den beabsichtigten Bastardzuchtversuchen wegen der

abnormen Chromatinverteilung nicht brauchbar war, wurde es zum

Zweck einer genaueren Untersuchung der Abnormitat im ganzen

mit Sperma des vorher verwendeten Strongylocentrotus-Mannchens

befruchtet und in 12 Etappen mit Pikrinessigsaure konserviert.

Dieses Material stand mir zur Verfiigung, sowie 5 gleichfalls in

Pikrinessigsaure konservierte, isoliert gezuchtete Objekte, die in

verschiedenen Stadien abgetotet worden waren.

Nach Farbung mit Boraxkarmin lieC sich das Schicksal des

Chromatins an den ganzen Fragmenten leicht verfolgen. Feinere

Verhaltnisse dagegen, wie etwaige Teilung der Chromosomen, Be-

ziehungen zwischen Chromosomen und Spindelfasern, waren an den

Totalpraparaten nicht deutlich genug zu sehen, und es ergab sich

die Notwendigkeit, Schnitte zu machen.

Das einfachste Verfahren schien zu sein, Eier und Bruchstiicke

zusammen zu schneiden und erst in den Schnitten die in Betracht

kommenden Fragmente auszusuchen. Es war aber auBerst lang-

wierig, sie auf diese Weise aufzufinden. Denn wenn sie auch in

geniigender Zahl vorhanden waren, um sie in gefiirbten Nelkenol-

praparaten leicht zu finden, so ist doch der Prozentsatz im Ver-

gleich zu den ganzen Eiern und den kernhaltigen Fragmenten ein

sehr geringer. Dazu kommt noch, daC bei beliebiger Schnittfiihrung

in der Kegel eine sehr genaue Analyse aller Schnitte, die zu einem

Stuck gehoren, notig ist, um entscheiden zu konnen, um was es

sich handelt.

Da auf diese Weise nicht zum Ziel zu gelangen war, blieb

nichts anderes ubrig, als die in Betracht kommenden Bruchstiicke

in Nelkenol-Deckglaspraparaten mit starker VergroCerung (Immer-

sion) aufzusuchen, sie dann zu isolieren und zum Schneiden einzu-

betten. Nach einiger Uebung gelang dies mit groBer Sicherheit.

Freilich gehen beim Einbetten immer einige von den winzig

kleinen, mit bloBem Auge nicht sichtbaren Fragmenten verloren.

Dies wurde besonders unangenehm empfunden, wenn ein zum
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Schneiden bestimmtes Exemplar sich bei der Betrachtung in toto

als besonders interessant erwiesen hatte. Ich suchte deshalb nach

einer Methode, derartige Stiicke so einzubetten, daC sie nicht ver-

loren gehen konneu und dafi zugleich die Herstellung guter Serien-

schnitte gesichert ist. Es gelang in der That, ein solches ziemlich

einfaches Verfahren zu finden, und da diese Methode, Einzelobjekte,

die unter der Grenze der Sichtbarkeit mit freiem Auge stehen,

sicher zu schneiden, auch fiir manche anderen Zwecke geeiguet

sein diirfte, soil eine ausfiihrliche Beschreibung des Verfahrens an

anderer Stelle gegeben werden. Hier sei nur bemerkt, dafi das

Wesentliche darin besteht, 1) das Objekt aus der mit Xylol ge-

fiillten feinen Pipette nicht auf den Boden des ParaffingefaCes

sinken zu lassen, sondern auf eine in gewisser Hohe ausgespannte

Haut, die mitgeschnitten wird, und daB 2) an dem Kahmen, iiber

den diese Haut ausgespannt ist, Richtlinien angebracht werden,

welche gestatten, die Lage des Objekts vor dem Erkalten mit der

Lupe genau zu bestimmen, so daC man den Paraffinblock zurecht

schneiden kann, ohne das Objekt in demselben zu sehen.

Zur Farbung der Schnitte wurde M. Heidenhain's Eisen-

hamatoxylinverfahren angewendet.

Ein Blick auf die Abbildungen lehrt, worin die Abnormitat

besteht. Der in das kernlose Fragment eingedrungene Spermakern,

anstatt bei der Teilung der Spermasphare mit beiden Tochter-

spharen in Beziehung zu bleiben, findet sich ausschlieClich der

einen Sphare angelagert. Nur mit ihr bildet sich wahrend des

mitotischen Prozesses eine Verbindung aus, und wenn schlieMch

zwischen beiden Spharen die Zellteilung eintritt, gelangt das gesamte

Kernmaterial in die eine Blastomere. Diese furcht sich weiter und

wird zur Blastula, die kernlose geht, nachdem sich das ihr zu-

gefallene Cytocentrum eine Zeit lang vermehrt hat, unter eigen-

tumlichen Formanderungen zu Grunde. Eine genaue Darstellung

dieser Verhaltnisse und Erorterung der Fragen, die dabei auf-

treten, soil in den folgenden Abschnitten gegeben werden.

II. Der Yerlaiif bis zur Erreichimg des Zweizellenstadiiims.

Die friihesten Stadien, die in dem konservierten Material ent-

halten sind, zeigen den Spermakern als Blaschen von betrachtlicher

GroCe, von einer deutlichen Membran begrenzt. In diesem Blas-
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chen liegt das Chromatin meist noch zu einem Kliimpchen zusammeu-

geballt, mehr oder weniger aufgelockert. Der iibrige Kernraum

erscheint vollig homogen. Zwei Spharen sind stets vorhanden, die

deutlich von einander getrennt sind.

Schou auf diesem Stadium ist der Grund gelegt zu der spatereu

Abnormitat in der Teilung. Der Spermakern zeigt sich namlich

mit ganz verschwindenden Ausnahmen der einen Sphare an- oder

eingelagert, wahrend die andere weitab liegt. Nur in den am
weitesten zuruckgebliebenen Eiern laCt sich noch eine gewisse Be-

ziehung der beiden Spharen zu einander durch verbindende Faser-

ziige beobachten (Taf. XXI, Fig. 1), in alien folgenden sind die

Spharen vollkommen voneiuander getrennt, und es schiebt sich

iudifferentes Protoplasma mit Dotterkornchen zwischen sie ein.

Die Umbildung des Kernes vollzieht sich so, wie es Th. Boveri

(4) beschrieben hat. Es tritt kein Geruststadium auf, sondern

aus dem zuerst kompakten Chromatinkorper gehen du'ekt durch

Auflockerung die Chromosomen hervor. Von achromatischer Kern-

substanz, die sich in dem Eikern so reichlich zeigt, ist, wie schon

erwahnt, nichts nachzuweisen.

Was nun genauer die gegenseitige Lage von Kern und

Spharen anlungt, so ist die Kegel, daB der Kern gegen die freie

Sphare gerichtet ist,

wenn auch mit gewis-

sen leichten Abweich-

ungen. Schon diese

Abweichungen spre-

chen dagegen, das die

freie Sphare einen rich-

tenden EinfluC auf den

Kern ausiibt. Ganz aus-

geschlossen erscheint

ein solcher bei einer

Kernstellung, wie sie in

Textfig. A zu sehen

ist, oder gar gegen-

uber dem Fall von

Echinus, w^elchen Th.

Boveri (4) beobachtet

und in Fig. 49 abge-

bildet hat. ]\Ian wird

Fig, A. daher die haufige Rich-
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tuDg gegen die frei Sphare in anderer Weise erklaren miissen,

worauf ich im Abschnitt V zuruckkomme. Es kann jedoch bier

darauf hingewiesen sein, dafi nach den Beobachtungen iiber normale

Teilung des selbstandigen Spermakerns, wie sie sich besonders

bei 0. und R. Heetwig (11) finden, die beiden Spermaspharen,

die durcb Teilung entstanden sind, den Kern regularerweise

zwischen sich nebmen. Rtickt nun die eine Sphiire in gleicher

Richtung weiter ab, so wird der Zustand eintreten, den wir als

den bilufigsten bezeichnet haben. Fiir die Abvveicbungen ist an

Falle zu denken, wo die Teilungsrichtung des Spermacentrums auf

der Verbindungslinie dieses Centrums mit dem Spermakern nicht

senkrecht stand.

Fig. 2 und 3 zeigen die Auflosung des Spermakerns, dessen

Chromosomen als deutliche Fadenstucke zu erkennen, aber ziem-

lich dicht zusammengeknauelt sind. Wenn man diese mit spateren

Figuren vergleicht, so ergiebt sich, daC einzelne Chromosomen an-

fanglich naher am Centrosoma liegen als auf einem spateren

Stadium. Es folgt daraus, dafi zunachst eine Wegbewegung der

Chromosomen vom Centrosoma stattfindet. Diese Thatsache ist

wichtig fur die Feststellung der Krafte bei der Bildung der

normalen Teilungsfigur. Bei der gleichzeitigen Einwirkung zweier

Spharen ist es nicht feststellbar, ob die Bewegung der Chromo-

somen in den Aequator auf einer Abstofiung von der naheren oder

einer Anziehung von der entfernteren Seite beruht. Als Th. Boveri

diese Frage fiir das Ascaris-Ei erorterte (3, p. 81 und 100), glaubte

er, dafi nur Anziehungen der Chromosomen vermittelst der Spindel-

fasern eine Rolle spielen. Und in diesen Fallen scheint in der

That, da die Chromosomen zunachst von beiden Spharen weiter

abliegen als in der aquatorialen Endstellung, nur diese Anziehung

in Betracht zu kommen.

Eine AbstoBung als Bewegungsagens fiir die Chromosomen

hat zuerst Watase (17) in ausfiihrlicher Weise verteidigt, freilich

zu weit gehend, indem er auch die Bewegung der Tochterchromo-

somen in dieser Weise erklaren wollte. Fiir die Anfangsstadien

jedoch wird seine Annahme durch meine Beobachtungen bestatigt.

Denn da hier an eine Einwirkung von Seite der anderen Sphare,

besonders bei jenen schiefen Lagerungen nicht zu denken ist, muC
eine Tendenz in der zugehorigen Sphare selbst bestehen, die

Chromosomen in eine periphere Stellung zu bringen. Man konnte

wohl, nach den Erorterungen von Rhumbler (13), daran denken,

daC die Chromosom.en bei der Verdichtung und VergroBerung der



406 Marcella Boveri,

Sphare ebenso nach der Peripherie gepreBt werden, wie es mit

den Dotterkornchen geschieht.

In Fig. 4, 5 und 6 ist das Kernblaschen vollig geschwunden,

die Gruppe der Chromosomen, noch immer sehr dicht, ja vielleicht

dichter zusammengedrangt als auf fruheren Stadien, liegt direkt im

Protoplasma und laCt die Tendenz zu peripherer Lage deutlich er-

kennen. In alien Praparaten dieses Stadiums ist nun der zu den

Chromosomen ziehende Sektor der Sphare auffallend verstarkt; es

scheinen mehr Fasern hier zu sein als in den iibrigen Richtungen,

vor allem sind es aber viel starkere Fasern, die sich demgemaC

auch starker farben. Ein solcher Gegensatz des „Spindelbereichs"

gegenuber der indifferenten Sphare ist fiir viele Falle beschrieben

worden ; er wird zumeist darauf zuriickgefiihrt, dafi sich die

Spindel aus specifischem Material, namlich der achromatischen

Kernsubstanz aufbaut. Diese Erklarung ist in unserem Fall

ausgeschlossen ; der Kern enthalt auCer dem Kernsatt keine

achromatische Substanz. Es miissen also indiflferente Spharen-

strahlen sich unter dem Einflufi der Chromosomen in besonderer

Weise ausgebildet haben. Etwas Weiteres laCt sich jedoch einst-

weilen hieriiber kaum sagen.

Die Bilder, die sich in meiuen Praparaten an die eben be-

sprochenen anschUefien, sehen ziemlich abweichend aus, und wenn

dies auch gewiC an dem Mangel einiger Zwischenstadien liegt, so

kann die Kluft doch keine sehr groCe sein. Es hat sich ein offen-

bar sehr rasch verlaufender Prozefi vollzogen, der zu einer weiten

Zerstreuung der Chromosomen fiihrt, wobei dieselben jedoch un-

gefahr gleichen Abstand vom Centrosoma bewahren. So zeigen sie

sich nun in Form eines Kugelschalenbezirks um das Centrosoma

angeordnet, wie dies aus Fig, 7 ersichtlich ist, in welcher nur die-

jenigen Chromosomen des Schnittes, die in dem groBten Durch-

schuitt der Sphare liegen, eingezeichnet sind. Diese Zerstreuung

der Chromosomen ist ebenso konstant wie die vorher dichte Lage-

rung und stellt ohne Zweifel ein essentielles Phanomen des karyo-

kinetischen Prozesses dar.

Auf diesem Stadium nun, wo die Chromosomen vveit getrennt

liegen, laCt sich an alien guten Praparaten erkennen, daC jedes

Chromosoma mit seiuem einen Ende einer bestimmten Faser an-

gelagert ist. Sehr haufig hebt sich dieser Radius von den um-

gebenden durch besondere Dicke und starkere Farbung ab. Da
nun schon auf dem vorigen Stadium die Fasern, die zu der

Chromosomengruppe ziehen, durch besondere Starke ausgezeichnet
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waren, liegt die Frage nahe, ob dies die gleichen sein konnten,

in welchem Fall eine Zerstreuung, ein Spreizen dieser Radien

ganz entsprechend dem der Chromosomen angenoinmen werden

miiCte. Eine Sicherheit hieriiber zu erlangen, wird selbst an

reicherem Material auBerordentlich schwierig sein. Als sehr wahr-

scheinlich wird man dieses Hindurchschieben einzelner Radien

zwischen den anderen nicht ansehen konnen. Doch lehrt Fig. 6,

daB sehr erhebliche Divergenzen zwischen benachbarten Fasern

vorkommen konnen.

Aus dem oben Gesagten geht schon hervor, daC jedes Chromo-

soma eine gewisse Polaritat besitzt, der Art, daC nur das eine

Ende mit einem der Radien in engere Verbindung tritt. Dieses

Ende zeigt sehr haufig schon auf diesem Stadium eine etwas

dififerente Beschaffenheit; es ist in der Richtung, in der es dem

Radius anUegt, verbreitert oder laBt sogar die ersten Andeutungen

der Langsspaltung erkennen (Fig. 7). Es ist sehr bemerkenswert,

daB nur diese angehefteten Enden der Chromosomen den typischen,

wenn auch innerhalb gewisser Grenzen variablen Abstand vom

Spharenmittelpunkt einhalten, wahrend die anderen Teile beliebig

liegen konnen. In Fallen jedoch, wo sich die Chromosomen sehr

stark verkiirzt haben, wie es in Fig. 18 (Taf. XXIII) von einer

anderen Serie zu sehen ist, findet man sie meistens auf ihrem

Radius senkrecht stehen, wie Flaggen an ihrem Stiel.

Eine letzte Erscheinung, welche fiir dieses Stadium hervor-

zuheben ist, ist die, daC die Chromosomen niemals die Peripherie

der Strahlenkugel einnehmen, sondern in ihrem Innern liegen, auch

dafi sehr haufig, vielleicht ist es allgemein giltig, der Radius, der

an das Chromosoma tritt, iiber dasselbe hinaus verfolgt werden

kann. Das Seeigel-Ei unterscheidet sich in dieser Beziehung von

anderen Objekten. Th. Boveri hat einige Falle von einseitiger

Chromosomenbindung fiir das Ascaris-Ei beschrieben (3, Fig. 57,

62 und 63); hier finden die Radien, die zu den Chromosomen

Ziehen, an ihnen ihr Ende. Das Gleiche hat er fiir Monaster-

Falle aus den Spermatocyten von Astacus gefunden (6, Fig. 37);

das Chromosoma liegt hier gleichfalls am Ende der Faser,

wie es dann auch Mrazek (12) fiir ahnliche Abnormitaten be-

statigt hat.

Fig. 8 zeigt ein ganz ahnliches Stadium, nur mit dem Unter-

schied, daC hier die Spaltung der Chromosomen in ganzer Lange

deutlich ist, ein Zustand, der in der normalen Teilungsfigur das

Ende der Aequatorialplatte bezeichnet.
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Nun folgt sehr rasch die auch normalerweise eintretende

VergroCerung der Spharen mit dem Auftreten peripherer Radien,

womit sich die gleichfalls normale, immer starkere Abplattung der

Spharen verbiudet (Taf. XXII, Fig. 9 und 10). Das Wichtigste fur

diese Stadien, auf welchen ira normalen Fall die Trennung der

Tochtercbromosomen vor sich geht, ist die Erscheinung, daC die

Spalthalften sich nicht voneinander losen, sondern sich vereint dem

Centrum der verbundeneii Sphare nahern. Soweit sich das Ende,

das friiher dem Radius angeschmiegt war, erkennen laCt, geht

dieses bei der Bewegung haufig voraus (Fig. 9a und b) ; doch ver-

mochte ich jene ausgezeichneteu Radien auf diesen Stadien nicht

mehr nachzuweisen. In Fig. 10 sind die Tochtercbromosomen im

Begriff, sich voneinander zu losen; ein Paar ist nur noch mit

dem einen Ende in Beriihrung. Das hierauf folgende Stadium der

Kernblaschenbildung ist leider in meinem Material nicht zu fiuden

gewesen. Es folgen gleich Bilder (Fig 11), wo die primareu Blas-

chen zu einigen groCeren verschmolzen sind, die sich schlieClich

(Fig. 12) zu einer einzigen Vakuole vereinigen. Inzwischen hat

sich das Protoplasma zwischen den beiden Spharen durchgeschniirt,

und eine kernhaltige und eine kernlose Zelle ist entstanden. Es

ist bemerkenswert , dafi der Blastomerenkern der Fig. 12, der

nur die Bestandteile eines Spermakerns enthalt, sich nun von dem

Kern einer typischen V2"Blastomere nicht unterscheidet. Die

achromatische Substanz, die wir im Spermakern vollig vermiCt

liaben, ist hier aufs reichlichste entwickelt.

Werfen wir nun noch einen Blick auf die beiden Spharen, so

muB zunachst iiber die so variable Stellung ihrer Verbindungs-

linie zu der Form des Fragments ein Wort gesagt werden. Ge-

wohnlich allerdings liegt diese Verbindungslinie in dem langsten

Durchmesser, aber sie kann zu ihm auch jeden beliebigen Winkel

bilden (Fig. 3 und Textfig. A) oder stark excentrisch liegen (Fig. 14).

Diese Verbaltnisse haben jedoch mit unserer Abnormitat nichts zu

thun ; die Variationen hiingen, nach den Feststellungen von Th.

Boveri (7), offenbar davon ab, welchem Bereich des Eies das

Fragment entstammt.

In ihrer Umwandlung verhalten sich die beiden Spharen genau

gleichwertig und ebenso wie die eines normalen Eies. Das Gleiche

gilt von den Centrosomen, deren Erhaltung allerdings in den

meisteu Fallen ungeuugend ist. Der einzige Unterschied in den

Spharen liegt in den specifischen Charakteren, welche durch die

Verbiudung der einen mit den Chromosomen bewirkt werden.
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III. rel)ereiiistimmiing der beschriebeiien VorgSnge mit
solcheii, wo iiur eine Sphare im Ei Torhanden ist.

Bei einem gemeinsamen Aufenthalt an der zoologischen Sta-

tion in Neapel wahrend des letzten Winters beobachtete mein

Mann Falle, wo sich das Spermocentrum nicht geteilt hatte und

an Stelle der zweipoligeu Spindel ein central gelegener Monaster

entstand. Da zu erwarten war, daB sich das Chromatin in dieseu

Fallen ebenso verhalten werde, wie in deujenigen, wo dasselbe bei

Vorhandensein von 2 Spharen nur mit der einen in Beziehung

tritt, benutzte ich diese Gelegenheit zu einer genaueren Unter-

suchung. Dieselbe war um so mehr erwunscht, als sie die Moglich-

keit in Aussicht stellte, die Liicke zwischen Fig. 10 und 11, die

oben erwahnt wurde, auszufullen, was in der That eintrat. Da in

diesen Fallen doppelt so viele Chromosomen vorhanden sind als

in dem vorigen, 36 anstatt 18, ist die Kugelflache, welche die

Chromosomen nach der Zerstreuung beschreiben , betrachtlich

groBer und betragt nicht selten mehr als eine Halbkugel. So sind

Schnitte moglich, wie der in Fig. 17 (Taf. XXIII) gezeichnete, wo
die Chromosomen annahernd einen Kreis bilden. Im iibrigen sind

die Verhaltnisse mit den vorhin beschriebenen identisch. Fig. 18

bietet bei anderer Schnittrichtung ein etwas spateres Stadium mit

Chromosomenspaltung. Fig. 19 zeigt die begiunende Ausbreitung

der Sphare mit Abplattung verbunden; die Spaltung der Chromo-

somen ist noch deutlicher geworden. Dem oben beschriebenen,

in Fig. 10 wiedergegebenen Stadium der Losung der Spalt-

halften entspricht Fig. 20, und an diese schlieCt sich eng der in

der anderen Serie fehlende Zustand an, wo sich die Chromosomen

in kleine kugelige Blaschen verwandelt haben. Es ist von vorn-

herein zu erwarten, dafi sich jede Spalthalfte von nun an wie ein

selbstandiges Chromosoma verhillt. Die Verhaltnisse der Fig. 21

lassen keinen Zweifel, daC es so ist. Es miissen ungefahr 72

Tochterchromosomen vorhanden gewesen sein ; die Zahl der Kern-

blaschen in diesem und den beiden Nachbarschnitten betragt 61;

von diesen ist eine groCe Anzahl auf das deutlichste zu Paaren

gruppiert, wie sie den benachbarten Schwesterchromosomen der

Fig. 20 entsprechen; einige groCere umfassen ofienbar 2 Chromo-

somen, so daC sich die Ditferenz der Zahl 61 gegeniiber der Zahl

der vermutlich vorher vorhandenen 72 Tochterelemente einfach

erklart. Spiitere Stadien zeigen dann die Verschmelzung der
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Kernblaschen, bis schliefilich der einheitliche Kern gebildet ist.

Der Monaster geht gewohnlich nach der Rulieperiode in eine zwei-

polige Figur iiber, in welcher ungefahr 72 Chromosomen gezahlt

werden konnen^).

IV. Das weitere Scliicksal der kernhaltigen und der kern-

losen Blastomere.

a) Die kernhaltige Blastomere.

Ueber diese ist wenig zu sagen. Sie verhalt sich wie jede

normale Blastomere, vermehrt sicli durch successive Zweiteilung

(Textfig. B—E) und liefert eine Blastula, die, solange ihr noch die

andere Blastomere anhangt, als Halbblastula erscheint (Fig. 22

und 23, Taf. XXIII), sich aber nach der Loslosung zu einer voll-

kommenen Blase schlieCt, Die Zahl der Chromosomen bei den Tei-

lungen konnte nicht genau bestimmt werden, betragt aber ungefahr

zwischen 30 und 40, also der postulierten Zahl 36 entsprechend.

Fig. B. Fig. C.

1) Vergl. hierzu Th. Boveri (8), p. 73, Anmerkg.
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Nach den Erfahrungen iiber Merogonie ist kaum zu bezweifeln,

dafi unter besonders giinstigen Umstanden aus den so entstandenen

Blastulae Plutei hervorgehen wtirden. Freilich wird die Halfte

eines kernlosen Fragments im allgemeinen zu klein sein, um
hierzu auszureichen.

b) Die kernlose Elastomer e.

Die wichtigen Verhaltnisse, die diese Blastomere darbietet,

sind von Th. Boveri (5) nach dem Leben beschrieben worden.

Ich habe die betreflfende Stelle in Abschnitt I wiedergegeben. Zu

dieser Beschreibung gebe ich hier in Fig. 13, 22—24, sowie in

Textfig. B—E Abbildungen, von denen Fig. D und E zwei auf-

einander folgende Stadien des gleichen Objekts nach dem Leben

darstellen.

Aehnliche Vorgange sind seither auch von H. E. Ziegler (21)

und E. B. Wilson (20) beobachtet worden. Der Fall von Ziegler
— nur einmal beobachtet — betrifft ein normal befruchtetes

Echinus-Ei, bei welchem die gesamte Kernsubstanz in einer uicht

vollig klaren Weise in die eine Blastomere gelangte, wahrend die
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andere nur eine Sphare erhielt. Auch hier trat in dieser kern-

losen Zelle eine regulare Vermehrung der Spharen ein, jedoch mit

dem Unterschied, daC zwischen den Spharen, wenn auch verspatet

und weniger regelmaCig, eine vollige Durchschnurung des Proto-

plasmas zu stande kam.

Fig. E.

Die Falle von Wilson beziehen sich auf Eier, die mit Mag-

nesiumchlorid oder Aether behandelt waren. Ueber die Art, wie

hier die Chromosomen nur an den einen Pol gelangen, macht

Wilson keine Mitteilung. Das Resultat ist wie bei Th. Boveri
und ZiEGLER eine kernhaltige und eine kernlose Zelle, jede mit

einer Sphare. Allein die kernlose Zelle blieb in den Fallen von

Wilson nicht selbstandig, sondern vereinigte sich wieder mit der

kernhaltigen, und in dieser einheitlichen Masse trat eine successive

Zweiteilung der Spharen bis zu 16 ein, von denen die der einen

Eihalfte mit Kernen in Verbindung traten und deren Teilung be-

wirkten, wahrend die der anderen Hiilfte frei waren. Jedem

Teilungsschritt entsprechend traten Furchen zwischen alien Ceutren

ein, doch zeigten sich diejenigen, welche Kerne hatten, entschieden
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starker. Allein auch in diesem Bereich wurden die Furchen,

selbst wenn sie anscheinend vollig durchgeschnitten liatten, wieder

riickgebildet.

Wenn wir zunachst diese Fiille von Wilson etwas naher be-

trachten, so muB wohl angenommen werden, daC in denselben zwei

abnorme Zustande vereint zur Wirkung kamen: erstens die abnorme

Verteilung des Chromatins und zweitens eine Schwachung der Eier

durch die Veranderung des Mediums. Denn die Unfahigkeit kern-

haltiger Bezirke, sich ganz und dauernd voneinander abzu-

schnuren, findet sich nicht ira gesunden Ei, auch wenn die Furchung

noch so sehr modifiziert ist. Von diesem Standpunkt aus wird sich

auch die Dififerenz leicht verstehen lassen, die zwischen den mir

vorliegenden Fallen, sowie dem ZiEGLER'schen einerseits und denen

von Wilson andererseits besteht, dafi namlich die kernlose Blasto-

mere bei den letzteren wieder mit der kernhaltigen verschmilzt.

Wenn dies infolge des chemischen Beeinflussung zwischen ganz

typischen kernhaltigen Zellen auftritt, so ist es natiirlich auch

zwischen der kernlosen und kernhaltigen Zelle zu erwarten.

Auf der anderen Seite stimmen die Falle von Wilson und

ZiEGLER gegeniiber den von Th. Boveri beschriebenen darin

tiberein, daC der kernlose Bereich eine viel groBere Tendenz zur

Teilung zeigte, eine Tendenz, die bei Ziegler zu wirklicher und

dauernder Teilung, bei Wilson wenigstens zu voriibergehender

Einschniirung fiihrte, eine Differenz, die wieder durch den all-

geoieiu abnormen Zustand des WiLSON'schen Falles erklarlich wird.

Wilson hat die Vermutung geauBert, daC diese Furchungs-

versuche, die wieder ruckgangig werden, auch in den Fallen von

Th. Boveri vorhanden gewesen, von ibm aber iibersehen sein konnten,

da er nur konserviertes Material studiert habe. Diese Vermutung

ist jedoch insofern irrig, als Th. Boveri im Gegenteil nur lebendes

Material verfolgt hatte; und ich kann aus seinen Notizen und

Skizzen mitteilen, daB Ansatze zur Einschniirung auch hier vor-

kamen; allein sie fiihrten nur zu oberflachlichen Einbuchtungen,

nie zu einer vollen Durchtrennung des Protoplssmas, „es kam nie

zu einer Zellteilung". Vier Objekte, die auf verschiedenen Stadien

von ihm konserviert worden waren, lassen das Gleiche erkennen

und zeigen sehr schon ein anderes, noch besser im Leben zu be-

obachtendes Phanomen, daB namlich die kernlose Blastomere eine

immer starkere amoboide Beweglichkeit gewinnt, die schlieBlich

zu ihrem volligen Zerfall fiihrt. Ein Stadium aus diesem ProzeB

zeigt Fig. 24 (Taf. XXIII). Der kernhaltige gefurchte Bereich
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ist fast vollstiindig von dem kernlosen verdeckt, doch erkennt

man auf der oberen Seite einige Blastomeren mit ihren Kernen.

Die kernlose Masse zeigt die unregelmaCigste Oberfliiche; in

mannigfaltigster Weise ist sie zu groberen und feineren Buckeln

und Lappen erhoben, die zum Teil wieder miteinander zusammen-

geflossen sind, eiuzelne Teile scheinen sich ganz losgeschniirt zu

haben, womit der im Leben beobachtete Zerfall eingeleitet wird.

Selbstverstandlich kann hierbei nicht von Zellteilung die Rede

sein. Die sich abschniirenden Bereiche sind auch meist viel zu

klein , um den einzelnen Astrospharen zu entsprechen. Wenn
man nun hiermit fruhere Stadien vergleicht, so ist dieser ProzeC

unregelmaCiger Oberflachengestaltung gleichfalls vorhanden, wenn

auch viel schwacher ausgepragt (Fig. 22 und 23), ja es ist nicht

unmoglich, daC sich schon hier einzelne Teile vollkommen ab-

geschniirt haben, obgleich dies an den analysierbaren Stellen, wie

Fig. 13 eine wiedergiebt, sicher nicht der Fall war. Betrachtet

man die Verteilung der Spharen, so wird man auch hier kaum
geneigt sein , diesen ProzeC als eine Zellteilung zu betrachten,

wenn auch irgend eine gleiche Bedingung zwischen diesen un-

regelmaCigen Oberflachenveranderungen und denen bei der Furchung

bestehen wird.

Sonach ist also ein wirklicher Unterschied unseres Falles

speciell gegeniiber demjenigen Ziegler's unzweifelhaft vorhanden

;

die Spharen besitzen in Ziegler's Fall Fahigkeiten, die ihnen in

unserem fehlen. Vielleicht kommt hier in Betracht, daC es sich

in diesem letzteren Fall um eine Bastardbefruchtung handelt.

Im ubrigen haben die Versuche E. B. Wilson's (20) iiber See-

igel-Eier mit mehr als 2 Centren so groCe Unterschiede in dem
Verhalten der nicht durch Kerne verbuudenen Spharen bei der

Zellteilung ergeben, dafi individuelle Verschiedenheiten ausreichend

erscheinen, um die erwahnten Differenzen zu erklaren,

Ferner ist es ohne Zweifel, daC, wie Th. Boveri (5) aus

seinen Erfahrungeu geschlossen hat, die Ursache fiir die mangelnde

Teilungsfahigkeit irgendwie in dem Fehlen des Kernes liegt. Da-

gegen muC der von ihm vertretene Satz, daC im Seeigel-Ei ^) eine

1) Der Satz war ausdrucklich nur fiir das Seeigel-Ei ausge-

gesprochen worden als Einschrankung zu dem friiher nach den
Erfahrnngen an Ascaris aufgestellten Satz, dafi die Zellteilung nur
eine Funktion der Centrosomen und von der Kernsubstanz vollig

unabhangig sei (3, p. 179).
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bestimmte Beziehung des Kernes zu den Spharen fiir die Zell-

teilung notwendig ist, nach den Befunden von Ziegler und

Wilson dahin eingeschrankt werden, dafi es neben Fallen, in

denen die Spharen allein Zellteilungen veranlassen konnen, solche

giebt, wo die Spharen ohne Kern nicht im stande sind, unter

sonst vollig normalen Bedingungen Zellteilung zwischen sich zu

bewirken. Ich komme auf diesen Punkt im nachsten Abschnitt

zuriick.

Die Zahl und Lagerung der Spharen in der kernlosen Blasto-

mere ist fiir verschiedene Stadien aus den Textfig, B—E und der

Fig. 13 (Taf. XXII) zu ersehen. Soweit eine Zahlung moglich ist,

entspricht die Spharenzahl des kernlosen Bereiches derjenigen des

gefurchten. So sind in Textfig. E, wo die kernhaltige Blastomere

in 8 Zellen zerfallen ist, in der kernlosen 8 Spharen vorhanden,

von denen 2 nicht gezeichnet sind, well sie sich mit 2 anderen

fast decken. In dem Praparat der Fig. 13 konnte. ich zwischen 60

und 70 Spharen, ziemlich gleichmaCig zerstreut, zahlen ; die Zellen-

zahl in der gefurchten Halfte betragt 66.

Die Vermehrung der Spharen erfolgt also genau ebenso, wie

wenn die Kern- und Zellteilungen mit ihr Hand in Hand gehen.

Zugleich bewirkt sie aber eine in dem ZerflieBen sich auCernde

Umstimmung im Protoplasma, die vielleicht auch mit den normalen

Prozessen verbunden ist, dort aber bei der zunehmenden Zerlegung

in immer kleinere Bereiche nicht hervortritt.

V. Vergleichiing der l)eschriel)eneii abnormen VorgSnge mit

normalen.

Bindungen von Chromosomen an eine einzige Sphare, entweder

daB iiberhaupt nur eine vorhanden ist, oder daC nur eine mit be-

stimmten Chromosomen in Verbindung getreten ist, sind mehrfach

beschrieben worden. Eine kontinuierliche Serie der Veranderungen

aber, die die Spharen und Chromosomen in solchen Monaster-

figuren erleiden, ist meines Wissens noch nicht beobachtet worden.

Da mein Material die aufeinander folgenden Zustande fast lucken-

los darbietet, wird eine eingehendere Vergleichung mit den

normalen Vorgangen gerechtfertigt sein. Wir wollen die Ver-

gleichung in 2 Perioden einteilen und betrachten zuerst die

Vorgange
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a) Bis zur Auflosung des Kernes (Entstehung der

A b norm it at).

Hier ist vor allem zu erwahnen, daC die Abnormitat nicht

willkiirlich hervorgerufen werden kaun. Sie zeigte sich in diesem

einen Fall fast an alien in Betracht kommenden Eifragmenten,

und daC sie auch sonst bei Befruchtung kernloser Bruchstucke

vorkommt, kann aus einer gelegentlichen Beobachtung von Th.

Boveri (4, Taf. Ill, Fig. 49) entnommen werden. Aber sie ist

immerhin eine seltene Ausnahme, und die Ursache fur ihr Ein-

treteu ist dunkel. Sie wird auch nicht, wie man vielleicht denken

konnte, durch die Bastardierung begiinstigt. Trotz dieses in Bezug

auf die wirkliche Ursache negativen Ergebnisses lassen sich doch

durch genauere Analyse und Vergleichung mit dem typischen

Verlauf die Bedingungen des Eintretens genauer pracisieren.

Zuniichst ist hervorzu-

heben, daC die einseitige

Bindung des Kernes, mit

einer gleich zu erwahnenden

Ausnahme, ausschlieClich in

solchen Fragmenten gefun-

den wird, denen der Eikern

fehlt. Da in jedem mono-

sperm befruchteten ganzen

Ei oder kernhaltigen Frag-

ment meines Materials die

typische zweipolige Teilungs-

figur entsteht, muG der

Mangel des Eikerns eine

Bedingung fur das Eintreteu

der Abnormitat darstellen.
Fig. F.

Dieses laCt sich durch folgende Thatsachen uoch genauer bestimmen.

Es zeigt sich niimlich, daC die ausschlieCliche Bindung des

Spermakerns an die eine Sphiire nicht nur in Fragmenten ohne

Eikern, sondern auch in ganzen Eiern und kernhaltigen Fragmenten

an jedem isolierten Spermakern zu stande kommt. Wenn im Fall

von Dispermie der eine Spermakern mit seinem Spermocentrum

selbstiindig bleibt, so entsteht nach der Verdoppelung der Sphare

die gleiche einseitige Figur, wiihrend aus dem anderen Spermakern,

der mit dem Eikern kopulierte, eine normale Spindel hervorgeht

(Textfig. F). In doppeltbefruchteten kernlosen Fragmenten
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dagegen erhalt man zwei einseitige Figuren, deren jede der ge-

wohnlichen einfachen entspricht (Textfig. G).

Eine zweite wichtige Thatsache ist die, daC die beiden Spharen

in dem abnormen Fall viel weiter von eiuander absteben, als sie

im normalen Fall bei gleichen Protoplasmadimensionen und auf

dem gleichen Sta-

dium thun. Um dieses

genauer zu erlautern,

wird es notwendig

sein , auf die Ver-

haltnisse , welche

GroCe und Abstand

der Spharen bedin-

gen, etwas naher ein-

zugehen. Im normal

befruchteten Ei ha-

ben die Spharen auf

jedem Stadium eine

bestimmte Grofie und

Entfernung, die nur

innerhalb enger

Grenzen zu variiereu

scheint. Dies tritt so-

wohl im Leben wie an

konservierten Objekteu deutlich hervor. Bezeichnen wir im lebenden

Ei als Spharen die beiden homogen erscheinenden Kugeln, so ist

deren Grofie und Lage aus Textfig. Ji und Jg zu ersehen. Textfig. J^

reprasentiert das Stadium der Aequatorialplatte, die Spharen sind

klein und nahe benachbart, die periphere Strahlung ist auBerst

schwach. Kurz vor der Teilung weichen im noch kugeligen Ei

die Spharen auseinander und vergroCern sich stark, wobei die

Strahlung kontinuierlich wachst (Textfig. Jg)- Dies ist die Periode,

in der die Tochterchromosomen auseinanderriicken, wie die Schnitt-

praparate der entsprechenden Stadien zeigen (Textfig. L, M).

Ein etwas spateres Stadium zeigt Textfig. N. Hier ist bereits die

Abplattung der Spharen eingetreten. Zum Vergleich sei auf die

Schnitte, die bei Th. Boveri abgebildet sind (6, Taf. Ill, Fig. 27

—29), verwiesen.

Zu diesem Befund im normalen Ei haben wir fur unsere weiteren

Betrachtungen folgende Erganzungen zu machen, Erstens: GroCe
und Abstand der Spharen sind nicht allein vom Stadium ab-

Bd. XXXVII. N. F. XXX. 28

Fig. G.
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hiiiigig, sondern auch von der Menge des Protoplasmas.
Dies tritt am klarsten an Fragmenten von verschiedener GroBe

hervor. Je kleiner das Fragment, um so kleiner sind die Spharen,

und um so kleiner ist auf den entsprechenden Stadien ihr Abstand

(vergl. die bei gleicher VergroBerung gezeichneten Textfig. L und 0).

Aber auch im ganzen Ei zeigt sich das gleiche Gesetz, wenn man

Falle mit verschiedener Spharenzahl vergleicht. Ich stelle neben

den normalen Fall mit zwei Spharen zwei abnorme, einen mit

Fig. H,. Fig. H3.

Fig. J,. Fig. J3.

Fig. Kj. Fie. K.,
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einer Sphare (Textfig. Hj und Hg), indem sich hier das Spermo-

centrum abnormerweise nicht geteilt hat und ein central ge-

legener riesiger Monaster i) entstanden ist, und einen mit 4 Spharen,

auf Dispermie zuriickzufiihren (Textfig. K^ und Kg). Man sieht

aus dieser Vergleichung , daC die Spharen um so kleiner sind,

je mehrere sich in die gleiche Protoplasmamasse zu teilen haben.

Im iibrigen bemerkt man hier die gleiche Erscheinung, dafi die

Spharen, die zuerst relativ klein und fast strahlenlos waren, in

Fig. N.

einem bestimmten Zeitpunkt zu wachsen anfangen , sich dabei,

wenn es mehrere sind, voneinander entfernen, wobei eine machtige,

bis zur Eioberflache reichende Strahlung erscheint.

Der zweite Punkt betrifft die AbhangigkeitderSpharen-
entfernung von der Kernsubstanz. Die wichtigen That-

sachen, um die es sich hier handelt, lassen sich am besten an dis-

permen Eiern studieren, in denen nur der eine Spermakern mit dem

Eikern verschmolzen ist, wahrend der andere selbstandig bleibt, was

1) Vergl. Abschnitt III.
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haufig zur Entstehung zweier paralleler Spindeln fiihrt. In diesem

Fall ordnen sich die 4 Centren nicht zu den Ecken sines Quadrats

an, wie da, wo alle 4 Spharen durch Chromatin verbunden sind,

sondern die unverbundenen Paare sind stets betrachtlich weiter

voneinander entfernt als die verbundenen (Textfig. P). Dies gilt

jedoch nur ftir das Stadium der Aequatorialplatte. Sowie durch

Spaltung der Chromosoraen die verbundenen Spharen voneinander

gelost sind und das normale Auseinanderweichen beginnt, treten

seiche Verschiebungen ein, daC kurz vor der Teilung eine nahezu

Fig. O.
Fig. P.

Fie. E.
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quadratische Stellung der 4 Centren erreicht sein kann. Eine

ganz entsprechende Erscheinung findet sich, wenn sich im dispermen

Ei eine Sphare nicht an der mitotischen Figur beteiligt; dann

bilden die 3 anderen ein gleichseitiges Dreieck, die unverbundene

liegt abseits (Textfig. Q u. R).

Wenn wir mit diesen Erfahrungen zu der Thatsache zuriick-

kehren, daC diejenigen Spharen, die nur eineu Spermakern zwischen

sich enthalten, wo also die einseitige Bindung zu stande kommt,

viel weiter voneinander entfernt sind als Spharen mit normalem

Fig. S.

ersten Furchungskern (vergl. Textfig. F, p. 416, sowie S und T),

so werden wir daraus schliefien mussen, daC der norraale erste

Furchungskern eine zusammenhaltende Wirkung auf die Sphiiren

ausubt, die dem selbstandigen Spermakern in unserem Fall fehlt.

Ein gewisses Verstandnis hierfiir lafit sich, wie mir scheint,

durch eine Betrachtung der normalen Vorgange gewinnen.

Aus den neuereu Arbeiten ubei- die Befruchtungsvorgange bei

Seeigel-Eiern ist bekannt, dafi die Teilstucke des Spermocentrums
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in der Kegel so auseinanderweichen, daB sie den Spermakern in

die Mitte nehmen bezw. daC eine von der Mitte ihrer Verbindungs-

linie gegen den Spermakern gezogene Linie auf dieser Verbindungs-

linie senkrecht steht. Es seien die Fig. 6 a (Taf. I), Fig. 12

(Taf. VI) bei 0. und R. Hertwig (U), Fig. 3 bei E. B. Wilson

(19) angefiihrt. Bei der normalen Befruclitung tritt der Sperma-

kern zwischen den beiden Centren mit dera Eikern in Kontakt und

verschmilzt mit ihm, die Centren weichen nun am ersten Furchungs-

kern auseinander und stellen sich, indera er sich zwischen ihnen

streckt, an entgegengesetzte Pole. Bei diesem Vorgang pragt

Fig. T.

sich sehr deutlich aus, daB zwischen den Centrosomen und dem
Kern eine Art von Anziehung besteht; die Centrosomen halten

sich an die Kernmembran oder umgekehrt: das Kernblaschen sucht

sich an die Centrosomen anzuschmiegen.

Mit besonderer Deutlichkeit tritt diese Anziehung in den

primaren Blastomeren hervor, wofur auf die Darstellung von Th.

BovERi (6) hingewiesen sei. In seinen Fig. 33 (Taf. Ill), Fig. 50
und 51 (Taf. IV), Fig. 66 und 67 (Taf. V) ist zu sehen, wie der
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entsteheiide Kern sich dem hantelformigen Centrosoin anschmiegt

und derniaBen anpaBt, daC er sich in gleicher Richtung in die

Liinge streckt. Diese Beeinflussung tritt besonders auffallend auch

durch Vergleichung von Fig. 34 und 35 (Taf. Ill) hervor. Es

kann nicht zweifelhaft sein , daB die Tendenz des Kernes, den

Centrosomen angelagert zu bleiben, eine so intensive ist, daC da-

durch die Formverauderung verursacht wird.

Diese Attraktion muB es offenbar sein, die bewirkt, dafi

Spharen, die einen Kern zwischen sich haben, nicht so weit aus-

einanderweichen, wie unverbundene es thun. Wir sehen hier zwei

einander widerstreitende Tendenzen: die Centren suchen sich bis

auf einen gewissen Abstand voneinander zu entfernen, der uns

aus den Fallen, wo sie nicht verbunden sind, bekannt ist, und den

wir ihre Gleichgewichtslage nennen wollen. Der Kern muB
diesem Bestreben folgen, er kommt ihm durch seine VergroBerung

und vor allem durch Streckung bis zu einem gewissen Grad nach.

Von da an aber halt er nun seinerseits die Spharen fest und ver-

hindert sie, ihre Gleichgewichtslage wirklich zu erreichen.

In unseren Fragmenten, die nur einen Spermakern enthalten,

siegt in diesem Widerstreit die Entfernungstendenz der Spharen.

Zur Erklarung wird man vor allem an die Kleinheit des Sperma-

kerns zu denken haben, wobei man zu folgender Vorstellung kame.

Die Spharen suchen sich voneinander zu entfernen, der Kern

sucht mit beiden in Kontakt zu bleiben. Da er dies nicht kann,

weil er so klein ist, bleibt er je nach Zufall an einer von beiden

hangen, wahrend die andere ganz unabhangig geworden ist. So

konnen die Spharen hier bis zu ihrer Gleichgewichtslage aus-

einanderweichen. Diese Auffassung wurde zugleich die oben be-

sprochene Thatsache erklaren, daB der Spermakern fast stets gegen

die freie Sphare gerichtet ist.

Unerklart bleibt hierbei, warum dieser Zustand in gewissen

Fallen als fast ausnahmslose Kegel, in anderen nur selten oder

gar nicht eintritt. Dieser Frage wird sich erst naher kommen
lassen, wenn man beiderlei Falle vergleichend mit Rucksicht auf

diesen Punkt studiert haben wird. Natiirlich muB in unserem Fall

irgend eine Besonderheit, sei es ira Spermakern i), sei es im Ei-

1) Man konnte au den Mangel achromatischer Kernsubstanz
denken, der nach der Beobachtung von 0. und E. Heetwig (11)

und DoFLEiN (10) in meinem Fall als etwas Ungewohnliches an-

zusehen sein diirfte.
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protoplasma oder in den Centren, vorhanden sein, welche das Ein-

treten begiinstigt. Aber an das, was man auf den ersten Blick

vielleicht fur das Nachstliegende halten mochte, eine „UDgleiche

Starke" der Centrosomen, kann vorlaufig am allerwenigsten ge-

dacht werden. Auch sind die beiden Spharen in jeder Hinsicht

gleichartig entwickelt; ihre Centrosomen und Centriolen, soweit

erkennbar, zeigen nicht die geringsten Unterschiede.

b) Von der Kernauflosung bis zur Teilung.

Wenn wir zuerst die Schicksale der Chromosomen ohne Riick-

sicht auf ihre Lagerung und Bewegung betrachten, so laCt sich

sagen, daB sie mit denen bei normaler Teilung vollig identisch

sind. Der Kern lost sich auf, die Chromosomen, verkurzt und ver-

dickt, erleiden die Langsspaltung, die Tochterchromosomen bilden

Bliischen, die zu einem einheitlichen Kern verschmelzen. Diese

Vorgauge sind somit von der Wirkung mehrerer Pole ganz un-

abhangig.

Von groCem Interesse ist es, die Lagebeziehungen der Chromo-

somen zu dem einfachen Radiensystem auf verschiedenen Stadien

zu verfolgen, Wir woilen von einem Mittelstadium ausgehen, wie

es in Fig. 7 und 8 dargestellt ist, Bilder, die besonders haufig

zur Beobachtuug kommen, so daC wir hier offenbar ein Stadium

von langer Dauer, entsprechend der Aequatorialplatte normaler

Eier, vor uns haben. Wie Th. Boveri (3, p. 81 ff.) zuerst fiir

ahnliche Zustande im Ascaris-Ei eingehend erortert hat, sind die

Chromosomen alle in einem ziemlich gleichmaCigen Abstand vom
Centrum angeordnet, bilden also in ihrer Gesamtheit eine Kugel-

schale. Bei Ascaris, wo die Chromosomen bei der Kernauflosung

weiter vom Centrum entfernt waren als auf diesem Stadium,

konnte hieraus auf eine Attraktion geschlossen werden, welche

die Sphare auf die Chromosomen ausubt. In meinen Fallen kann

fiir entferntere Chromosomen gleichfalls eine solche Attraktion in

Betracht kommen ; sicher aber muB, wie p. 405 hervorgehoben,

das Uragekehrte stattfinden, daC namlich einzelne Chromosomen

zunachst nach der Peripherie verschoben werden. Eine Messung

der Abstande auf den Stadien der Kernauflosung und derjenigen

in den nachstfolgenden Stadien (vgl. Fig. 2 und 4) laCt hieran

keinen Zweifel, Die Chromosomen werden, wohl im Zusammen-
hang mit einem Gesamtwachstum der Sphare, weiter vom Centrum

abgedrangt.
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In dieser Bewegung liegt ohne Zweifel ein wichtiger Faktor

fiir die Bildung der normaleii Aequatorialplatte ; iiben zwei dicht

benachbarte Spharen auf das Chromatin, das sich zwischen ihnen

befindet, die gleiche Wirkung aus, so muB schon dadurch eine an-

nahernd iiquatoriale Zusamraendrangung erfolgen.

Eine zvveite wichtige Thatsacbe, die iinsere Monasterfiguren

uns gelehrt baben, ist die Chromosomenverstreuung, eine

Erscheinung, die nur als gegenseitige AbstoCung, sei sie ini

iibrigen vermittelt, wie sie will, bezeichnet werden kann. Auch

hieriiber liegen fiir Ascaris einige verwandte Beobachtungen vor.

Th. Boveri (3, p. 106) ist dort durch seine Analyse der Tei-

lungsfigur zu dem Resultat gekommen, daC in der Spindel eine

Spannung herrschen muC, die jeden Punkt jedes Chromosoms, der

von Fadcben besetzt ist, in die Spindelacbse zu fuhren sucht, so

dafi eine moglichst enge Zusanimenlagerung aller Chromatin teile

um die Achse herum resultieren miisse. Dies war in der That

zu konstatieren, jedoch nur bis zu einem gewissen Grade. Die

Schleifen halten gewisse Entfernungen voneinander ein, die sich als

„uniiberschreitbar" darstellen. zuR Strassen (15) hat spater ganz

ahnliche Erorterungen angestellt (p. 662); er spricht von einem

auffalligen sich Sucheu und doch Vermeiden und glaubt,

hierfiir aktive, vielleicht chemotaktische Leistungen der Chromo-

somen selbst verantwortlich machen zu sollen. Mir scheint, da

fiir die Annaherung die Anordnung der Spindel eine geniigende

raechanische Erklarung giebt, nur das sich „Verraeiden" auf eine

aktive Wirkung der Chroraosomen zuriickzufiihren zu sein; und

meine Beobachtungen an den Seeigel-Monastern zeigen deutlich,

dafi hier, wenn nicht beide Pole wirken, nur ein Fliehen der

Chromosomen zu konstatieren ist.

Vergleichen wir nun diesen Zustand mit dem normalen, so

tritt die Erscheinung der Verstreuuug hier kaum hervor; jeden-

falls beschreibt die normale Aequatorialplatte, obgleich sie aus

doppelt so vielen Elementen besteht, eine viel kleinere Flache als

unsere Monaster-Kugelflache. Worauf dieser Unterschied , der

nattirlich seinen Grund darin haben muC, daC hier zwei, dort eine

Sphare wirken, genauer beruht, soil spater erortert werden. Hier

sei nur bemerkt, daC etwas von jener P^ntfernungstendenz der

Chromosomen doch in der zweipoligen Figur gleichfalls bemerkbar

ist. Haben sich die Kernelemente auch vorher vielfach beriihrt,

so halten sie nun gewisse Abstande ein , wenn auch nicht so

regelmiiCig wie bei Ascaris, wie man auf den Fliichenbildern voa
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Aequatorialplatten von Echinus bei Th. Boveri (4, Fig. 43—45)
sieht. Wir werden also die abstoCende Wirkung der Chromosomen

aufeinander auch hier anzuuehraen haben, wenn auch infolge eines

gegenwirkenden Einflusses nicht in voller Starke sich auBernd.

Es hat bei unseren Kenntnissen kaura einen Zweck, Betrach-

tungen iiber die Natur dieser AbstoCung anzustellen, dagegen ist

darauf hinzuweisen, dafi dieselbe eine sehr zweckmaCige Einrich-

tung ist. Sie verleiht jedem Chromosoma einen gewissen Spiel-

raum, so daC es die Bewegungen bei der Spaltung ungehindert

ausfuhren kann. Wenn die Chromosomen sich hierbei eng zu-

sammendrangen wiirden, so miiCten wohl viel haufiger abnorme

Verteilungen vorkommen, als wir solche thatsachlich beobachten.

Es wurde oben konstatiert, daC jedes Chromosoma mit dem

einen Ende einer bestimmten Faser seiner Sphare angelagert ist.

Hierzu ist nun nachzutragen, daC dies in gleicher Weise fur die

Chromosomen der normalen Aequatorialplatte gilt, obgleich es in

den bisherigen Arbeiten noch nicht hervorgehoben worden ist.

Allerdings ist dieses Verhalten hier viel weniger auffallend als bei

anderen Objekten, weil erstens zahlreiche andere Fasern dazwischen

sind und zweitens die Chromosomen meist so dicht gehauft sind,

daC nur giinstige Stellen in ganz diinnen Schnitten die Insertion,

wie in Fig. 16 a (Taf. XXII) gezeichnet, erkennen lassen.

Wir haben oben fiir den Monaster festgestellt, daC nur die

dem Radius angelagerte Seite annahernd bestimmte Entfernung

vom Centrum einhalt, wogegen in der Lageruug der tibrigen Ab-

schnitte variable Verhaltnisse angetroffen werden. Ganz das Gleiche

zeigt die normale Spindel (Fig. 16 a). Man erhalt aus beiden

Fallen den Eindruck, daC nur jenes ausgezeichnete Ende der

Chromosomen direkt von den Spharen beeinfluCt ist, alle anderen

Teile nur insofern, als sie mit jenem verbunden sind.

Sehr interessant ist eine Vergleichung des Abstandes der

Chromosomenflache vom Centrum der Sphare in den beiden Fallen.

Ich habe, um diese und einige andere Verhaltnisse in moglichst

einfacher Weise zur Anschauung zu bringen, in Textfig. U, V
und W iramer ein Stadium der Abnormitat mit einem gleich

groBen normalen so zusaramengezeichnet, daB die Teilungsfiguren

dicht nebeneinander stehen und die oberen Centren beider auf

einer horizontalen Linie liegen. In Textfig. U ist in dieser W'eise

der Dauerzustand der normalen zweipoligen Figur (Aequatorial-

platte) mit dem Dauerzustand bei einseitiger Bindung (Anordnung

der Chromosomen zur Kugelschale) zusamraengestellt. Man sieht.
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daC der Abstand der Chromosomen vom Centrum im letzteren

Falle erheblich geringer ist. Man k{)nnte denken, dafi der in

Fig. U.

Fig. V.
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Textfig. U wiedergegebene Monaster bereits ein spateres Stadium

reprasentiere, auf dem die Wanderung der Chromosomen gegen

die Pole begonnen babe. In der That entspricht der Abstand un-

gefahr demjenigen, den normale Figuren in spaten Anaphasen

darbieten, wie Textfig. V lehrt, wo der gleiche abnorme Fall mit

einer normalen Anaphase zusammengestellt ist. Allein einmal

geht schon aus dem Zustande der Centrosomen und Spharen

hervor, daC die in Textfig. U nebeneinander gestellten Stadien

und nicht die der Textfig. V einander entsprechen, und zweitens

Fiff. W.

zeigen Stadien mit zerstreuten, zur Kugelschale angeordneten

Chromosomen nach meinen Erfahrungen niemals einen groCeren

Abstand als den gezeichneten.

Ich glaube sonach zu der Behauptung berechtigt zu sein, daC

die Chromosomen bei ausschlieClicher Einwirkung nur einer

Sphare nach der Gewinnung ihrer typischen Lage niemals einen

so groCen Abstand von dem Centrum aufweisen wie bei der Ein-

wirkung zweier. Es muB also im letzteren Fall ein Zug von der

Oegenseite stattfinden, der in keiner Sphare eine so starke An-

naherung der Chromosomen an das Centrum gestattet, wie es den

Wirkungen dieser Sphare allein entsprache.

Werfen wir nun von hier einen Blick zurtick auf die Stadien
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nach der Kernauflosung , wo die Chromosomen noch zu einem

Hiiufchen zusammengedrangt sind (Fig. 4—6), so ergiebt sich, daB

ihr Abstand vom Centrum durchschiiittlich groBer ist als auf dem

Stadium der Kugelschale. Es wird daraus zu schlieCen sein, daB

der mit der Zerstreuung eintretende typiscbe Abstand erst durch

die nun zu stande kommenden Beziehungen der einzelnen Chromo-

somen zu bestimmten Spharenstrahlen vermittelt wird.

Die auf den Dauerzustand folgenden Phasen ergeben zwischen

unserer Al)uormitat und den normalen Verhaltnissen die groBten

Unterschiede, indem ebeu hier der eigentliche Zweck der zwei-

poligen Figur, die richtige Verteilung der Chromosomenhalften in

die Erscheiuung tritt. Das normale Ei laBt jetzt erkennen, wie

die Chromosomen an der mit den Radien (Spindelfasern) verbun-

denen Seite sich zu spalteu beginnen , worauf die Spalthalften

unter Bildung charakteristischer Y-formiger Figuren nach ent-

gegengesetzter Richtung auseinanderweichen , bis sie schlieBlich

vollig voneinauder gelost sind. Dadurch daB die Seite, die sich

zuerst spaltet, bei der Entfernung immer voraus geht, stehen sich

die Schwesterfaden schlieBlich fast in einer geraden Linie gegeniiber.

Die weiteren Veranderungen bestehen zunachst wesentlich in der

immer groBeren Entfernung der Tochterplatten.

Von den charakteristischen Bildern, die auf diese \Yeise zu

stande kommen, lS,Bt der Monaster nichts erkennen. Die Langs-

spaltung der Chromosomen beginnt zwar auch hier an der Seite,

welche dem Radius angelagert ist (Fig. 7), allein die Spreizung

zur Bildung der Y-formigen Figur findet nicht statt; vielmehr

treten nun Bilder auf, wo man die Schwesterfildeu in ganzer Liinge

durch eiue farblose Linie getrennt findet (Fig. 8 und 9) ; Zustande,

wie sie bei einer normalen Teilung nie zur Beobachtung kommen.
Der Raum zwischen den Schwesterchromosomen wird allmahlich

groBer, aber abgesehen von einer geringeren Divergenz an der

ursprunglich festgehefteten Stelle, sind sie fast stets anniihernd

parallel gestellt (Fig. 10 und 20), bis die Bildung der Kernblaschen

beginnt.

So sieht man, daB zwar die Spaltung selbst ein ProzeB ist,

den das Chromosoma ohne zweiseitige Einwirkung erfahrt, daB

aber die Trennuug der Schwesterfaden auf zwei weit entfernte

Stellen nur unter der Einwirkung beider Sphiiren moglich ist und
daB vor allem im Chromosoma selbst nicht die Krafte liegen, um
jene Spreizung der Metakincse zu bewirken. Sie muB eine Wirkung
der beiderseits angreifenden Spharen sein.
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Wie Th. BovERi (6) fur die normalen Prozesse ira Seeigel-Ei

betont hat, komljiniert sich die Entfernung der Tochterplatten von

einander aus zvvei Prozessen ; in der ersten Periode beruht sie in

einem Auseinandervveichen der ganzen Spindelhalften, ohne dafi

sich der Abstand der Chromosomen vom Pol erheblich andert, in

der zweiten bleibt die Entfernung der Centren im wesentlichen

konstant, und die weitere Entfernung der Tochterplatten vouein-

ander beruht darauf, daC jede naher an ihr Centrum heranriickt

[vergl. die Eig. 27-32, 56—59 bei Th. Boveri (6) und Plate VIII

bei E. B. Wilson (18)].

Der erstgenannte Vorgang kann uaturlich da, wo es sich iiber-

haupt nur urn die Beziehung zu einer Sphare handelt, nichts Ver-

gleichbares haben, selbst wenn eine weitere Entfernung der Spharen

voneinander stattfinden wiirde. Allein das fiir den normalen Fall

so charakteristische Auseinanderweichen der Spharen, welches mit

ihrem gewaltigen Wachstum Hand in Hand geht (vergl. Textfig.

H—K), kommt bei unserer Abnormitat uberhaupt nicht zu stande.

Bevor wir diesen Unterschied naher betrachten, sei eine kurze

Vergleichung der Spharenverhaltnisse in beiden Fallen einge-

schaltet. Der Hauptunterschied, auf dem die ganze Abnormitat

beruht, ist uns bekannt; er besteht darin, dafi die beiden Spharen

in dem abuormen Fall von ihrer Eutstehung an viel weiter von-

einander entfernt sind, und dafi damit jede Beziehung zwischen

ihnen, sei es durch verbindende Fasern, sei es durch den Kern

Oder seine Chromosomen, fehlt. Mit diesem grofieren Abstand

hangt es wohl zusammen, dafi hier die Spharen betrachthch grofier

sind als in gleich grofien normalen Stiicken (Textfig. U). Nach
dem, was oben tiber die Abhangigkeit der Spharengrofie von dem
verfugbaren Plasmabereich festgestellt werden konnte, ist dieser

Unterschied erklarlich. Auch in einem und demselben Ei zeigen

sich weit abgelegene Spharen grofier als eng zusammengedrangte,

wie aus Textfig. R. ersichtlich ist.

Im ubrigen verhalten sich die Spharen und ihre Centren wie

im normalen Ei ; sie wachsen, ihre Radien breiten sich aus, schliefi-

lich werden sie abgeplattet mit Streckung in einer Richtung senk-

recht zur Teilungsachse , womit die allmahliche Verdoppelung

eingeleitet wird. Nur ein Unterschied liifit sich bei diesen durch-

aus identischen Vorgangen bemerken : die Spharen in unserem

abnormen Fall zeigen, wie oben schon erwahnt, keine Entfernungs-

tendenz wahrend ihres Wachstums, wie die normalen sie so deutlich

dargeboten haben. Diese Thatsache ist aus Textfig. V und W zu
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seheu, in denen das gleiclie Stadium einer normalen Anaphase mit

zwei Stadien der Abnormitat zusammeiigestellt ist, und zwar in

Textfig. W mit dem nach der Beschatienheit von Centrosom und

Spbare entsprechenden Zustand, in Textfig. V mit demjenigen,

welches der normalen Aequatorialplatte entspricht. Man sieht, daC

in dem abnormen Fall schon auf diesem friihen Stadium die Sphiiren

ebenso weit voneinander entfernt sind, wie spater, dafi sie also

vvahrend der ganzen Periode ihre Lage nicht verandern , und

andererseits, was nun diesem Thatbestand erst seine voile Be-

deutung giebt, dafi die konstante Entfernung, die sie einnehmen,

genau derjenigen entspricht, welche die zuniichst verbundenen

Spharen des normalen Falles bei ihrem Auseinanderweichen schlieB-

lich erreichen ^). Wir kommen so zu dem Satz : die nicht ver-

bundenen Spharen nehmen von Anfang an diejenige gegenseitige

Stellung (Gleichgewichtslage) ein, welche verbundene Spharen erst

bei ihrer Losung voneinander wahrend des karyokinetischen Pro-

zesses gewinnen. Auf die Wichtigkeit dieses Sachverhalts komme
ich unten zuriick. Ein Unterschied bleibt allerdings auch auf den

Eudstadien bemerkbar, das sind die Verbindungsfasern der normalen

Figur, von denen unsere abnormen nichts zeigen.

Kehren wir von hier zu den Schicksalen der Chromosomen

zuruck, so liegt der zweite Faktor, welcher bei der Entfernung

der normalen Tochterplatten, wie erwahnt, eine Rolle spielt, in

einer Annaherung der Tochterchromosomen an ihr Centrosoma.

Dieser Vorgang , der mit den eigentiimlichen und schwer zu

analysierenden Umbildungen von Centrosom und Sphare in dieser

Periode zusammenhangt, endigt schlieBlich damit, daC sich die

entstehenden Kernblaschen dem abgeplatteten und hantelformig

gewordenen Centrosom eng anlegen (vergl, Th. Boveui, 6, Fig.

30—33, 49—51). Es ist verstandlich, daC diese Wirkung, welche

jede normale Sphare nach ihrer Entfernung von der anderen Sphiire

ihrer Tochterplatte gegeniiber entfaltet, von dem Monaster in ahn-

licher Weise auf die ihm eingelagerten Doppelchromosomen aus-

geiibt wird (Fig. 9—11). Zwei Punkte verdienen hierbei noch

Beachtung. Erstens scheinen die Doppelchromosomen des Mon-

asters die centrale Lage rascher zu erreichen (Textfig. W), was

1) So genau, wie in dem gezeichneten Fall, ist die Ueberein-

stimmung gewohnlich nicht; vielmehr ist die Entfernung, welche
die verbundenen Spharen schlieClich erreichen, in der Regel etwas
geringer als der Abstand, den die nicht verbundenen einnehmen.
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vielleicht daraus zu erklaren ist, dafi sie dem Centrum von An-

fang an naher liegen. Zweitens sind sie nicht so regelniaCig in

der Richtung der Spindelachse gestellt wie in einer normalen

Tochterplatte (Textfig. W).

Mit diesem Punkt konnen wir die Vergleichung abbrechen.

AUe folgenden Unterschiede sind nur selbstverstandliche Folgen

der bisherigen. Im iibrigen stimnit der Verlauf bis zur Vorbe-

reitung zur nachsten Zellteilung rait dem normalen iiberein.

Im AnschluC an das Gesagte sei zum SchluC ein Fall be-

schrieben, der das abnorme und normale Verhalten zugleich dar-

bietet und damit eine wertvolle Bestatigung der entwickelteu

Anschauungen liefert. Es ist ein Eifragmsnt, bei welchem nur

einige Chromosomen die beschriebene einseitige Bindung zeigen,

wahrend die Mehrzahl mit beiden Sphixren in Verbindung getreten

ist. Ein Schnitt aus diesem Eifragment ist in Fig. 15 (Taf. XXII)

wiedergegeben. Man sieht 3 Chromosomenpaare im Zustand der

Metakinese, 3 andere, anscheinend noch ungespalten, stelien nur mit

der oberen Sphare in Verbindung. Es liegt hier also eine inter-

essante Kombination des abnormeu Verhaltens mit dem normalen

vor, die an gewisse von Meazek (12) in den Spermatocyten von

Astacus gefundene Abnormitaten erinnert. Wie dieselbe in unserem

Fall zu stande gekommen ist, dafiir diirfte ein Hinweis in der

besonderen Kleinheit des Fragments zu finden sein. Je kleiner

das Fragment, um so naher liegen nach den Feststellungen des

vorigen Abschnittes die Spharen, d. h. um so geringer ist ihr

Entfernungsbestreben. Nach den oben gegebenen Darlegungen

konnte in diesem Falle die zusammenhaltende Wirkung des Sperma-

kerns geniigend gewesen sein, um beide Spharen an sich gebunden

zu halten. AuCerdem kommt aber noch in Betracht, daC die

SpharengroCe nicht direkt proportional der Protoplasmamenge ab-

zuuehraen scheint, so daC in kleineren Fragmenten der Zwischen-

bereich zvvischeu den Spharen auch relativ viel geringer ist als in

groCeren. So ist die Moglichkeit gegeben, daC auch die weniger

begiinstigte Sphare einzelne Chromosomen in ihren Bereich zieht

und aus ihnen im Verein mit der anderen Sphare eine Aequatorial-

platte bildet, wahrend andere Chromosomen nur der letzteren ver-

bunden werden. Als ein Vorstadium zu dem beschriebenen Falle

diirfte das in Fig. 14 wiedergegebene zu betrachten sein. Das

Fragment der Fig. 15 ist deshalb von besonderem Interesse, well
lid. XXXVII. N. F. XXX. 29
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es zeigt, daC die Wirkurig der Sphare auf die Chromosomen nur

genau so weit reicht, als diese sich erstrecken. Das Chromosoma

lenkt nicht in jeder Lags Radien auf sich, sondern nur weun es

in dem bestimnit begrenzten Bereich der Strahlenkugel liegt, wird

es in seinen weiteren Bewegungen von hier aus dirigiert.

Des weiteren bestatigt der Fall die oben schon vertretene

Anschauung, daB unsere Abnorniitiit kaum auf einer verschiedenen

Starke der Centrosonien oder Spharen beruhen kann. Sobald nur

die fiir gewohnlich leere Sphare einem Chromosoma ebenso nahe-

rtickt wie die andere, zeigt sie sich ihm gegeniiber von genau der

gleichen Kraft.

Hier sei schlieClich noch erwiihnt, daC der Verlauf in unserem

abnormen Falle gegeniiber dem normaleu erheblich verlangsamt

ist Zur Zeit, wo die normal befruchteten Eier und kernhaltigen

Fragmente schon geteilt sind, zeigen die mit bloBem Spermakern

ungefahr das Stadium der Fig. 8. Dies wird jedoch kaum oder

nur in geringem Grade mit der einseitigen Bindung in Zusammen-

hang zu bringen sein. Denn selbstandige Spermakerne brauchen

auch sonst langer zur Vorbereitung zur Teilung als normale erste

Furchungskerne (vergl. 0. und R. Hertwig, Taf. I, Fig. 17 und

18, und Teichmann, Fig. 36 und 37).

c) Schliisse auf die Kernteilungsmechanik.

Die mitgeteilten Befunde dtirften es rechtfertigen, einige Be-

trachtungen iiber die Mechanik der Kern teilung hier anzu-

stellen. Der Zweck des mitotischen Prozesses ist die regulare

Verteilung der zwei Spalthillften eines jeden Chromosoma auf die

beiden zu bildenden Tochterzellen. Diese Verteilung wird im

wesentlichen bewirkt: 1) durch das Bestreben der Spbiiren, bis auf

gewisse Entfernung (ihre Gleichgevvichtslage) auseinanderzuweichen,

und 2) durch die Herstellung einer bostimmten Bindung zwischen

ihnen und den Chromosomen. Damit beide Momente richtig zu-

sammenwirken, ist es notwendig, daC die Spharen ihrem Streben

nach der Gleichgewichtslage nicht zu frtih folgen konnen. Das Mittel,

das sie zunilchst daran hindert, ist der Kern. Das sich teilende

Centrosom liegt der Kernmembran an, und die Tochtercentrosoraen

zeigen zu dieser eine unverkennbare Adhiision. Solange also das

Kernbliischen besteht, ist dieses der EinfluC, welcher die Spharen

an der Erreichung ihrer Gleichgewichtslage verhindert. Mit der
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Kernauflosung muC dieser EinfluC wegfallen, und es findet hierbei

in der That, wie z. B. die Photogramme Wilson's (18) lehren,

eine weitere Entfernung der Centren voneiander statt, aber, was
von grofier Wichtigkeit ist, audi jetzt nicht bis zur Gleichgewichts-

lage. Es muC also die anfangliche Bindung, die durch den Kern
vermittelt war, durch etwas anderes ersetzt worden sein. Dieser

neue EinfluC durfte in der Bildung der „Spindel" zu erblicken

sein. Es scheint vorlaufig kaum moglich, die komplizierten Ver-

haltnisse, die hierbei obwalten, einzeln zu analysieren, nur das

konnen wir mit Sicherheit aus der Lage der Centren im Vergleich

mit unserer Abnormitat ableiten, daB die Spindel eine Koppelung

der Spharen bewirkt, welche dieseiben am Auseinanderweichen

verhindert. Nehmen wir nun an, diese Koppelung sei durch die

Chromosomen, die zwischen die beiden Spharen eingeschaltet sind,

vermittelt — wohl die einfachste Annahme, die man machen kann

— so werden mit einemmal eine Reihe von Erscheinungen erklart:

1) Die Spharen miissen in ihrem Streben nach der Gleich-

gewichtslage von beiden Seiten auf die Chromosomen einen Zug

ausiiben. Da die Chromosomen, von der Gegenseite gleich stark

festgehalten , nicht folgen, so mufi eine Dehnung des zu den

Chromosomen ziehenden Sektors erfolgen, d. h. der Abstand zwischen

dem Spharencentrum und den Chromosomen mufi grofier sein als

ohne den Gegenzug. In der That haben wir dies durch Ver-

gleichung der Falle doppelter Bindung mit denen bei einfacher

Bindung so gefunden (Textfig. U).

2) Da jeder von dem Spharenmittelpunkt zu einem Chromo-

soma ziehende Radius^) in Spannung ist, so mufi eine Tendenz

bestehen, die von beiden Seiten angreifenden Radien in eine Gerade

zu verlegen, mit anderen Worten : das Chromosoma in die Spindel-

achse zu fiihren. In der That haben wir gefunden, daC ein

solcher Trieb gegen die Spindelachse besteht, denn Chromosomen,

die nur an eine Sphare gebunden sind, zeigen eine viel weitere

Zerstreuung (Textfig. U).

3) Spalten sich die Chromosomen so, dafi jedes Schwester-

element mit einer anderen Sphare in Verbindung bleibt, so ist

damit die Bindung der Spharen aneinander gelost, und jede kann

ihrer Gleichgewichtslage zustreben. Sie miissen auseinanderweichen

und jede die ihr verbundenen Chromosomenhalften mit sich fiihren,

wie wir dies in der That beobachten (Textfig. V).

1) Radius hier geometrisch gedacbt.

29'
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4) Die SpannuDg, die vorher in jeder Spindelhiilfte bestanden

haben mufi, wird durch die Losung aufgehoben, und die Chromo-

somen (Tochterchromosomen) stehen nun unter ahnlichen Be-

dingungen wie ira Monaster^). In der Tiiat sehen wir, wie ihr

Abstand vom Centrosoma sich zunachst bis auf die Entfernung,

die urspriinglich im Monaster bestand, verkiirzt (Textfig. V).

Bei den bisherigen Erorterungen wurde von irgend welcher

Vorstellung iiber die Natur der Biudung zwischen Sphiiren und

Chromosomen abgesehen. Es ist bekannt, dafi zuerst E, van

Beneden (1) fiir das Ascaris-Ei ein Anheften von Radien an die

Chromosomen angenommen und die Entfernung der Tochterplatten

aus Radienzug zu erklaren versucht hat. Th, Boveri (3) hat am
gleichen Objekt fiir diese Hypothese eine Anzahl thatsachlicher

Belege erbracht, Er vermochte vor allem die Ausbildung der

Verbindung zwischen den Radien und Chromosomen zu verfolgen

und den Nachweis zu fuhren, daC das, was man bisher als

„Spindelfaser" bezeichnet hatte, sich aus zwei den beiden Spharen

angehorigen Radien zusammensetzt, die nur dadurch, daC der eine

an die eine Schmalseite dos Chromosoms sich anheftet, der andere

an einen entsprechenden Punkt der anderen, in Kontinuitat treten.

Vor allem aber vermochte er durch genaue Analyse des Vorgangs

und speciell eines Falles (p. 123), in welchem die Radien in abnormer

Weise mit den Chromosomen verbunden waren, aus der Konfigu-

ration der Chromosomen mit voller Sicherheit darzuthun, daC fiir

die Bewegung der Spalthalften in der That die Art ihrer Verbin-

dung mit den Spharenstrahlen mafigebend ist. Und es wird kaum

eine Moglichkeit bestehen, das in seiner Fig. 84a wiedergegebene

Bild anders zu erklaren als durch einen Zug, der auf die Spalt-

halften vermittelst der angehefteten Fasern ausgeiibt ist; freilich

in der Hauptsache nicht nach der Vorstellung von van Beneden,

durch Kontraktion dieser Fasern, sondern, wie die Messung er-

giebt, im wesenthchen durch Auseinanderweichen der ganzen

Spharen, welche die ihnen angehefteten Tochterchromosomen nach

sich Ziehen. Beziiglich des Details seiner ausfiihrlichen Betrach-

tungen iiber diesen Gegenstand sei auf die Arbeit (3, p. 77) selbst

verwiesen ; es schien am Platz, die Thatsachen kurz auszufiihren,

einmal well die Verhaltnisse bei Ascaris in vieler Beziehuug so

1) Vergl. Th. Boveri (3, p. Ill): „Der ganze Vorgang . . . .

ist ja im Grunde nichts anderes als eine Spaltung des Amphiasters
in zwei Monasteren."
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viel klarer liegen als an meinem Objekt, dann aber auch aus dem
allgemeinen Grund, weil die gegebene Auffassung des karyokine-

tischen Prozesses von manchen Seiten als ein ganz willkiirlicher

Erklilrungsversuch hiagestellt wird, dem gegentiber jede andere

Vermutung ebenso berechtigt ist.

Wir haben oben sowohl fiir die einseitige, wie fiir die doppel-

seitige Bindung konstatiert, daB in dem dichten Faserkomplex

einzelne Fasern dadurch ausgezeichnet sind, daB sich je ein

Chromosoma mit seinem einen Ende einer solchen Faser angelagert

findet. Hiiufig zeigen sich diese Fasern starker als die anderen.

Wie die Verbindung zu stande kommt und ob die Faser, wie bei

Ascaris, aus zwei nur durch das eingeschaltete Chromosoma ver-

bundenen Halften besteht, ist bei der Kleinheit der Verhaltnisse

nicht zu ermitteln. Als sicher dagegen laCt sich betrachten, daC

diese Bindung bei der Bestimmung der StelluDg, welche das

Chromosoma in dem Spharenkoraplex einnimmt, von ausschlaggeben-

der Bedeutung ist. Hier sind besonders die normalen Aequatorial-

platten von Bedeutung, welche zeigen (Fig. 16a), dafi nur die An-
heftungsstellen annahernd in der aquatorialen Ebene liegen,

wahrend die iibrigen Telle nach der einen oder anderen Seite mehr
oder weniger stark abgebogen sein konnen.

Es ist gewiC die nachstliegende Annahme, daB der Zug, den

die auseinanderweichenden Spharen auf die Schwesterchromosomen

nachgewiesenerweise ausiiben, durch die beschriebenen Fasern

vermittelt wird. In der That entspricht ja auch die Stellung der

Schwesterfiiden auf jedem Stadium genau dieser Voraussetzung.

Sie weichen zuerst an demjenigen Ende auseinander, an dem die

Faser angreift und jetzt laBt sich auch in vielen Fallen ganz klar

erkennen, daB die Enden nicht an einer kontinuierlichen Faser

entlanggleiten, sondern daB von dem vorausgehenden und etwas

angeschwollenen Ende jeder Spalthalfte eine Faser ausgeht (Fig,

16&), wie es unter unserer Voraussetzung der Fall sein muB. Die

der Anheftungsstelle entgegengesetzten Enden geben ihren Zusam-
menhang erst zuletzt auf, und indem sie lediglich durch ihre

Kontinuitat mit den anderen bewegt werden, muB mit Notwendig-

keit eine vollige Streckung eintreten; die Schwesterchromosomen

mtissen sich mit ihrer Langsrichtung in die Richtung der Bewegung
einstellen, ja unter Umstanden dehnen, wie dies alles in der That
zu beobachten ist.

DaB die Verhaltnisse bei einfacher Bindung sich mit dieser

Anschauung aufs beste vertragen, geht schon aus den oben ange-
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stellten Betrachtuugen hervor. Die Vergleichung der in Textfig. U
zusammengestellten Zustande laCt aber vielleicht noch etwas mehr

erkennen. Wir wissen, daC bei einseitiger Bindung alle Chromo-

somen in ungefabr gleichem Abstand vom Centrum zur Ruhe

kommen. Dieser Abstand ist stets kleiner als bei doppelter Bin-

dung. Da nun im letzteren Falle, wie oben dargelegt, eine

Spannung des Systems angenommen werden muB, so fiihrt der

besprochene Unterschied zu der Vorstellung, daC der Abstand vom
Centrum, in dem ein Chromosoma schlieClich seinem Radius an-

gefugt ist, bei einfacher und doppelter Bindung gleicb groB wai^e,

wenn er nicht im letzteren Fall durch den Zug von der anderen

Seite vergroBert wiirde, d. h. die Spindelfasern der normalen

Figur befinden sich hochst wahrscheinlich in einem Zustand von

Dehnung.

Noch eine Erscheinung verdient hier Erwahnung. Nach den oben

besprochenen Figg, 4, 5, 6 und 7 ist anzunehmen, daB die Chromo-

somen des Monasters, nachdem sie die Ruhelage in der Kugel-

flache erreicht haben, dem Centrum etwas naher liegen als vorher.

Es ist also die Anheftungsstelle des Chromosoma centripetal ver-

schoben worden. Daraus leitet sich einfach die Thatsache ab, daB

die freien Chromosomenenden im Monaster in der Regel weiter

vom Centrum abstehen als die angehefteten. In der normalen

Aequatorialplatte dagegen stehen sie ganz regellos bald nach der

einen, bald nach der anderen Seite.

Wenn die Chromosomen auf diese Weise bei einseitiger Bin-

dung ihre Anordnung zur Kugelflache gewonnen haben, so ist ihre

Bewegung im wesentlichen zu Ende. Weder hat die Sphare selbst

ein Bestreben, ihre Stellung zu verandern, noch besteht ein Zug

von der Gegenseite. Wenn also auch die Chromosomen sich

spalten, so ist, beim Fehlen jeder Spannung in den Radien, kein

Moment vorhanden , die Spalthiilften auseinanderzuziehen. Sie

bleiben nebeneinander liegen und werden alle in einem Kern ver-

einigt.

Kurz ehe dies eintritt, erleiden sie noch gewisse Verlageruugen

in Anlehnung an die Veranderungen der Sphare; sie werden, wie

die Tochterchromosoraen im normalen Fall, dem Centrum genahert.

Auch hier zeigt sich noch in ihrer Richtuug der Unterschied gegen-

iiber den Bewegungsverhaltnissen des normalen Verlaufs. Sie

liegen sehr verschieden (Fig. 9 und 20), wiihrend die Chromosomen
der normalen Tochterplatten bis zuletzt in der Richtung der

Spiudelachse stehen. Diese regulare Anordnung kann, wie hieraus
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folgt, nicht auf einer besonderen richtenden Wirkung in den End-

stadien beruhen, soudern sie ist, was zu ihrer Erklarung auch

vollkommen geniigt, lediglich eine Folge der Art, wie die Tochter-

chromosomen im normalen Fall von ihrer Sphare gefaCt und mit-

gezogen worden sind.

Wir werden, dem Gesagten zufolge, fiir das Seeigel-Ei

zu einer Auffassung des Teilungsmechanisnfius gefiihrt, welche

vollkommen derjenigen entspricht, die Th. Boveri (3) fiir das

Ascaris-Ei entwickelt hat. Nur in einem Punkt besteht ein

Unterschied. Die Spannung der Teilungsfigur , die nach der

Chromosomenspaltung zum Auseinanderweichen der Spharen fiihrt,

suchte Th. Boveri bei Ascaris durch die von Van Beneden (2)

beschriebeneu cones antipodes zu erklaren, die sich in der Ver-

langerung der Spindelfigur an die Zellmerabran ansetzen sollten,

Weder Th. Boveri selbst, uoch, wie es scheint, einer der spateren

Autoreu hat diese Polkegel nachweisen konnen. Auch bei See-

igeln ist davon nichts zu sehen, und es scheint, dafi auf dieses

Moment zur Erklarung der Spannung in der karyokinetischen

Figur verzichtet werden muC. Dafur diirfte nun durch meine Be-

funde der exakte Nachweis erbracht sein, das diese Spannung in-

folge des Strebens der Spharen nach ihrer Gleichgewichtslage be-

stehen muC, wenn ich auch nicht sageu kann, warum gerade diese

bestimmte Entfernung die Gleichgewichtslage darstellt.

In den bisherigen Betrachtuugen ist angeuommen worden, daC

die Spaltung der Chromosomeu geniige, um die Koppelung der

Spharen so zu schwachen, dafi das Streben nach der Gleichge-

wichtslage die noch bestehenden Widerstande zu iiberwinden ver-

moge. Ob dies geniigt, muB zweifelhaft bleiben. Es wiire moglich,

dafi ein zweites Moment hinzukommt, darin bestehend, daC zur

fraglichen Zeit die Kraft, mit der die Spharen nach einer mehr

peripheren Lage streben, wachst. Da die Beschaffenheit der

Spharen sich gerade zu dieser Zeit andert, so konnte hierin ein

Anhaltspunkt fiir eine solche Annahme geseheu werden.

d) Teilungsunfiihigkeit der kernlosen Blastomere.

Die Unfiihigkeit der kernlosen Blastomere, sich ihrer Spharen-

vermehrung entsprechend zu furchen, ist von Th. Boveri (5) mit

seinen gleichzeitig verofifentlichen Erfahrungen in Zusammenhang

gebracht worden, daB in Seeigeleiern oder Blastomeren, die mehrere

Ceutren enthalten, nur zwischen solchen eine wirkliche, dauerude
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Protoplasmadurchtrennung zu stande kommt, welche Chromatiii

zwischen liaben. Er schloC aus seinen Feststellungen, daC, um die

zur Protoplasmateilung notige Verfassung herzustellen , Kern-

substanz vorhanden sein und bestimmte Beziehungen der Kern-

substanz zu den Centren bestehen mtiCten.

Wie oben schon berichtet, vermochten Ziegler (21) und

E. B. Wilson (20), der erstere fur eine kernlose Blastomere, der

letztere fur Eier mit mehreren Polen, zu zeigen, daC jene Er-

fahrungen von Th. Boveri nicht allgemein giltig sind. Es kann

bei Echiniden auch zwischen Polen, die keine Kernsubstanz

zwischen sich haben, eine dauernde Zelldurchschnurung stattfinden,

so wie es schon friiher fiir Ascaris konstatiert war^),

Es erhebt sich die Frage, waruni diese Fahigkeit im einen

Fall vorhanden ist, im anderen nicht. E. B. Wilson (20) hat hier-

iiber eine Hypothese aufgestellt, die jene Unterschiede vom Fehlen

Oder der Anwesenheit des Kernes unabhiingig zu macben sucht.

Er kani naralich durch eine Vergleichung verschiedener Falle zu

dem Eesultat, daC die Furche dann unterbleibt, wenn die Spharen

sehr weit voneinander entferut sind, daB sie eintritt, wenn die

Spharen nahe beuachbart liegen. Diese Erklitrung erscheint nach

seinen Ermittelungen sehr einleuchtend und wiirde sich nach dem
oben Mitgeteilten mit dem SchluC Th. Boveri's, dafi der Kern

eine Rolle spielt, sehr wohl vereinigen lassen. Denn wenn einer-

seits eine bestimmte Nahe der Spharen die Teilung begunstigt

und wenn wir andererseits festgestellt haben, daC die Kernsubstanz

die Spharen nahe zusammenhalt, so fiigen sich beide Erscheinungen

in die gleiche Kausalkette ein,

Allein es scheint, daC hier doch noch kompliziertere Ver-

haltnisse obwalten, als man nach den Ergebnissen Wilson's an-

nehraen mochte. DaB sich in meinen Fallen die kernlose Blasto-

mere nicht teilt, dies wiirde nach Wilson auf zu groCer Ent-

fernung der Spharen beruhen. Nun sind aber bei unserer Ab-

normitat schon im Eifragment die Spharen abnorm weit eDtfernt,

und wenn man z. B. Figur 4 betrachtet und mit den Verhaltnissen

in der kernlosen Blastomere (Texfig. B—D) vergleicht, wird man die

Entfernung im Ei nicht geringer finden als in der kernlosen

Blastomere. Da nun die erste Furche in alien lebend und

konserviert beobachteten Fallen der Abnormitiit ganz regular auf-

getreten war, wilhrend die folgenden Teilungen in der kernlosen

1) Tn. BovEEi (3, Fig. 85 imd 86).
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Blastomere unterblieben sind, kann uicht die Entfernung der

Spharen allein maBgebend sein, sondern der Kern muC hier noch in

anderer Weise, als von Wilson vermutet, ein die Teilung be-

gunstigendes Moment darstellen.

Welcher Art diese Wirkung des Kernes sei, dariiber hat

L. Rhumbler (14) interessante Erorterungen angestellt Er kommt
zu dem iiberzeugend begriindeten Resultat, daB an dem Vorgang

der Protoplasmateilung zwei Faktoren beteiligt sind: 1) der von

den Centren vermittelst der Spharen ausgeiibte Zug, 2) ein starkes

Wachstum der Zellraembran gerade im A equator. Dieses letztere

Moment sieht Rhumbler als durch den Kern bedingt an. Wenn
dies richtig ist, so ware der Unterschied, den wir soeben zwischen

dem Ei mit einseitiger Chromatinbindung und der kernlosen

Blastomere in der Teilungsfahigkeit konstatiert haben, leicht er-

klarlich. Der Kern wird eben bei einseitiger Bindung das Membran-

wachstum in gleicher Weise begiinstigen wie bei doppelter Bindung.

Nach dem Gesagten wiirden sich die einzelnen Falle folgender-

maCen darstellen. Unter gewissen Umstanden, die wir nicht weiter

analysieren konnen, haben die Spharen die Fahigkeit, auch im

kernlosen Protoplasma eine voUkommene Teilung zwischen sich

zu bewirken, wahrend sie dies in anderen, und zwar sehr vielen

Fallen nicht vermogen. DaB also im normalen Verlauf immer mit

gleicher Sicherheit eine regulare Zellteilung eintritt, darauf ist

oifenbar der Kern von EinfluB. Tritft die Annahme von Wilson
zu, daB die Spharen das Protoplasma um so leichter teilen, je naher

sie einander liegen, so beruht dieser EinfluB des Kernes zum Teil

in seiner von uns konstatierten Wirkung, die Spharen nahe zu-

sammenzuhalten. AuBerdem aber muB der Kern, wie unsere letzten

Betrachtungen lehren,j sicher noch eine direktere Wirkung haben

und diese diirfte wohl mit Rhumbler in seinem EinfluB auf das

Membranwachstum gefunden werden.

e) C h r o m o s m e n z a h 1.

Es wurde oben mitgeteilt, daB der Kern, der aus der Chromo-

somengruppe bei einseitiger Bindung entsteht, bei der nachsten

Teilung so viele Chromosomen aus sich hervorgehen lafit, als vor-

her Spalthalften vorhanden waren. Die Chromosomenzahl bei

unserer Abnormitat — nur die Chromosomen des Spermakerns

umfassend — kounte in verschiedenen Fallen durchschnittlich auf

18 bestimmt werden ; in der nachsten Teilung wurde ungefahr
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die doppelte Zahl konstatiert. Da dies die durch Befruchtung

hergestellte Normalzahl ist, konnte der Fall vielleicht im Sinne

der Annahme von Delage (9) Verwertung finden, wonach jede

Zelle (lie Fahigkeit baben soil, ibr cbromatiscbes Material in eine

fiir die Species konstante Zabl von Cbromosomen zu zerlegen.

Allein diese — bisber nocb nirgends begrundete — Anscbauung

wird fiir unsere Objekte sofort durcb die Thatsacbe, die im

IV. Abscbnitt mitgeteilt wurde, widerlegt, dafi auf jene Monasteren,

welcbe die Normalzabl von Cbromosomen eutbalten, also 36

und schlieClicb 3 6 Pa are, eine Teilungsfigur folgt, die die doppelte

Normalzabl (72) aufweist. Die Verbaltnisse zeigen souacb das

Gleicbe, was Th, Boveri fiir Ascaris nacbgewiesen bat, daC jeder

Kern so viele Cbromosomen aus sicb hervorgeben lafit, als bei

seiner Bildung Tocbtercbromosomen in ibn eingegangen waren.
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Tafel-Erklaruna-.

Tafel XXL
Schnitte durch kernlose Eifragmente von Echinus microtuber-

culatus, befruchtet mit Samen von Strongylocentrotus lividus. Alle

Figuren zeigen den Spermakern oder seine Chromosomen ausscbliefi-

lich an die eine Sphare gebunden (Zeifi, Apochr. 1,5, 1,30, Ok. 6).

Fig. 1. Blascbenformiger Spermakern.

Fig. 2 und 3. Spermakern in Auflosung.

Fig. 4, 5 und 6. Differenzierung starkerer Fasern in dem zu

den Chromosomen ziehenden Spharensektor.

Fig. 7 und 8. Die Chromosomen annahernd in einer Kugel-

flache um das Centrosoma angeordnet, in Fig. 8 mit deutlicher

Langsspaltung.

Tafel XXII.

Fig. 9—12, 14 und 15 wie Taf. XXI.
Fig. 9a und b. Zwei benachbarte Schnitte. Die Chromosomen^

deutlich gespalten, nahern sich dem Spharencentrum.

Fig. 10, Etwas spateres Stadium, kurz vor der Kernblaschen-

bildung. Die Schwesterchromosomen weiter auseinandergerilckt.

Fig. 11. Kernblaschen gebildet.

Fig. 12. Zweizelliges Stadium; die untere Zelle kernlos, in

der oberen ruhender Kern.

Fig. 13. Optischer Durchschnitt durch ein spateres Furchungs-

stadium. Aus der kernhaltigen Blastomere ist eine Halbblastula

entstanden ; die kernlose befindet sich in unregelmaCiger Zer-

schniirung, ihr Protoplasma ist dicht mit Spharen durchsetzt

(Zeifi, Apochr. 2,0, 1,30, Ok. 4).

Fig. 14. Sehr kleines Fragment, in welchem die Chromosomen
des vor kurzem aufgelosten Spermakerns zum Teil die Mitte zwischen

den beiden Spharen iiberschreiten.

Fig. 15. MutmaBliches Folgestadium zu dem der Fig. 14. Die

3 linken Chromosomen stehen nur mit der oberen Sphare in Ver-

bindung und sind nicht geteilt, die 3 rechten, mit beiden Spharen

in Verbindung, befinden sich im Stadium der Metakinese.

Fig. 16. Chromosomen mit den zugehorigen Fasern aus nor-

malen Echinus-Eiern ; a Aequatorialplatte, b Metakinese.
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Tafel XXIII.

Fig. 17—21. Schnitte durch Eier von Strongylocentrotus

lividus, in denen abnormerweise anstatt zweier Spbaren ein Mon-
aster aufgetreten ist (ZeiC, Apochr. 1,5, 1,30, Ok. 4).

Fig. 17. Chromosomen zur Kugelschale angeordnet; der Scbnitt

hat die randstandigen Chromosomen getroffen.

Fig. 18. Desgleichen, in anderer Ansicbt, die Chromosomen
in Spaltung begriffen.

Fig. 19. Umbildung der Sphare entsprecbend dem Stadium
der Metakinese. Die Chromosomengruppe in entsprecbender Ab-
flachung.

Fig. 20. Spateres Stadium, die Spaltbalften losen sich von-
einander.

Fig. 21. Beginn der Kernblascbenbildung; einzelne Blascben
deutlicb zu Paaren gruppiert.

Fig. 22— 24. Keime aus kernlosen Eifragmenten von Echinus
microtuberculatus, befruchtet mit Strongylocentrotus-Samen. (Fig.

23 giebt die Oberflachenansicht zu dem in Fig. 13 [Taf. XXII] ab-

gebildeten Durchschnitt.) Die kernhaltige Blastomere hat sich in

normaler Weise vermehrt, die kernlose befindet sich in unregelmaCiger
Zerkltiftung (Zeifi, Apochr. 2,0, 1,30, Ok. 4).
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