
Untersuchungen iiber Keimzellen.

1. Beobachtungen an den Keimzellen von Enteroxenos

ostergrenl.

Von

Kristine Bonnevie, Christiania.

Hierzu Tafel XVI—XXIII und 10 Figuren im Text.

Einleitung.

Als ich vor 6 Jahren die Anatomie und Entwickelung des

eigentumlichen Parasiten Enteroxenos ostergreni unter-

suchte, war es mir schon auffallend, wie gunstig bei diesem Tier

die Verhaltnisse fiir eine Verfolgung der verschiedeuen Stadien

der Keimzellenentwickelung liegen.

Das ganze Tier ist sozusagen nur als ein hermaphroditer

Generationsapparat zu betrachten. Wahrend die Form und GroCe

des Individuums von der Entwickelung der Generationsorgane

vollig abhangig ist, sind die ubrigen Organe stark reduziert

worden; und in der Tat sind nur noch solche Teile des Tieres

vorhanden, die fiir die Generationsorgane und fiir die Entwicke-

lung der Brut von direkter Bedeutung zu sein scheinen.

Das Tier ist wurmformig und hat in seinera luneren eine

geraumige Zentralhohle, die als Brutraum dient; es bietet sich

daher hier eine Gelegenheit, durch Untersuchung verschiedener

Stadien nicht nur die Entwickelung der Generationsorgane und

der Keimzellen, sondern auch die Reifung und Befruchtung der

Eier und die ganze Larvenentwickelung zu verfolgen.

Bei meiner ersten Untersuchung des Enteroxenos war jedoch

mein Ziel ein anderes ; und nur nebenbei hajDe ich damals (1902a)

die Entwickelung der Generationsorgane beriicksichtigt. Erst

spater, im Herbst 1902, habe ich die neue Untersuchungsreihe

angefangen, deren Resultate in der folgenden Arbeit niedergelegt

werden soUen.
Bd. XLI. N. F. XXXIV. \Q



230 Kristine Bonnevie,

Zuerst beabsichtigte ich, wenn moglich, den ganzen Lebens-

cyklus der Keimzellen bei Enteroxenos klarzulegen — die Ent-

wickelung der Eier und der Spermien, die Reifung und Be-

fruchtung der Eier — die Furchung so weit, bis der Urspriing

der Urgenerationszellen deutlich erkannt werden konnte — und

endlich das weitere Schicksal der letzteren bis zur Anlage der

Keimdriisen der nachstfolgenden Generation.

Verschiedene Umstande haben jedoch bewirkt, daC eine Be-

grenzung der Aufgabe notwendig wurde.

Teils hat es sich gezeigt, daB mein Material fiir die Beant-

wortung gewisser Fragen nicht besonders gunstig — ja sogar sehr

ungunstig — war. Zwei Nachteile des Materials mochte ich in

dieser Verbindung besonders ervvahneu, niimlich erstens den groCen

Dotterreichtum der Eier, der eine Verfolgung der Spermien

innerhalb der Eier in hohein Grade erschwert, und zweitens die

Kleinheit der Hodenanlage und die daraus folgeude geriuge Menge

der manulichen Keimzellen bei jedem Individuum; durch die-

selbe wurde eine geniigende Untersuchuug von lebendem Material

sehr erschwert.

Teils sind niir auch — trotzdem fiir diese Untersuchuug

mehr als 300 Individuen eingesanimelt wurden — einzelne Stadien

noch unbekaniit geblieben , so z. B. die ersten Stadien nach der

Befruchtung der Eier.

Und endlich ergaben andererseits einzelne Abschnitte meiner

Untersuchung so vieles von Interesse, daB ich es zuletzt vor-

gezogen habe, weitere Fragen vorliiufig unberiicksichtigt zu lassen,

um erst bei einer spateren Gelegenheit auf dieselben zuriick-

zukommen.

Die vorliegende Arbeit wird bei der eben erwahnten Be-

grenzung folgende Abschnitte umfassen

:

Einleitung. ,

Material und Technik.

Abschnitt A: Entwickelung der Generationsorgane.
Ovarium.
Hoden.
Besprechung der Resultate.

Abschnitt B: Die Keimzellen.
Kap. I: Verniehrungsperiode.

Oogonien.

SpermatogODien.
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Kap, II: Synapsis und Wachstum.

Oocyten I.

Spermatocyten I.

Besprechung der Resultate.

Kap. Ill: Reifungsteilungen.

A. Auflosuug des Wachsturaskernes,

B. Achromatische Bestandteile der Teilungsfiguren.

Beschreibeiider Teil.

Oocyten ; Entstehung der Purcliungsspindel.

Spermatocyten.

Besprechender Teil.

Corpuscule central—Centrosom—Centriol.

Mechanik der Teilung.

C. Chromatindiminution.

D. Verhalten der Chromosomen.

E. Verhaltnis zwiscben Chromosomen und Nukleolen.

Kap. IV: Umbildung der Spermatiden in Spermien.

Literaturverzeichnis.

Tafelerklarung.

Bei der Besprechung meiner Resultate werde ich wobl kaum
eine Frage beriihren konnen, die nicht schon friiher von anderen

Autoren an abnlicben Objekten erortert worden ist.

Nachdera von Mark (1881) der Grund zu einer genaueren

Kenntnis der Vorgauge bei der Reifung und Befruchtung der

Molluskeneier gelegt wurde, sind die einzelnen Fragen dieser Vor-

gange spater von einer Reihe jungerer Forscber erortert worden.

So wurde von Garnault (1888—89) die Befruchtung bei Helix

und Arion untersucht, von Boveri (1890) die Reifungsteilungen

bei Carinaria, von Kostanecki und Wierzeiski (1896) das Ver-

halten der achromatischen Bestandteile bei Physa, von Mac Far-

land (1897) das Verhalten der Centrosomen bei Diaulula, von

LiNViLLE (1900) die Reifung und Befruchtung bei Pulmonaten,

von LiLLiE (1898, 1901) das Verhalten der Eier bei Unioniden,

und endlich von Conklin (1902) nebst eigenen Beobachtungen

iiber Crepidula auch eine Zusammenfassung der vorliegenden Be-

funde iiber Reifung, Befruchtung und Furchung bei Gastropoden

gegeben.

Viele Forscher haben auch die mannlichen Keimzellen zum

Gegenstand ihrer Untersuchungen gemacht, und die Genese der-

selben ist in einer Reihe Arbeiten von M. v. Brunn (1884),

16*
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Platner (1885—1889), Prenant (1888), Auerbach (1896),

BoLLES Lee (1897), Prowazek (1901—1902), Meves (1900, 1902)

u. a. behandelt worden.

So viele eingehende Beobachtungen auch in diesen Arbeiten

niedergelegt worden sind, so laBt sich doch nur sebr mangelhaft

auf Grundlage derselben ein Totalbild des Verhaltens der Keim-

zellen bei Mollusken aufbauen. Teils sind zwischen den schon

bearbeiteten Gebieten Liieken geblieben, die noch nicht iiberbriickt

worden sind; teils bestehen auch zwischen den verschiedenen An-

gaben scharfe Gegensatze.

Ein solches Totalbild von dem Verhalten der Keimzellen bei

einer einzelnen Art darzustellen, hatte ich mir als Ziel meiner

Arbeit gestellt; und ich habe daher, soweit moglich, alle Stadien

derselben in nieine Untersuchung hineingezogen , auch wenn

einzelne derselben schon durch friihere Untersuchungen an anderen

Arten geniigend klargelegt scheinen konnten.

Einige Beruhrungspunkte meiner Resultate mit denen anderer

Autoren werden am Ende der betreti'euden Kapitel niiher be-

sprochen werden.

Material und Techiiik.

Enteroxenos ostergreni lebt , wie ich schou friiher

(1902) beschrieben habe, als Schmarotzer an der Darmwand

einer Holothurie, Stichopus tremulus. VViihrend meines

Aufenthaltes an der biologischen Station zu Drobak in

den 3 letzten Sommern ist mir, durch das freundliche Entgegen-

koninien des Herrn Dr. K. E. Schreiner, eine grolie Anzahl

solcher Holothurien zur Verfiigung gestellt worden, in welchen

ich im ganzen mehr als 300 ludividuen von Enteroxenos ge-

funden habe.

Als Fixationsniittel wurden zuerst Sublimat-Eisessig,
Pikrinsiiure-Sublimat und Pikrin-Essigsiiure be-

nutzt. Es zeigte sich jedoch bald, daB die Resultate dieser

Methoden nicht befriedigend waren; und in den letzten Jahren

habe ich ausschlieClich mit Material gearbeitet, das in Zenkers,

Hermanns und zum Teil auch Flemmings Fliissigkeiteu tixiert

worden war.

Die jiingsten Individuen wurden mit deni Darmstiicke des

Wirtes, auf welchem sie befestigt waren, in toto tixiert. Die
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groCeren dagegen wurden meistens in zwei Halften geteilt, von

denen die eiue in ZENKERscher, die andere in HERMANNScher

Flussigkeit fixiert wurde.

Beziiglich der W irkungsweise dieser beiden Fixationsflussig-

keiten mochte ich schon hier einige Bemerkungen machen.

Die Kontraktion der Zellen ist nach Behandlung rait Zenkers

Flussigkeit etwas — wenn auch ganz unerheblich — starker als

nach HERMANN-Fixation. Die Chromosomen zeigen sich etwas

scharfer konturiert, und da das Farbungsvermogen derselben be-

deutend groCer ist als nach Behandlung rait Osmiunigeraischen,

geben die ZENKER-Praparate Bilder, die an Scharfe nichts zu

wunschen ubrig lassen, die aber von den wahren Verhaltnissen

wohl etwas weiter entfernt sind als die entsprechenden Bilder der

HERMANN-Praparate.

Uebrigeus habe ich auch gefunden, daC die Ovarien sich bei

der Fixation anders verhalten als die Hoden, was wohl in ihrer

sehr verschiedenen Konsistenz eine Erklarung finden mag. Die

Hoden sind dunnwandige Blasen, in welchen die Keimzellen zer-

streut sich vorfinden ; das Ovarium ist dagegen auf jungen Stadien

ganz kompakt mit dicht gedrangteu Oocyten.

Fiir das Ovarium hat sich, auf alien Stadien seiner Ent-

wickelung, die Fixation mit ZENKERScher Flussigkeit als die

giinstigste erwiesen. Nach Behandlung mit Osmiumgemischen

werden namlich die mit Dotterkornchen beladenen Eier so hart

und briichig, daC es mir nie gelungen ist, gute Schnittserien von

solchem Material zu bekomraen; auch laCt sich dasselbe nur sehr

schwierig mit Eisenhamatoxylin farben.

Die Hoden dagegen verhalten sich anders. Nach Zenker-

Fixation bekommt man zwar sehr schone und distinkte Bilder

der mehr „robusten" Stadien der Keimzellen, wo das Chromatin

in dicken Fadchen angeordnet ist, oder wo die Chromosomen

schon gebildet sind. Andere Stadien konnen aber diese Be-

handlung nicht ertragen; die feine, netzformige Verteilung der

zarten Chromatinfaden der jungen Spermatocyteu verliert nach

ZENKER-Behandlung vollig ihren Charakter, indem das Chromatin

an der einen Seite des Kernes dicht zusammengeballt wird. Auch

die heranreifenden Spermien konnen die ZENKER-Behandlung nur

schwer ertragen; ihr Kopf wird stark kontrahiert und das Per-

foratorium oft vollig deformiert, wahrend sie nach Fixation mit

Hermanns Flussigkeit ein dem der lebenden Spermien sehr
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ahnliches Aussehen haben. Ueberhaupt lassen sich bei Entero-

xenos durch das letztere Fixationsmittel von alien Stadien der

mannlichen Keirazellen gute Bilder erreicheu; nur darf die Ein-

wirkung der HERMANNschen Flussigkeit kaum raehr als 4 Stunden

dauern.

Gefarbt wurde hauptsachlich nach Heidenhains Eisenalauu-

Hamatoxylinmethode; uud alle Zeichuungen wurden nach Pra-

paraten ausgefuhrt, die in dieser Weise bebandelt wareu. Nur

als Kontrolle wurden in der Kegel von jeder Serie ein paar Pra-

parate in anderer Weise gefarbt. Spezielle Farbungen fiir ein

Studium der Nukleolen, Mitochondrien oder Dotterkoruchen wurden

nicht vorgenommen, da ich in dieser Arbeit diesell)en nur uebeubei

behandeln werde.

Alle Zeichnungen wurden mit der groCten Sorgfalt ausgefuhrt,

und eine Scheniatisierung ist auf keinem Punkte augestrebt worden.

Doch war es mir in vieleu Fallen nicht moglich, von den feinsten

Kernstrukturen ein ganz getreues Bild zu geben ; die Zeichuungen

Bind daher zuweilen etwas zu hart ausgefallen.

Abschuitt A.

Entwickelung der Generationsorgane.

Ehe ich zu der Beschreibung der Entwickelung der Generations-

organe ubergehe, mochte ich, urn die Orieutierung zu erleichtern,

zuerst eine Uebersicht iiber den Bau eines geschlechtsreifen Indi-

viduums von Enteroxenos geben, indeni ich aus nieiner friiheren

Beschreibung (1902) eiiizelne Abschnitte und eine schematische

Abbildung (Textfig. A) entnehnie:

„Die ebeu geschlechtsreifen Individuen besitzen eine Lange

von 6—8 cm, bei einem durcbschnittlichen Querschnitt von 4 bis

5 mm. Die Oberflache ist glatt, der Korper cylindrisch ohne

wesentliche UnregelmiiCigkeiten ; sein freies Ende ist gleichformig

abgerundet, wiihrend am anderen Ende das Tier durch eineu

dunnen, 1—2 mm langen Stiel an den Darm der Holuthurie be-

festigt ist."

„Im Inneren des Tieres findet man ein groCes Lumen, die

,Zentralhohle'
( C.h) , welches sich vom distalen , abgerundeten

Ende des Tieres an proximalwarts bis in die Niihe der Fest-

heftungsstelle erstreckt. Der proximale Teil des Parasiten wird
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Fl

C.h

^ von einem engen — exzentrisch, aber pa-

^'\ rallel zur Langsachse verlaufenden — ,Flim-

merkanal' (ii"/) durchzogen; derselbe mundet

-£jf am proximalen Ende des Tieres an der

Oberflache und offuet sich auf der anderen

p Seite in die Zentralhohle" (Textfig. A).

-H" AuCer den schon erwahnten Teilen sind

E bei Enteroxenos keine anderen Organe nach-

B weisbar als der hermaphroditische Genera-

tionsapparat.

„Das Ovarium (0) besteht aus einem

langen Rohr, welches sich in vielfachen Kriim-

mungen, uberall mit kurzen Ausbuchtungen

versehen, auf der einen Seite des Tieres

zwischen der Zentralhohle und der auBeren

Wand ausbreitet. Das Rohr, welches proxi-

malwarts blind endigt, ist am distalen Ende
U-formig uragebogen, und der wieder proxi-

malwarts verlaufende kiirzere Zweig des

Rohres (O.d) mundet etwa an der Grenze

des distalen Drittels des Individuums in die

Zentralhohle hinein."

/O.d

Fl

Fig. Ab.

-C.h

O.d

Fig. Ac.

Fig. A a.

Fig. Aa—c. a Schematischer Langsschnitt
durch ein Individuum von 40 mm Lange. b Quer-
schnitt durch den proximalen Teil (a— [i Fig. A a).

c Querschnitt durch den distalen Teil {a—b Fig. Aa).

£ Bindegewebe, C.h ZentrallioWe, E EpiLliel, E.W
Endothel des Wirtes, Fl Flimmerkanal, H Hoden,

Ovarium, O.d Ovidukt, W Darmwand des Wirtes.
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„Die blasenformigen Hoden {H) befinden sich im proximalen

Teil der Zentralhohle. Die Lange der Hodenanlage betragt 2—3 mm,
und sie ist von einer auOerordentlich diinnen und weichen Haut
umgeben, an welcher keine Oeifnung sichtbar ist."

Das Ovarium.

Schon auf dem ersten bekannten Stadium des parasitischeu

Lebens des Enteroxenos lieC sich auch die erste Anlage des

Ovariums erkeDnen (Bonnevie 1902 a). Das Tier wird auf diesem

Stadium durch ein kleines kugeliges Gebilde reprasentiert, das

im Bindegewebe der Holothuriendarmwand vollig eingebettet liegt.

Es ist aus zwei konzentrischen Zellenlagen aufgebaut, die ihre

Basalflachen einander zukehren, und zwischen denen noch einzelne

mit amoboiden Fortsatzen versehene Zellen zerstreut gefunden

werden,

Aus der auCeren Zellenschicht bildet sich die Haut des Tieres,

aus der inneren die Wand der Zentralhohle und auf Grundlage

der zwischen beiden liegenden losen Zellen entwickelt sich ein

eigentiimliches, sehr lockeres Bindegewebe und, wie unten be-

schrieben werden soil, auch die wesentlicheu Bestandteile der

Generationsorgane.

Eine kleine Anzahl dieser Zellen liiCt sich schon auf dem

kugeligen Stadium des Tieres zu einer Gruppe vereiuigt linden,

und aus dieser Zellengruppe geht das Ovarium hervor.

Mit dem Langenwachstum des Tieres parallel wiichst auch

die zuerst kugelige Ovarialanlage zu einem Rohr aus, das in

seiner ganzen Lange der Zentralhohlenwand dicht anliegt.

Eine Ausfiihrotinuug vom Ovarium in die Zentralhohle kara

schon bei Tieren von 1 mm Liinge zum Vorscheiii, indem nahe

dem distalen Ende ein Durchbruch zwischen der Zentralhohlen-

wand auf der einen Seite und der Wand des Ovariums auf der

anderen geschah,

Durch ungleiches Wachstum wird auf den folgenden Stadien

der distale Teil des Ovariums starker entwickelt als der proxi-

male; und bei Individuen von 10— 12 mm Lange hat das Ovarium

ein Aussehen, wie es in Fig. 1, Taf. XVI gezeigt wordea ist.

Die Anlage besteht noch auf diesem Stadium wesentlich aus

einem der Lange des Tieres nach verlaufenden Rohr (Or), am
proximalen Ende blind geschlossen, am distalen aber U-formig

umgebogen ; die eben besprochene Ausfiihroffnung in die Zentral-
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hoble (U.m), die zuerst am distalen Ende des Ovariuras angelegt

wurde, scheiut jetzt durch das starke Langenwachstum des distalen

Teiles der Anlage weiter proximalwarts verlagert.

Aus dem proximalen Teil dieses Rohres wachsen, der Zeutral-

hohlenwand zu gerichtet, zahlreiche kurze Seitenzweige hervor, die

zum Teil auch uiiter sich verbunden sind, so daC hier ein grob-

maschiges Netzwerk entsteht. Ungefahr auf der Hohe der Aus-

fuhroHQung wachst aucb aus dem langen Schenkel des U-formig

gebogenen Rohres ein machtiger Zweig in distaler Richtung hervor.

Dieser verzweigt sich wieder (* der Fig. 1) und tritt spater mit

dem distalen Telle des Hauptrohres in direkte Verbindung.

Wahrend des weiteren Wachstums des Tieres bleibt jetzt

wieder der distale Teil der Ovarialanlage hinter dem proximalen

zuruck; und bei einem Tier von 27 mm Lange (Fig. 2) ist die

Ausfiihroffnung etwa an der Grenze des distalen Drittels der

Ovarialanlage zu suchen — ein Verhaltnis, das wahrend der wei-

teren Entwickelung des Tieres bestehen bleibt.

Noch auf diesem Stadium laCt sich das langs verlaufende Rohr
des Ovariums von den peripheren Teilen desselben sehr wohl
unterscheiden, aber die Verzweigungen sind jetzt viel reicher ent-

wickelt, ihr Lumen ist groCer geworden und die Anastomosen

zahlreicher. Es zeigen sich jetzt auch an den mehr distal gelegenen

Teilen des Rohres seitliche Ausbuchtungen.

Wie ich schon in meiner friiheren Arbeit beschrieben habe,

ist gleichzeitig mit der auBeren Ausformung der Ovarialanlage

auch eine histologische Differenzierung derselben vor

sich gegangen, und es laCt sich schon friih das eigentliche

Ovarium von dem Ausfiihrweg unterscheiden. — Zum Ovarium

gehort der lange, distalwarts verlaufende, jetzt reich verzweigte

Schenkel des ursprunglichen Rohres. Diesem folgt vor der Um-
bieguugsstelle des Rohres ein Teil, dessen Wande mit hohem

Flimmerepithel ausgekleidet sind, und den ich als Ovidukt be-

zeichnen mochte, im Gegensatz zum letzten, proximalwarts ver-

laufenden Teil des Rohres, der dann als ein Uterus zu be-

trachten ware. — Dieser Teil zeigt einen auf spateren Stadien

immer starker geschlangelten Verlauf; seine Wande werden von

einem hohen Cylinderepithel gebildet, ohne Flimmerbedeckung,

aber mit zahlreichen Becherzellen, die bei der Geschlechtsreife in

Tatigkeit treten. — Die Munduug des Uterus in die Zeutrahlhohle

ist aber wieder von einem dichten Flimmerepithel umgeben, das
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sich sowohl in die Rohre hinein, als auch ein Stuck an der Wand
der Zentralhohle entlang erstreckt.

Die Entwickelung des Ovariums steht mit derjenigen der

weiblichen Keimzellen in engstem Zusammenliaug, wie aus einer

Betrachtung der Fig. 3— 5, welche die in gleichem MaBstabe

ausgefiihrten Langsschnitte von 3 verschiedenen Stadien des Ova-

riums darstellen, hervorgehen wird.

In Fig. 3 ist ein ganz junges Ovarium abgebildet, wie es bei

Individuen von ca. 10 mm Lange gefunden wird. Sein Epithel ist

noch einschichtig, aber mit zahlreicheu Mitosen. Fine Trennung

in vegetative und generative Zellen dieses Ovariums lafit sich

nicht durchfuhren, alle Zellen scheinen unter sich ganz gleich-

wertig und sind als Oogonien zu betrachten, wenn auch lange

nicht alle sich spiiter in Eier entwickeln. Es scheint aber dem
Zufall ganz uberlassen, welche derselben sich weiter entwickeln

und welche zu Grunde gehen.

Fig. 4 zeigt einen Langsschnitt durch das Ovarium eines

Individuunis von ca. 20 mm Lange. Der Unterschied vom vorigen

Stadium ist sehr auffallend. Anstatt des rohrenformigen Ovariums

der Fig. 3 liegt jetzt ein kompaktes vor, und beim ersten Anblick

scheinen die Zellen, von denen die meisten junge Oocyten sind,

ganz regellos untereinander zerstreut. Bei genauerer Untersuchung

findet man jedoch auch hier einen Rest des friiheren Lumens, das

aber nur teilweise als otiene Spalte sichtbar ist (* Fig. 4); sein

Verlauf wird aber uberall durch eine Reihe blasser Zellen mit

ruhenden Kernen bezeichnet, die sich dicht urn das stark ver-

engerte Lumen herundagern.

Die Mitosen, von denen hier doch relativ wenig vorkomnien,

sowie auch die verschiedenen Stadien der jungen Oocyten liegen

alle unweit der Oberflache des Ovariums, und bei genauerer

Priifung findet man diese Zellen noch an der Basalmembran der

Ovarialwand ruhend und in derselben epithelialen Auordnung wie

zuvor.

Es scheint also auf diesem Stadium eine Trennung der friiher

gleichwertigen Oogonien in zwei Gruppen durchgefiihrt zu sein:

die epithelial geordneten Wandzellen des Ovariums, die in reger

Entwickelung begiitten sind, und die blassen, ruhenden Zellen, die

dessen Lumen umgeben.

Durch einen Vergleich mit spiiteren Entwickelungsstadien des

Ovariums liiCt sich ein Urteil iiber das weitere Schicksal dieser

beiden Zellengruppen bilden. iMan sieht hier im Ovarium wieder
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ein deutliches Lumen ; die Oocyten, die walirend der imraer fort-

schreitenden Ansamiiilung von Dotteriiornchen machtig ausge-

wachsen sind, beriihren samtlich niit ihrer unteren Flache die ge-

meinsame Basalmerabran, die sich um das ganze Ovarium herum

ausbreitet. Die blassen Zellen der Fig. 4 sind jetzt verscliwundeu
;

nur stellenweise finden sich einige derselben den grofien Oocyten

dicht angelagert, zuweilen so dicht, daC man kaum entscheiden

kann, ob sie auCer- oder innerhalb der Membran der Oocyten

ihre Lage haben,

Ich glaube daher, daB der morphologische Unterschied zwischen

beiden Zellengruppen, der schon in Fig. 4 sichtbar war, auch als

Ausdruck eiuer physiologischen Trenuung derselben betrachtet wer-

den muC, indem namlich die bei der regen Zellteilung der Oogonien

von der Basalmembran losgetrennten Zellen sich nicht weiterent-

wickeln, sondern nur als Nahrmaterial fiir ihre gunstiger situierten

Schwesterzellen eine Verwendung finden.

Aber selbst auch diese vollenden nicht alle ihre Entwickelung.

Es treten auf friihen Stadien viel mehr Zellen in Synapsis hinein,

als ausgewachsene Oocyten im reifen Ovarium vorzufinden sind;

und auf der anderen Seite findet man bier (Fig. 5) zwischen den

machtigen Oocyten zahlreiche kleine Zellen, dereu Kerne auf dem

charakteristischen Stadium stehen geblieben sind , das als eine

Postsyuapsis bezeichnet werden konnte.

Die letztere Tatsache lieCe sich zwar auch in der Weise er-

klaren, dafi eine iramer fortwahrende Neubildung von Eiern vor

sich ginge, und daC also die erwahnten Zellen der Fig. 5 eine neue

Generation reprasentierten, die dann spater ebenso machtig aus-

wachsen wiirde wie die jetzt schon dotterreichen Oocyten. Dies

ist aber, wie ich glaube, nicht der Fall; schon auf dem in Fig. 4

dargestellten Stadium kommen Mitosen nur selten vor und auf

spateren Stadien immer seltener, so daC an eine sekundar ent-

standene Oocytengeneration schon deswegen kaum zu denken ware.

Dann wiirde aber auch eine solche dem Tier nur weuig niitzen.

Die Larven werden, wie erwahnt, in der Zentralhohle des Mutter-

tieres entwickelt, und nur beim ZerreiCen desselben werden sie frei

;

damit waren aber auch die Bedingungen fiir die Entwickelung

einer zweiten Generation von Eiern auch qicht mehr da.

Die Postsynapsisstadien des reifen Ovariums lassen sich "meiner

Meinung nach, nur auf die des jungen Ovariums zuriickfiihren.

Sie sind auf diesem Stadium stehen geblieben, wahrend in ihren

Schwesterzellen die Dotteransammlung angefangeu und auch voll-
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endet worden ist. Im Epithel des reifen Ovariums kommen jedoch

auch Zellen vor, die ruhende Kerne aufweisen. Den Ursprung

dieser Zellen habe ich nicht verfolgt, kann daher auch nicht ent-

scheiden, ob dieselben nie in Synapsis eingetreten sind, oder ob

bei ihnen der Chromatinknauel spater riickgebildet worden ist.

Die vollig regellose Verteilung derselben unter den anderen Zellen,

und die Unmoglichkeit, sie auf fruhereu Stadien von denselben zu

unterscheiden, scheinen mir jedocb bestimmt dafiir zu sprechen,

daB ein Wesensunterschied zwischen ihnen nicht besteht.

W'ir finden also nach dem Obigen bei Enteroxenos eineu Fall

vor, wo von vornherein alle Zellen des Ovariums unter sich gleich

sind und dieselben Entwickelungsmoglichkeiten haben. Dann wird

zuerst durch zufallige Lagebeziehungen inn Ovarium ein Teil der-

selben ausgeschaltet, um als Nahrmaterial fiir die heranwachseuden

Oocyten verbraucht zu werden. Auch unter diesen werden nicht

alle zu reifen Eiern entwickelt; diejenigen, die zuerst ihre Dotter-

ansammlung anfangen, wachsen zu milchtigen Zellen heran, wiihrend

die iibrigen noch im Kampfe um das vorhaudene Nahrmaterial

zuriicktreten mussen.

Die heranwachseuden Oocyten sitzen zuerst mit breiter

Basis an der Basalmembran des Ovariums befestigt, wahrend der

Kern ungefiihr mitten in der Zelle liegt (Oca Fig. 4). Wahrend der

weiteren Ansammlung von Dotterkugeln Wcichst die Zelle aber

hochcylindrisch hervor; ihre Basaltlajhe wird relativ klein, und

der Kern befindet sich von jetzt an immer an dem freien Pol der

Zelle (Oc.b Fig. 4).

Bei einem Vergleich der beiden Stadien (Fig. 4—5) sieht man,

wie die einzelneu Dotterkornchen schon von ihrem ersten Auf-

treten an eine betrilchtliche Grofie haben, die spater relativ nur

noch wenig gesteigert wird; ihre Zahl wird aber um das Mannig-

fache verdoppelt. — Es litBt sich keine bestimmte Region der Zelle

als eine Bildungszone der Dotterkugeln bezeichnen. Die Oocyte,

deren Cytoplasmamenge von An fang an relativ gering war, zeigt

sich spater auf alien Stadien vollig mit Dotterkugeln beladen, die

von dem basalen Teil der Zelle bis zu dem freien Pol derselben

dicht gelagert sind, den Kern uiiihiillen und nur auf dessen iiuCerer

Seite eiuer diinnen Cytoplasmascliicht Platz lassen.

Die cylindrische Form diT Oocyten geht auf spiiteren Stadien

in eine mehr kolbenformige Gestalt iiber (Fig. 5), indem ihr

Basalteil in einen diinneren Stiel ausgezogen wird, um endlich im

reifen Ovarium sich von der Basalmembran loszulosen.
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Wie unten naher erortert werden wird, tritft man in dem

flimraerbekleideten Ovidukt des geschlechtsreifen Enteroxenos

massenhaft Spermien an, und an dieser Stelle geschieht die Be-

fruchtung^). Bei den Hunderten von mir untersuchten Indi-

viduen habe ich aber nie Eier im Oviduk't oder Uterus gefunden.

Schon dies laCt verrauten , daB die Eier relativ rasch in die

Zentralhohle eutleert werden, und diese Verrautung wird auch

dadurch bestiirkt, daC die jungsten Eier in der Zentralhohle an-

scheiuend auf demselben Entwickelungsstadium stehen wie die

vollig ausgewachsenen Ovarialeier,

In der Zentralhohle findet man die Eier gruppenweise

in kugelige Schleinihiillen eingelagert; diese Kugeln sind von

recht uugleicher GroCe und die Anzahl der darin enthaltenen Eier

ist sehr verschieden, bei mittelgroBen Kugeln etwa 40—60 Eier.

Wie diese Schleimhullen gebildet werden, konnte ich nicht durch

Beobachtung feststellen ; doch scheint es mir zweifellos, dafi die

Becherzellen der Uteruswande an ihrer Bildung beteiligt sind.

Wahrend die Befruchtung der Eier schon im Ovidukt ge-

schehen ist, fangt doch die Reifung derselben erst in der

Zentralhohle an. Und hier kann man bei einer Untersuchung der

verscliiedenen Kugeln in giinstigen Fallen alle Stadien der

Reifungsteilungen, und auch der ersten Furchungsteilungen, in

einem und demselben Individuum vorfinden. Diejeuigeu Eier, die

in einer geraeinsamen Kugelhulle eingeschlossen sind, stehen alle

auf ungefahr derselben Entwickelungsstufe, wahrend man bei

einem Vergleich verschiedener Kugeln meistens ebensoviele ver-

schiedene Stadien vorfindet.

Die Hoden.

Als die erste Spur einer Hodenanlage bei Enteroxenos habe

ich (1902) einen Epithelzapfen beschrieben , der bei Individuen

von 1,5 mm Lange vom proximalen Ende der Zentralhohle in

dieselbe hinein vorsprang. Wahrend nun dieser erste Fortsatz sich

weiter eutwickelte, entstanden um ihn herum mehrere ahnliche

Bildungen, aus denen wieder an den Seiten kurze Verzweigungen

hervorsproCten. Ueberall schieden die Epithelzellen dieser Zapfen

1) Also nicht, wie ich friiher (1902) glaubte, in der Zentral-

hohle.
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eine feste Basalmembran aus, die dann schliefilich ein stark ver-

asteltes Achseiisystem im Innern der noch vollig kompakteu Hoden-

anlage bildete (Bonnevie 1902 a, Fig. 48—51).

An der Basis dieser Anlage machten sich jedoch bald eine oder

mehrere Eiubuchtuiigen' beraerkbar, die sich basal stark in die

Breite erweiterten, wahrend sie auch als enge, verzweigte Kaniil-

chen in die peripheren Telle der kompakten- Epithelkuospe ein-

zudringen suchten. Das zuerst kompakte, von der Basalmenibran

dicht aneinander liegenden Epithellagen gebildete, Achsensystera

der Hodenanlage wurde durch diesen ProzeC in der Richtuug

von der Basis nach der Peripherie allnuihlich ausgehohlt.

Zu den in nieiuer friiheren Abhandlung publizierten Ab-

bilduugen fiige ich hier noch einige hinzu (Tuf. XVI, Fig. 6—9),

die besser als jene die eigentiimlichen Vorgiinge illustrieren, die

sich wahrend der weiteren Entwickelmig der Hodenanlage ab-

spielen.

Fig. 6 zeigt die Hodenanlage eines Individnums von 15 mm
Lange. Die Anlage ist noch groBtenteils konipakt; doch dringt

von unten her eine tiefe und auch reciit gerauniige Einbuchtung

in dieselbe hinein, aus der dann wieder die von Eisenhiiniatoxylin

schwarz gefiirbte Basalmenibran der Ei)itlielzapfen weiter hiiieiuragt.

Im inneren Teil der Einbuchtung ist die Basalmenibran der

Epithelaiilage auf ihrer Unterseite noch ganz nackt ; weiter nach

aulien wird sie aber von einer zusammenhangenden Zellmasse (B.Z)

bedeckt, die mit den Bindegewebszellen des Tieres in diiektem

Zusammenhang steht. Wie ich schoii friiher (1902) konstatieren

konnte, werdcn in diesen von auBen her eindringendeii Mesoderm-

zellen die niiinnlichen Keimzellen ihren Ursprung nehnien. Die

voluminose Epithelbildung dagegen wird stark riickgebildet, um
sclilieClich zu einem niedrigeu, aus kubischen Zellen aufgebauten

Epithcliiberzug der Hodenblasen reduziert zu werden ; derselbe ist

auf alien Stadien durch eine Basalmenibran von der nach innen

folgenden Keinizellenschicht deutlich getrennt.

Die Umbildung der hochcylindrischen Epithelzelleu in kubi-

sche geschieht zuerst weniger durch Streckung derselben, als viel-

mehr durch eine Auflockerung des Cytoplasma in ihrem basalen

Teil, sowie durch Hervordringen der Basalmenibran gegen die Ober-

fliiche der Zellen, wo schon von vornherein die Kerne derselben

lagen. Durch einen Vergleich der 3 in Fig. 6— 8 abgebildeten

Stadien werden diese Verhitltnisse besser illustriert, als sie sich

mit Worteu beschreibeu lassen. Das iiuCere Volumeu der Hoden-
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anlage ist in Fig. 8 ungefahr dasselbe wie in Fig. 6; aber an-

statt der fruheren, kompakten Epithelzellenmasse haben wir jetzt

eine diinnwandige Hodenblase. Dieselbe ist doch noch durch

feine Zellenstriinge, in denen Uberall eine doppelte Basalmenibran

nachweisbar ist (vergl. Fig. 16), in eine Reihe periplier getrennter

Hohlraume geteilt, die doch alle in der Mitte der Hodenanlage

miteinander in Verbindung steheu.

Das in Fig. 7 abgebildete Stadium vermittelt den Uebergang

zwischen diesen beiden. Ein Teil der Hodenanlage ist hier noch

korapakt (unten rechts), und man sieht im tibrigen Teil die Be-

grenzung der ursprtinglichen Einbuchtung noch recht wohl bei-

behalten. Von dieser Hohluug aber, dessen Eingang durch An-

naherung der Seitenwande eben geschlossen worden ist (* Fig. 7),

dringen an alien Seiten taschenformige Ausbuchtungen in die zuerst

dicken Epithelwiinde hervor. Dieselben stehen alle mit dem zen-

tralen Hohlraum in otfener Verbindung und sind von dem auBeren

Epitheliiberzug durch die Basalmembran desselben uberall ge-

trennt. Zwischen den verschiedenen Aussackungen sieht man
noch breite, von Epithelzellen gebildete Septen einschueiden, all-

seitig von der Basalmembran begrenzt. Durch Erweiterung der

Hohlraume auf Kosten dieser Septen kommen dann zuletzt die

diinnen Reifen der Fig. 8 zu stande, in denen von dem urspriing-

hchen Aufbau kaum mehr iibrig gebheben ist als die Basal-

membran.

Diese eigentiimhche Ausformung der Hodenanlage laCt sich

wohl am besten durch die Annahme einer starken Flussigkeits-

spannung im Inuern derselben erklaren. Durch eine solche wird

das stetig fortdauernde Hervordringen der Basalmembran auf

Kosten der lockeren Epithelzellen verstandlich , und auch die

weitere Entwickelung der Hodenblase und das Verhalten der in

dieselbe einwandernden Ursamenzellen lafit einen starken Zuflufi

von Flussigkeit zu dieser Stelle vermuten.

In Fig. 9 ist die Hodenblase eines geschlechtsreifen Tieres

dargestellt, bei etwas schwacherer VergroCerung als die eben be-

sprochenen Abbildungen. Die Hodenblase hat jetzt betrachtlich

an GroCe zugenommen, und ihre Form ist einfacher, indem viele

der friiher in dieselbe hineinragenden Zellwande zuriickgezogen sind.

Diese Erweiterung der Hodenblase ist nicht auf eine Ver-

mehrung der sie aufbauenden Zellen zuriickzufiihren. In den

Epithelzellen der Hodenblase habe ich namlich nie Mitosen kon-

statieren konnen und auch nichts, was auf eine amitotische Teilung
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der Zellen hindeuten konnte. Sollte sie dennoch in selteneu Fallen

vorkommen, so wiirde dies keineswegs geniigen, urn die GroCen-

zunahrae der Hodenblase zu erklaren. Ebensowenig wird die-

selbe durch die heranwachsenden Keimzellen bewirkt. Fig. 9

reprasentiert zwar eine schon entleerte Hodenblase, aber auch vor

der Entleerung liegen die Keimzellen nur den Blasenwanden an

und lassen im Innern der Hodenblase einen groCen Raum frei ^).

Es bleibt also nichts anderes iibrig als die Annahme einer

Streckung der Hodenwknde infolge einer zunebmenden Spaunuug

im Innern der Anlage. Und eine solche ware wiederum, ebenso

wie das starke W'achstum des Parasiten, auf die, wesentlich durch

den „Flimmerkanal" erfolgende, Aufuahme von Nahruugssaften

vom Wirtstiere zuriickzufuhren.

Wir gehen jetzt zu einer naheren BetrachtuDg der in die

epitbeliale Anlage eindringenden Mesodernielemente uber, die,

wie erwahnt, die Grundlage der miinnlicben Keimzellen bilden.

Fig. 7 zeigt einen Schnitt durch die Hodenanlage eines

Individuums von 27 mm Lange. Wie oben schon besprochen wurde,

ist der Eingang in die Hodenblase auf diesem Stadium eben ge-

schlossen worden, indem die Basalmembran, die das friiher rohren-

formige Lumen begrenzte, an einer Stelle (* Fig. 7) zu eiuem

kompakten Strang verlotet ist. Diese Verlotuiig ist hier eben vor

sich ge^gangen, und sowohl auBerhalb wie innerhalb der VerschluB-

stelle sieht man die Mesodernielemente noch in derselben An-

ordnung, die sie wiihrend des Eindringens in die otiene Hoden-

anlage charakterisiert hat.

Am auCeren Boden der Hodenanlage iSndet sich eine dicht

gedrangte Zellmasse (Fig. 7 BZ) oder, richtiger, eine Cytoplasma-

masse mit zahlreichen uuregelniaBig zerstreuten Kcrnen. Keine

Zellgrenzen sind namlich zu si)uren ; und diese gauze Bildung

macht den Eindruck eines ziibfliissigen Syncytiums, das sich dicht

an die Basalmembran der Ilodenaidage anschmiegt. Dieser Ein-

druck wird durch eine Betrachtung der in die Hodenblase schon

eingedrungenen Zellen noch bestiirkt.

Fig. 10—15 zeigen in starkerer VergroCerung einzelne Partien

derselben Hodenanlage, die auch in Fig. 7 abgebildet wurde. Zu-

erst mochte ich die Aufmerksamkeit auf Fig. 10 hinleiten, in der

1) Nur in einem einzigen Fall habe ich die Hodenblase ganz
mit Keimzellen gefullt gefunden.
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die eben in Einwanderung begriffenen Zellen am proximalen Ende

der Anlage abgebildet werden. Hier sind, auch bei der genauesten

Beobachtung, keine Zellgrenzen zu finden ; das Cytoplasraa bildet

eine zusammenhangende, zahflussige Masse, die sich in Faden aus-

ziehen laBt. Die grofien Kerne sind, wie durch einen Strom niit-

gerissen, dem Innern der Hodenblase zugetrieben worden, und

um jeden Kern ist ein kleiner Cytoplasmabezirk abgegrenzt worden.

Derselbe wird zuerst dunn-fadenformig ausgezogen, bis endlich die

Verbindung mit dem Mutterboden abgerissen wird; dann runden

sich die selbstandig gewordenen Zellen ab, und ihr weiteres

Schicksal zeigt, daC sie die „U r s a m e n z e 1 1 e n" des Entero-

xenos bilden.

Gleichzeitig rait der eben beschriebenen Zelleneinwanderung

im proximalen Teil der Hodenanlage ist auch eine diinne Cyto-

plasraaschicht, mit eingelagerten Kernen, weiter in die Hoden-

blase hinein geflossen. Ich benutze mit Absicht diesen Aus-

druck; getrennte Zellen existieren hier noch nicht, und in der Tat

liefie sich nur durch das langsame HervorflieCen einer zahflussigen

Masse ein Resultat erreichen, wie wir es auf diesem und spateren

Stadien an der inneren Oberflache der Hodenblase vorfinden.

Wie aus den Figg. 7—14 hervorgeht, schmiegt sich das meso-

dermale Syncytium an die Basalmembran des Wandepithels iiber-

all dicht an, indem es ihre Biegungen genau mitmacht. Dadurch

wird ein die ganze Hodenblase umgebendes Keimlager ge-

bildet, das wahrend der ganzen Entwickelung der Keimzellen

seinen syncytialen Charakter beibehalt. Meistens bildet dasselbe

nur eine einfache Schicht von weniger als Kerndicke; doch tritt

zuweilen, besonders vor scharfen Ecken, eine Aufstauung der

Cytoplasmamasse ein, die dann hier in einer dicken Lage oft mit

vielen Kernen liegen bleibt.

Diesem Keimlager entspringen wieder eine Reihe von „Ur-

samenzellen", indem sich einzelne, von einer Cytoplasmaschicht

umgebenen Kerne von dem Syncytium loslosen und frei in die

Hodenblasen einwandern.

DaC die Ursamenzellen wirklich durch Einwanderung aus dem

Syncytium entstehen, und nicht etwa erst nach Teilung der in

demselben vorhandeneu Kerne, habe ich in zahlreichen Fallen kon-

statieren konnen. Die Ursamenzellen zeigen immer groCe, ruhende

Kerne, auch wenn sie noch mit dem Mutterboden in breiter Ver-

bindung stehen (Fig. 14), und in dem Keimlager wird lange

Strecken hindurch kein einziger Kern zuriickgelassen , der als

Bd. XLI. N. F. XXXIV. 17
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ein nach einer Teilung zuruckbleibender Tochterkern aufgefaUt

wei'den konnte. Ueberhaupt sind mir solche auf die Wandrich-

tuDg senkrecht gestellte Teilungen, die zu einer Loslosung der

inneren Tochterzelle fiihren konnten, nie vorgekommen.

Dagegen treten die Ursamenzellen selbst bald nach ihrer Ab-

losung vom Keimlager in eine mitotische Teilung ein; der ersten

folgen rasch mehrere, so daC die Zahl ihrer Abkommlinge, der

Sperm atogonien, vervielfacht wird.

Diese letzteren bleiben entweder miteinander in Verbindung

Oder die Tochterzellen werden nach vollkommener Trennung wieder

durch amoboide Fortsatze ihres Cytoplasma sowohl miteinander

als mit dem Keimlager in Verbindung gesetzt. Dadurch entstehen

groCere Verbande von Spermatogonien, wie sie in Fig. 15 ab-

gebildet sind.

AuCer den runden Kernen der Ursamenzellen, die sich vom
Keimlager ablosen, enthalt dasselbe auch liingliche, die in

dem Wandbelag der Hodenblase Uegen bleiben und die sich auf

jungen Stadien der Anlage durch mitotische Teilung vermehren

konnen (Fig. 11—13).

Ich habe mich vergebeus bemiiht, auch schon vor dem Ein-

dringen des Syncytiums in die Hodenblase einen Unterschied

zwischeu zwei verschiedenen Kernsorten uachweiseu zu konnen,

die den Ursprung der runden Ursamenzellkerne resp. der liing-

lichen Wandkerue der Hodenanlage bilden konnten. In dem

Syncytium auBerhalb der Hodenblase ist kein wesentlicher Unter^

schied zwischeu deu Kernen zu bemerken; ihre Form ist zwar

nicht vollig konstaut, aber sie zeigen alle Uebergiinge von der

ganz runden Form zu einer ovalen oder stark abgetlachten. Und

es scheint mir nicht wahrscheinlich, dali dieser Unterschied in

der Form als ein Ausdruck bestimmter innerer Eigentiimlichkeiten

der Kerne aufzufassen sei ; vielmehr glaul)e ich darin nur eine

\Virkung der verschiedenen Druckverhilltnisse zu sehcn, in welchen

die Kerne dieses ziiheu, langsam stromendeu Syncytiums zufiillig

sich betinden.

Ohne einen direkten Beweis dafiir fiihren zu konnen, mochte

ich auch bei der ersten Differenzierung innerhalb der Hodenblase

zwischen den langlichen Waudkerneu und den ruiulen Kernen der

Ursamenzellen eine iihnliche, rein mechanische Ursache ver-

muten. Die Kerne sind in ihrer Form wohl zuni groCten Teil

davou abhangig, ob sie mitten in dem hineintiicGenden Cyto-

plasmastrom liegeu, wo sie durch die Oberflilchenspauuung des-
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selbeii zusaramengepreCt werdeii, oder ob sie demselben nur seit-

lich angefiigt sind. Im letzteren Fall bildet der Kern ein

selbstandiges Zentrum, und eben die Oberflachenspannung des

Cytoplasma wird eine Abrundung desselben um den Kern herum

bewirken, die bei der Einleitung zur mitotischen Teilung so stark

wird, daB eine voUige Ablosung der Ursamenzelle vom Keimlager

erfolgt.

Obgleich die Trennung der runden Kerne von den langlichen

durch auCere Umstiinde verursacht wird, so ist doch mit dieser

Trennung das weitere Schicksal beider Kerngruppen determiniert.

Die ovalen Kerne behalten ihre Lage an der Wand der Hoden-

blase; sie reprasentieren die vegetativen Kerne des Keimlagers.

Diese teilen sich nur sparsam, aber dann immer mitotisch und

mit der Teilungsfigur in der Richtung der Cytoplasmaschicbt ein-

gestellt. Beide Tochterkerne behalten daher auch eine ahnliche

Lage wie der Mutterkern, vollig in dem Keimlager eingebettet

(Fig. 11-13).

Infolge ihrer sparsamen Vermehrung scheinen solche vege-

tative Kerne in der jungen Hodenanlage relativ viel zahlreicher

zu sein , als im reifen Hoden ; bier werden sie ja namlich

durch die Streckung der Hodenwande auf einen viel weiteren

Raum verteilt. Im reifen Hoden zeigen sie dagegen oft eine

sehr betrachtliche GroBe, so daB sie von einer dunnen Cyto-

plasmaschicbt liberzogen als grofie Vorsprunge in die Hodenblase

hineinragen.

Die Spermatogonien, die bald in unregelmaCiger Lage langs

alien Wanden der Hodenblase verteilt gefunden werden, behalten

mit ihren Abkommlingen, den Spermatocyten und Sperma-
tid en, immer ihre wandstandige Lage bei. Die Abkommlinge

jeder Ursamenzelle bleiben auch wahrend der weiteren Ent-

wickelung in einer Gruppe zusammen liegen, und zeigen unter

sich immer den gleichen Teilungsrhythmus (Fig. 9, 16).

Die gruppenweise angeordneten Keimzellen bewahren meistens

mit dem syncytialen Keimlager eine intime Verbindung, und da

sie, wie erwahnt, auch unter sich verbunden sind, ist eine Mog-

lichkeit vorhanden, daC die Keimzellen aus dem Keimlager ihre

Nahrung erhalten konuen. Doch werden auch nicht selten einzelne

Gruppen von Keimzellen frei in der Hodenblase vorgefunden,

ohne jede Beriihrung mit der Wand; es scheint also, daC auch

die in der Hodenblase befindliche Flussigkeit geniigen konnte, die

Ernahruug der sich eutwickelnden Keimzellen zu besorgen.

17*
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Die Hodeublase ist bei Enteroxenos allseitig geschlossen, und

ich habe schon in meiner friiheren Beschreibung (1902 a) erortert,

daB die reifen Spermien, um in die Zentralhohle hinauszugelangen,

entweder aktiv durch die Hodenwaud dringen miiCten oder daC

sie vielleicht durch das Platzen derselben frei werden konnten.

Aus verschiedenen Griinden habe ich schon daraals die

erstere Moglichkeit bevorzugt, und jetzt habe ich das Durch-

wandern der Spermien durch die Hodenwand direkt verfolgen

konnen.

In jeder reifen Hodenblase findet man eine kleine Strecke

der Wand (oder zuweilen 2—3), nach innen mit langen Flimmer-

haaren besetzt (9 Fl). Eine nahere Betrachtung einer solchen

Stelle ergibt als Resultat , daC die Basalmembran des Wand-

epithels hier siebformig durchbrochen ist, und daB anstatt des

Syncytiums, das sonst iiberall die innere Flache der Hodenwand

bedeckt, an dieser Stelle hohe Cylinderzellen gebildet sind, deren

freie Oberflachen mit langen Flimmerhaaren bedeckt sind. Die

Hohe dieser Zellen, sowie auch die Lange der Wimpern nimmt

von der Mitte nach alien Seiten zu rasch ab, so daB die ganze

Bildung kissenformig gegen die umliegende Hodenwand hervortritt.

Diese „Flimmerkissen" dienen als Austrittstellen der Spermien.

Durch die Flimmerbewegung werden die letzteren heraugezogen

und konnen dann zwischen den Zellen und durch die siebfarmig

durchbrochene Basalmembran von der Hodenblase in die Zentral-

hohle auswandern. In der Tat habe ich auch in verschiedenen

Serien (Textfig. B) Spermien, nicht nur zwischen den Flimmer-

haaren der Hodenwand, sondern auch mitten in dem Flimnier-

kissen, sowohl inner- als auBerhalb der Basalmembran, und end-

lich auch gerade auBerhalb der Hodenwand in der Zentralhohle

augetrotfen.

Wie schon oben erwahnt, geschieht die Befruchtung in

dem Ovidukt, und es ist von Interesse zu beobachten, in

welcher Weise die Spermien den langen Weg bis an die Be-

fruchtungsstelle durch eine Reihe Flimmervorrichtuugen geleitet

werden.

Die Wand der Zentralhohle, die sonst weseutlich von schleim-

secerniereudeu Becherzelleu gebililet wird, zeigt in einem giirtel-

formigen Bezirk urn die Uterusmunduug herum ein sehr wohl

entwickeltes Flimmerpithel. Die Flimmerbewegung an dieser Stelle

ist zweifelsohue fur die Befruchtung von groBer Bedeutung, iudem
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die Spermien von dem proximalen Ende des Tieres, wo die Hoden-

anlage liegt, bis zur Uterusmiindung an der Grenze des distalen

Drittels, durch dieselbe herangezogen werdeu.

Von der Zentralhohle setzt sich das Flimmerepithel noch in

die Uterusmiindung eine Strecke weit fort; es wird jedoch hier

bald wieder von dem charakteristischeu Drtisenepithel des Uterus

verdrangt. Aber eine dritte flimmernde Stelle findet man im Ovi-

dukt selbst, und durch Zusammenwirken dieser verschiedenen

Flimmerbezirke werden die Spermien direkt von dem Flimmer-

kissen der Hodenanlage bis zur Befruchtungsstelle, dem Ovidukt

hingeleitet.

y

*-.-.

'-^\J
)

Fig. B. Aus einem Schnitt durcli das Flimmerkisseii einer reifen

Hodenblase. Sp Spermien, die eben im Begriff sind, durch eine Oeffnung in

der Basahuembran {Btri) auszuwandern.

Das Flimmerepithel im Ovidukt und an der Uterusmundung

mag vielleicht auch spater im Dienste des Ablegens der im

Ovidukt befruchteten Eier stehen. Doch muBte man dann eine

Urakehr der Flimmerbewegung voraussetzeii. Eine solche laCt

sich aber auch sehr wohl denken ; schon der Druck von den sich

im Ovarium loslosenden Eiern wiirde wahrscheinlich geniigen, urn

die ursprunglich dem Ovarium zugerichtete Flimmerbewegung in

eine entgegengesetzte zu verwandeln.



250 Kristine Bonnevie,

Besprechung der Resultate in Betreff der
Generationsorgane.

Aus der obigen Beschreibung der Entwickelung der Generations-

organe bei Enteroxenos geht hervor, daC sowohl die weiblichen

wie auch die mannlichen Keimzellen aus einer indifferenten, ineso-

dermalen Grundlage hervorgehen.

Dies stimmt, soweit aus der Literatur ersichtlich, mit den

Resultaten der Untersuchungen an anderen Mollusken ^Yohl iiber-

ein. GewiC findet man unter den kurzen Angaben, rait welchen

das Entstehen der Geschlechtsdriisen in alteren Arbeiteu beriihrt

worden ist, scharfe Kontroversen ; doch wird von den spateren

Uutersuchern mit immer groBerer Bestimmtheit ein mesodermaler

Ursprung der Keimzellen bei den Mollusken behauptet. Ein solcher

wurde zuerst durch die Untersuchungen von Brock (1886) bei

Limax und von Klots (1889) bei Limnaeus wahrscbeinlich ge-

macht, und v. Erlanger (1891) hat dann bei Paludiua die Ent-

stehung der Geschlechtsdruse durch Abschniiruug von der (meso-

dermalen) Pericardwand zuerst festgestellt. Diese Beobachtuug

hat spater in den Resultaten von Meissenheimer (1901) an einem

Lamellibranchiaten (Dreissensia) eine wertvolle Bestatigung erhalten,

indem auch bier die Genitaldriise direkt aus der Pericardwand

abgeleitet werden konnte. Bei zwei systematisch so weit entferuten

Molluskengruppen koustatiert, scheint diesem Ursprung der Genital-

driise eine generelle Bedeutung zugelegt werden zu diirfen.

Bei Enteroxenos existieren im parasitischen Leben weder Peri-

card noch Herzanlage, und in Betreff des Urspruugs der Generations-

organe laCt sich daher eiue Uebereinstiminung mit anderen Mol-

lusken nur iusofern erreichen, als eiue mesodermale Anlage der-

selbeu auch bei Enteroxenos festgestellt werden konnte.

Wie die iibrigen parasitischen Gastropoden ist Enteroxenos

wohl mit den Prosobrauchiern am niichsten verwandt. Die letzteren

sind aber getrenntgeschlechtliche Tiere, und der hermaphroditische

Zustand bei Enteroxenos ist wahrscbeinlich als eine sekundiire

Anpassung an die parasitische Lebensweise aufzufasseu. Auch

scheint hier der Satz eine Bestatigung zu linden, der von He-

scheler (1900, p. 373) ausgesprochen worden ist, „daC der herm-

aphroditische Zustand (wo ein solcher vorkommt), sich beim weib-

lichen Geschlecht festgesetzt hat".

Wiihrend niimlich bei Enteroxenos das Ovarium sowohl in

seinem Bau als auch in Betreff seiner Entwickelung wohl mit den
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friiher bekannten Verhaltnissen bei anderen Gastropoden, und speziell

bei Paludina (v. Erlanger 18i)l) iibereinstimmt, so steht die eigen-

tiimliche, frei in die Zentralhohle hervorragende Hodenanlage, so-

viel ich weiC, noch ganz ohne Seitenstiick bei den freilebenden

Gastropoden. Bei einem Parasiteu, Entocoucha mirabilis (Johs. Mul-

LER 1852), kommen dagegen, wie ich schon friiher (1902) hervor-

gehoben habe, Hodenblasen vor von einem iihnlichen Bau, wie bei

Enteroxenos; iiber ihre Entwickelung ist aber uichts bekannt.

Durch diese Sonderstellung — als eine relativ neue Anpassung

zur parasitischen Lebensweise — verliert die Kenntnis der Hoden-

anlage bei Enteroxenos an luteresse in komparativ anatomischer

Hinsicht; aber in demselben MaCe wird ihre Bedeutung fur eine

entwickelungsraechanische Betrachtung der Anlage der Generations-

organe gesteigert.

Die mannlichen Keimzellen werden hier von einem Material

gebildet, das schon friiher eine andere Verwendung hatte, namlich

von den Bindegewebszellen des proximalen Teils des Korpers. Und

die ganze Anlage der Hodenblase scheint in so hohem Grad von

rein mechanischen Faktoren abhangig zu sein, daC man nicht um-

hin kann, auch die spezielle Entwickelungsrichtung der in der

Hodenblase einschlossenen Mesodermzellen auf ebensolche mecha-

nische Faktoren zuriickzufiihren.

Bis zu einem Stadium in der Entwickelung des Enteroxenos,

wo schon die Hodenanlage als eine korapakte Epithelwucherung

auffallend war, zeigten diese Mesodermzellen noch einen rein embryo-

nalen Charakter. Zwar waren von denselben (fie Bindegewebs-

strange herausdifferenziert; aber nachher zeigten doch die Zellen

von den letzteren die groCte Unabhangigkeit. Vor jeder Teilung

haben sie sich abgerundet, und erst die Tochterzellen traten wie-

der zu den Bindegewebsstrangen in Beziehung, indem sie wie

Amoben sich iiber die festere Grundlage derselben ausbreiteten ^).

Bei der wachsenden Fliissigkeitsspannung des proximalen

Teiles des Tieres wird nun die Aushohlung der kompakten Epithel-

wucherung angebahnt, und auch die Zellen der Bindegewebsstrange

werden in dieselbe hineingetrieben. Aber allem Anschein nach

wird nur durch ihre zufalligen Lagebeziehungen entschieden, welche

derselben in die Hodenblase mit hineingefiifhrt werden sollen und

welche nicht. Von den ersteren bleiben dann, wie wir gesehen

1) Auf die Genese dieser Bindegewebszellen hoffe ich bei einer

spateren Gelegenheit zuriickzukommen.
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haben, einige in dem Keimlager als vegetative Zellen liegen, wah-

rend die meisten frei in die Hodenblase hineinwandern, um sich

daselbst als mannlichen Keimzellen zu entwickeln. Auch die letztere

Trennung schien wesentlich in mechanischen Faktoren begriindet

zu sein.

Riickwarts laCt sich aber dann mit groCer Wahrscheinlichkeit

der Schlufi ziehen, daC sowohl die vegetativen Zellen des Keim-

lagers wie auch die auCerhalb der Hodenblase liegen gebliebenen

Mesodermzellen dieselben Entwickelungsmoglichkeiten besitzen wie

ihre Schwesterzellen, daC sie sich also auch unter geeigueten Be-

dingungen als mannliche Keimzellen weiter entwickeln konnten.

Und wenn man sich endlich erinnert, daC auch das Ovarium fruher

aus derselben Grundlage herausditferenziert wurde, und da6 auch

hier die weitere Entwickelung der Zellen anscheinend nur durch

zufilllige Lagebeziehungen bestimmt wurde, so wird man in den

Mesodermzellen bei Enteroxenos ein Beispiel sehen miissen von

Zellen, die, unter verschiedene iiuBere Bedingungen gebracht, die

verschiedensten Eutwickelungsrichtuugen einschlagen kounen.

Im Ovarium eingeschlossen , bilden sie d\e Oogonien , von

welchen wieder Oocyten und Niihrzellen abstammen, in der Hoden-

blase treten sie als Wandzelleu und Ursamenzellen hervor, und

endlich hleiben sie, wenn sie auCerhalb beider Keimdrusen liegeu

bleiben, und also eiuer ditierenzierenden Wirkung nicht ausgesetzt

worden sind, als unditi'ercnzierte Bindegowebszellen bestehen.

Trotzdem die Hodeuanlage bei Enteroxenos als eine Neu-

bildung betrachtet werden muli, zeigt sie doch als Endresultat

einen inneren Bau, der mit den von v. Brunn (1884) und Auer-

BACH (1896) bei Paludiua, und von Bolles Lke (1897) bei Helix

beschriebenen Verhiiltnissen cine groCe Uebereinstimmuug zeigt.

Die erwiihuten Verfasser beschreiben alle an der inneren Wand

der Hodenblase eine diinne Keimschicht, in der groCe abgeplattete

Kerne ihre Lage haben, und aus der auch die riinden Zellen, die

sich spater als Spernuitogonien erweiseu, ihren Ursprung nehmen,

AuERBACH bezeichnet in Uebcreinstimmung mit v. Brunn aus-

driicklich dieses Keimlager als ein (p. 423) „Syucytium, das aus

einer nachtriiglichen Verschmelzung embryonaler Zellen hervor-

gegangen" sei.

Und auch Bolles Lee bildet in seiner Fig. 1 ein syncytiales

Keimlager ab, fiigt aber hinzu, daB diese Abbildung das typische

Vcrhalten nicht illustriert; gewohnlich seien uumlich bei Helix die

Zellen wohl differenziert.
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Bezuglich der „Basalzelleu" — oder richtiger — beziiglich

deren Kerne, stimmen auch die Verhaltnisse bei Paludina und
Helix wohl mit deiijenigen bei Enteroxenos iiberein. Diese „Kerne

des Wandungsprotoplasmas" werden von Auerbach (p. 424) als

„sehr abgeplattete Gebilde, in der Flachenansicht aber von statt-

licher GroCe" beschrieben, und Bolles Lee schreibt (p. 202) von

denselben Gebilden : „Ces noyaux sont spheriques ou le plus souvent

ovales, et sont situ6s sans exception dans la partie basale de la

cellule. lis sont tres gros, de 25 (.i de diametre, et meme plus

dans les cellules developpees".

Eine Vermehrung dieser Wandzellen wurde von den erwahnten

Autoren nicht beobachtet, wahrend bei Enteroxenos eine solche,

und zwar eine Vermehrung durch mitotische Teilung auf jungen

Stadien der Hodenanlage nachweisbar war.

In einem Punkt weichen jedoch die Anschauungen der friiheren

Autoren sowohl voneinander, als auch von meinen an Enteroxenos

gewonnenen Resultaten betrachtlich ab. Es ist dies in Bezug auf

das Verhaltnis zwischen Wandzellen und Ursamenzellen.

Soweit die direkten Beobachtungen reichen , scheint jedoch

auch in diesem Punkt eine vollige Uebereinstimmung zwischen

den drei Molluskenformen zu bestehen. Auerbach erwahnt z. B.

dafi an den runden Kernen, „solange sie im Wandungsprotoplasma

liegen, keine Mitosen vorkoramen", und er beschreibt auch die

Einwanderung derselben Kerne genau so, wie ich sie nachher bei

Enteroxenos gefunden habe.

Der Ursprung der runden Kerne konnte aber in den bei Palu-

dina und Helix untersuchten Stadien nicht beobachtet werden, und

gerade auf diesem Punkte gehen die Anschauungen der Autoren

auseinander. v. Beunn und Auerbach glauben, daC die runden

Kerne „durch amitotische Teilung resp. durch multiple Zerschnii-

rungen" von „den groCen Protoplasmakernen" abgespalten worden

sind (Auerbach 1896, p. 428). Bolles Lee dagegen hebt mit

groCer Starke hervor, daC keine solchen Beziehungen zwischen

den Kernen der Basalzellen und denjenigen der Spermatogonien

stattfinden, und er schlieCt daher, daC beide Formen Schwesterkerne

reprasentieren, von denen die einen an Grofie stark zugenommen

haben, wahrend die anderen, die in lebhafter'Teilung begriffen sind,

wegen Platzmangels in der Wandschicht hervorgeschoben werden,

bis sie zuletzt die ganze Oberflache der Basalzellen bedecken.

Wie aus meiner obigen Beschreibung hervorgeht, konnte ich

bei Enteroxenos konstatieren , daC beide Kernformen einer und
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derselben Generation angehoren, wie auch Bolles Lee ange-

nomraen hat, aber auch, im Gegensatz zu dera letzteren Verfasser,

daB die runden Kerne auf einem sehr fruhen Stadium der Hoden-

anlage, ohne sich zuerst geteilt zu haben, und wahrend sie noch

Platz genug batten, sich in der Wandschicht auszubreiten, ihre

Einwanderung beginnen.

Abschnitt B.

Die Keimzellen.

Parallel mit der Entwickelung der Generationsorgane verlauft

auch diejenige der Keimzellen , deren auBeren Rahmen wir also

im vorigen Abschnitt betrachtet haben.

Bei Enteroxenos verhal-

ten sich in Betreff ihrer Ent-

wickelungsdauer die mann-

lichen und die weiblichen

Keimzellen sehr verschieden.

Die erste Spur eiuer Hoden-

anlage wird erst sichtbar,

wenn die Teilungsperiode der

Oogonien schon weit vorge-

schritlen ist; und die Ent-

wickelung der miinnlichen

Keimzellen — mit ihrer

langen Reihe aufeinander

folgender Zellgenerationen —
wird in einer Periode voll-

zogen, wahrend welcher die

weiblichen Keimzellen nur

durch eine einzige Zellgene-

ration, die Oocyten I. Ord-

nung, repnisentiert werden

(siehe Textfig. C).

Ob dieser Unterschied

in der Entwickelungsdauer

zwischen mannlichen und

weiblichen Keimzellen auch

fiir andere Tiere charakte-

ristisch ist, liiCt sich zur Zeit

1^. A.
Fig. C. Eine Modifikation von deni

bekannten BovERischen Schema, uni den
Unterschied in der Entwickelungsdauer der
weiblichen und der mannUchen Keimzellen
zu illustrieren.
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aus der Literatur nicht ersehen. Doch ist es wahrscheinlich, dafi

dies Verhaltnis je iiach dem Dotterreichtum der Eier variiert,

und es ist wohl audi moglich, daB bei Enteroxenos eine ver-

spatete Anlage des Hodens als ein Ausdruck des sekundar ent-

standenen Hermaphroditism us auzusehen ist.

Obgleich ich diese Arbeit mit einer Untersuchung der raann-

lichen Keimzeimzellen anfing, habe ich doch zuletzt aus ver-

schiedenen Grunden vorgezogen, die Entwickelung der weiblichen

Zellen als Hauptgegenstand meiner Beschreibung zu betrachten,

indem ich nur am Eude jedes Abschnittes das Verhalten der

mannlicheu Zellen zum Vergleich heranziehen werde.

Infolge des schon besprocheneu Unterschieds zwischen Ovarium

und Hoden in ihrera Verhalten zu den Fixationsflussigkeiten,

sind — wo anderes nicht bestimmt angegeben wird — saratliche

Abbildungen der weiblichen Keimzellen nach ZENKER-Praparaten

ausgefuhrt, diejenigen der mannlichen dagegen nach Material, das

in HERMANNScher Fliissigkeit fixiert wurde.

Kap. I. Vermelirungsperiode der Keimzellen.

Wie aus dem vorigen Abschnitt hervorgeht, stammen bei

Enteroxenos sowohl die Oogonien als die Spermatogonien von den

indiflferenten Mesodermzellen ab ; und auch wahrend ihrer weiteren

Teilungen innerhalb der Generationsorgane zeigen sie die groCte

Aehnlichkeit mit diesen.

Eine kurze Beschreibung derselben mufi ich jedoch der Be-

sprechung der komplizierteren Prozesse der folgenden Zellgenera-

tionen voranschicken, urn diese mit dem richtigen Hintergrund

betrachten zu konnen:

Oogonien (Taf. XVII, Fig. 17—29).

Fig. 17 zeigt die Telophase einer Oogonienteilung ; man sieht

hier die beiden neugebildeten Tochterkerne, den Spindelrest und

den Zwischenkorper ; die Teilung des Zellkorpers ist noch nicht

vollendet.

In den Kernen, die uns hier allein beschaftigen werden, liegen

noch die Chromosomen der letzten Teilung recht deutlich von-

einander getrennt. Ihre Form ist aber auffallend zackig, und

von den Spitzen dieser Zacken sieht man uberall feine Linin-
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faden ausgehen, die die einzelnen Chromosomen miteinander ver-

binden.

Auf diesem Stadium sind noch keine Nukleolen sicher nach-

weisbar; doch lassen sich zuweilen schon jetzt einzelne chroma-

tische Kuotenpunkte des Kerngeriistes erkennen , die vor den

iibrigen sowohl durch ihre GroCe als durch die Menge der von

ihnen austretenden Lininfadchen ausgezeichnet sind. In den

jiingsten Kernen scheinen oft zwei oder mebrere solcbe Punkte

miteinander zu konkurrieren ; bald uimmt jedoch einer derselben

stark an GroCe zu, wahreud die iibrigen zuriicktreteu ; und dieser

rasch heranwachsende Knotenpunkt des Kerngeriistes bildet die

Grundlage des Nucleolus (Fig. 18—22 N).

Der Nucleolus liegt immer oberflachlich im Kern. Seine

Form wird in ZENKER-Priiparateu nur schlecht erhalteu ; er zeigt

hier eine unregelmaCig zackige Oberflache, wahreud dieselbe in

HERMANN-Priiparaten (Fig. 20) ganz glatt und kugelig gewolbt ist.

Schon friih konnen Vakuolen im Innern des Nucleolus er-

scheinen , und dieselben nehnien wiihrend der Kernruhe sowohl

an Zahl als auch an GroCe zu.

Fig. 18—20 zeigen, wie sich das Chromatin alhuiihlich iiber

das ganze Liniugeriist ausbreitet, wahrend es auch gleichzeitig

an Farbungsvermogen verliert. Selbst wahrend der vollen ,Kern-

ruhe' findet man doch noch in den Knotenpunkten des Geriistes

groCere Ansammlungen von Chromatinsubstanz, durch feine

Hriicken miteinander verbunden.

In Fig. 21 sieht man die Prophase der folgenden Teilung

eingeleitet. Das Chromatin ist hier wieder in einzelne, deutlich

hervortretende Fiiden zuriickgezogen worden, auf welchen jedoch

noch die Kuotenpunkte des Liningerustes als Verdickungen sichtbar

sind. Nie habe icli in den Oogonien einen einzigen zusammen-

hangenden Fadenknauel vorgefunden, und ich moclite auch das

Vorkommen eines solcheu bei Enteroxeuos iiberhaupt bezweifeln.

Die folgenden Abbihlungen (Fig. 22—24) illustrieren die

Chromosom enbildung der Oogonien. Der Nucleolus wird bald

aus dem Verband mit den Chromatinfaden gelost, und schon

vor der Auflosung der Kernmembran verschwindet er vollstAndig.

Ein ilhnliches Verschwinden des Nucleolus wird weiter unten

auch bei der Oocytengeneration beschrieben, und daselbst wird

auch die Frage nach einer Deutung dieses Voiganges etwas nfther

erortert.

Die zuerst diinn-fadenformigen Chromosomen werden bald
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durch Kontraktion kurzer und dicker, und eine Langsspalte tritt

immer deutlicher an ihnen hervor.

In Fig. 25—26 wird die Metaphase einer Oogonienteilung ab-

gebildet, in Fig. 27—28 endlich die spateren Phasen derselben.

In den Aequatorialplatteu habe ich niehrnials deutlich 34 Chromo-

somen zahlen konnen, die, wie aus der Fig. 25 hervorgeht, von

sehr verschiedener GroCe sind. Bei eiuem Vergleich mehrerer

soldier hat sich erwiesen, daC unter den 34 Chromosomen stets

8 groJBe vorkonimen (I Fig. 25) und ebenso auch 8 ganz kleine

(III Fig. 25), wahrend die ubrigen 18 Chromosomen von mittlerer

GroCe sind ; die zu einer Gruppe gehorenden Chromosomen zeigen

jedoch auch unter sich kleine Variationen, und der Uebergang von

einer Gruppe zu einer anderen ist daher nicht ganz scharf.

Die Langsspalte der Chromosomen zeigt den Plan ihrer Teilung.

Fig 29 gibt endlich ein Bild der Telophase einer Oogonien-

teilung. Beide Tochterplatten sind etwas schief getroffen, und die

Form und GroCe der Chromosomen tritt daher nicht klar hervor

;

doch sieht man deutlich genug, wie mehr als 30 getrennte Chromo-

somen in jeden Tochterkern hiueintreten.

In den ruheuden Oogonien ist nur sehr selten eine „Sphare"

sichtbar und dann immer nur als eine nicht scharf begrenzte,

etwas verdichtete Zone des Cytoplasmas. Infolgedessen kommen die

Centrosomen auch nur selten deutlich zum Vorschein, indem

sie von den Mikrosomen des Cytoplasmas nicht immer unterscheid-

bar sind. Doch habe ich oft genug in der Nahe der Kernmembran
2 starker farbbare Kornchen wahrgenommen, um ihr konstantes

Auftreten an dieser Stelle annehmen zu diirfen.

Die Centrosomen erscheinen auch wahrend der Teilung als

kleine, runde, scharf begrenzte Piinktchen, die wahrend der Ana-

phase an GroBe zunehmen, um sich zuletzt in 2 Tochtercentrosomen

zu teilen (Fig. 26-28).

Im obigen sind die verschiedenen Phasen einer Oogonieu-

generation skizziert, wie sie in den jiingsten Ovarien, wo die

Keimzellen noch mitten in ihrer Vermehrungsperiode angetroffen

werden, vorkommen. Die Beschreibung konnte aber ebensogut

fiir die letzte Generation der Oogonien gelten, aus deren Teilung

die jungen Oocyten hervorgehen. Dieselbe unterscheidet sich

namlich in keiner Weise von den fruheren Generationen, und nur

durch die Entwickelungsstufe des Ovariums und der umliegenden

Keimzellen laGt sich entscheiden, ob man die letzte oder eine der

fruheren Generationen der Oogonien vor Augen hat.
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Spermatogonien (Taf. XXIII, Fig. 153-156).

Auch fiir die Spermatogonien gilt dasselbe, was ebeu in Be-

treff der Oogonien ervvahnt wurde, daC zwischen den verschiedenen

Generationen derselben kein charakteristischer Unterschied besteht.

Wie im vorigen Abschnitt beschrieben wurde, wandern die

Ursamenzellen von dem Keimlager in die Hodenblase hinein, urn

hier bald in die erste Teilung einzutreten, und die Abkommlinge

einer solchen Ursamenzelle lieCen sich spater an der Wand der

Hodenblase zu einem dichten Haufen gesammelt vorfinden.

Durch Zahlung der einzeluen Zellen in einer Reihe solcher

Gruppen der reifen Hodenblase laCt sich auf die Anzahl der erfolgten

Spermatogonieuteilungen zuriickscblieCen. Es zeigt sich hierbei,

daB dieselbe keineswegs konstant ist, und es scheint, daC sie auch

von der Lage der Ursamenzellen in der jungen Hodenblase be-

einfluCt werden kann.

Wo namlich das Keimlager von Anfang an diinn war, so daC

die Ursamenzellen vereinzelt sich ablosen konnten, da sind iiber-

all die Keimzellengruppen relativ klein und lassen auf wenige,,

3—5, Spermatogonieuteilungen zuriickschlieCen. Wo aber, wie es

zuweilen am Boden der Hodenblase der Fall ist, eiue dickere Lage

des Syncytiums liegen geblieben ist, von welcher zahlreiche Ur-

samenzellen ihren Ursprung nehmen, da wird bald von den Ab-

koramlingen derselben eine kompakte Zellmasse gebildet (siehe

Taf. XVI, Fig. 9 ^^^f) ; und hier erhalteu sich die Spermatogonien

als solche bedeutend langer, als es bei freiliegenden Zellen der

Fall ist.

Die Teilung der Spermatogonien unterscheidet sich nicht

wesentlich von derjenigen der Oogonien und also auch nicht von

der Teilung der Bindegewebszellen.

Fig. 153—156 zeigen eiuzelne Stadien einer solchen Teilung,

in deraselbeu MaBstabe ausgefiihrt, wie die entsprechenden Stadien

der Oogonien. Der Unterschied zwischen beiden Serien ist ein

rein iiuCerer und liiBt sich auf die verschiedenen Lagebeziehungen

der beiden Zellformen zuruckfiihren ; die Oogonien liegen im

Ovarium dicht gedritngt, und ihre Form wird daher durch den

Druck der umliegenden Zellen stark beeinfluBt, wiihrend die Sper-

matogonien die abgerundete Form freischwimmender Zellen auf-

weisen.

Sowohl die Chromosomen wie auch die Centrosomen verhalten

sich in den Spermatogonien ganz wie in den Oogonien, und ich

brauche daher in Bezug auf diese nur auf die obige Beschreibung
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der Oogonien hinzuweisen. Doch mochte ich anf Fig. 154 auf-

merksam machen, in der ein nur selten vorkommendes Verhalten

der Chromosomen abgebildet ist, indem dieselben hier wahreud

der Teilung ringformig um die Zentralspindel herum angeordnet

waren. Aehnliche Bilder sind mir auch zuweilen unter den

Oogonien begegnet, ohne dafi ich jedoch entscheiden konnte, in

welclien Verlialtnissen diese Anordnung der Ciiromosomen ihren

Grund hatte.

Fig. 155—156 zeigen typische Bilder der spateren Teilungs-

phasen der Spermatogonien. Zwischen beiden Tochterplatten

weichen die Spindelfasern stark auseinander, und der zwischen

denselben eingeschlossene Raum erscheint deutlich heller als das

umliegende Cytoplasma.

Die Einschntirung des Zellkorpers scheint — wenn sie erst

einsetzt — sehr rasch vor sich zu gehen, und bei den freiliegenden

Spermatogonien iramer in charakteristischer Weise. Die Tochter'

zellen runden sich zuerst voUig gegeneinander ab, wahrend die

Spindelfasern noch wie eine breite Briicke die beiden Tochter-

kerne verbinden (Fig. 156). Dann wird die Beriihrung zwischen

den Zellen wieder mehr intim, bis sie sogar gegeneinander ab-

geplattet werden konnen. Erst nach der Bildung eines Zwischen-

korperchens an der Mitte der Faserbriicke losen sie sich zuletzt

vollig voneinander.

Eine Zentralspindel war wahrend der mittleren Phasen

der Spermatogonienteilung nicht direkt nachweisbar; daC eine

solche jedoch vorhanden ist, zeigt sich am Ende der Teilung, wenn

die Bildung der Tochterkerne angefangen ist. Die neugebildeten

Kernvakuolen treten namlich seitlich von der Spindel heraus

(Fig. 157), und man sieht die Centrosomen beider Tochterzellen

durch kontinuierliche, achromatische Fasern in Verbindung stehen.

Diese Zentralspindel kontrahiert sich jetzt stark, wodurch die

Centrosomen beider Tochterzellen einander genahert werden, und

an der Zellgrenze wird auf Grundlage der Spindelfasern ein

leicht zerbrechliches Zwischen korperchen gebildet. Nach der

Trennung beider Tochterzellen verschwindet in denselben bald jede

Strahlung, und nur eine schwache Verdichtung des Cytoplasmas

bezeichnet noch die Stelle, wo die Centrosomen zu suchen sind.

In solchen Spermatogonien aber, die nicht frei in der

Hodenblase liegen, sondern so dicht gedrangt, daC die Tochter-

zellen auch nach vollendeter Teilung ihre intime Beriihrung be-

wahren, da bleiben auch die Spindelreste lange bestehen, als ob
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sie durch die hier nicht zerbrochenen Zwischenkorperchen fest-

gehalten wtirden.

Kap. II. Synapsis und Wachstum.

Oocyten I (Taf. XVII, Fig. 30-48).

Die jiiDgsten Oocyten werdeu bei Individuen von etwa 20 mm
Lange gefunden, bei welchen die Hodenanlage nur erst eine kom-

pakte Epithelknospe bildet.

In Fig. 4, die einen Teil eines solchen Ovariums wiedergibt,

sieht man, wie die Oocyten verschiedener Altersstufen ganz un-

regelmaCig vermiscbt vorkommen, und es wiirde hier sebr schwierig

sein, die verschiedenen Stadien in die richtige Reihenfolge einzu-

ordnen, wenn nicht die Grofie der Oocytenkerne als Wegweiser

dienen konnte. Die Kerne nehmen namlich wahrend dieser lange

dauernden Zellgeneration immerfort an GroCe zu, eine Eigenschaft,

die bei der Untersuchung einen Avesentlichen Vorzug der Oocyten

vor den Spermatocyten bezeichnet.

Die Entwickelung der Oocyten zerfiillt in zwei verschiedene

Abschnitte, von denen der erste durch Veranderungen inuerhalb

des Kernes charakterisiert wird, wahrend in deni zweiten die Uni-

bildungen des Cytoplasmas die Hauptrolle spielen.

Wir werden im folgenden diese beiden Perioden etwas naher

betrachten, wobeijedoch auf die Umbihiungeii des Chromatins wah-

rend der ersten Periode das Hauptgewicht gelegt werden soil.

I. Synapsis. Im vorigen Kapitel wurde gezeigt, wie am
Ende der letzten Oogonienteilung in jede Tochterzelle 34 getrennte

Chromosomen von uugleicher Grofie hineintraten. Wie fruher in

den Oogonien, entsteht jetzt auch in jeder Oocyte auf Grundlage

dieser Chromosomen ein junger Kern (Fig. 30—31), und es bildet

sich in demselben allniahlich ein typisches Kerngeriist (Fig. 32).

Die Geriistbildung bleibt doch nicht auf dem tiir ruhende

Kerne anderer Zeligeuerationen typischen Stadium stehen, sondern

das Chromatin wird in den jungen Oocyten viel feiner verteilt, als

es in den Oogonien der Fall war.

Zuletzt erscheint dann im Oocyteukern — nicht nur ober-

flachlich, sondern audi in seinem Inneren — ein aufierst feines

Netzwerk, dessen Faden zwar aufierordentlich zart und diinn sind,

aber doch — wie aus ihrem Farbungsvermiigen hervorgeht —
deutlich chromatiuhaltig. Die Maschen dieses Nctzes sind relativ
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eng, und die Knotenpunkte treten iiberall als ganz kleine Ver-

dickungen auf dem Fadenwerk hervor (Fig. 33).

Der Nucleolus wurde schon wiihrend der ersten Auflosung

der Chromosomen in derselben Weise wie in den Oogonien ge-

bildet und er wird auf diesem Stadium, das ich als Praesynapsis
bezeichnen mochte, oberflachlich im Kern gefunden — eine Lage,

die er wahrend der ersten Periode der Oocytengeneration stets

beibehalt.

Das Stadium des feinen Chromatinnetzes ist nur von kurzer

Dauer, und bald sieht man in demselben einzelne Fadenzuge vor

den iibrigen hervortreten {a und a Fig. 33). Diese Fadchen er-

scheinen ganz unerheblich dicker und starker gefarbt als die

iibrigen Telle des Netzwerkes ; doch wiirden sie durch diese Eigen-

scbaften kaum die Aufmerksamkeit auf sich Ziehen konnen, wenn

nicht gleichzeitig auch die sie kreuzenden Faden des Netzwerkes

an Farbbarkeit abgenommen batten. — Es scbeint, als ob das

Chromatin jetzt beginnt, sich von der feinen netzformigen Ver-

teilung auf einzelne Fadenzuge zuriickzuziehen, und es lafit sich

schon jetzt ein gewisser Parallelismus zwischen den letzteren

nachweisen,

Ein solcher tritt bald deutlicher hervor und man sieht dann

auch (Fig. 34—36), wie sich je 2 parallel verlaufende Fadchen

einander nahern, indem die sie verbindenden Lininfadchen ver-

kiirzt werdeu.

Es ist dies das Stadium einer paarweisen Konjugation der

Chromatinfadchen und es entspricht zeitlich dem von Moore (1896)

als Synapsis bezeichneten Zustand des jungen Oocytenkernes,

Das feste Zusammenballen des Chromatins, das diesem Namen

zu Grunde liegt, kommt auch bei Enteroxenos bei vielen der in

Sublimat iixierten Praparate vor und es scheint, als ob eben

diese Stadien der feinsten netzformigen Verteilung des Chromatins

und der dunnen Fadchen weniger widerstandsfahig gegen die

Reagentien sind als die iibrigen Stadien dieser Zellgeneration.

Wie an anderer Stelle erwahnt worden ist, hat sich auch

gerade bei diesen Stadien ein Uuterschied zwischen den mann-

lichen und den weiblichen Keimzellen geltend gemacht, indem die

ZENKERsche Flussigkeit wohl bei den dicht liegenden Oocyten ganz

klare Bilder gibt, aber auf den in der HjDdenblase freiliegenden

Spermatocyten eine zu starke Wirkung iibt, indem sie zu einem

voUigen Zusammenflufi des Chromatins an der einen Seite des

Kernes fiihrt.

Bd. XLI. N. F. XXXIV. 13
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Der in Fig. 34 abgebildete Kern scheint mir fiir eine Analyse

der Vorgange wahrend der Synapsis von besonderem Interesse zu

sein. Dieser Kern zeigt namlich einen Unterschied zwischen seiner

oberen und unteren Halfte ; in der oberen Halfte stimmt die Ver-

teilung des Chromatins noch mit dem in Fig. 33 gegebenen Bild

iiberein, in der unteren mit Bildern spaterer Stadien.

Dort besteht noch die alte netzformige Verteilung des Chro-

matins im Kern , doch zeichnen sich schon bei genauer Be-

trachtung einzelne Fadenzuge vor den Umgebungen aus. Solche

sind z. B. die beiden Fadchen a und a der Fig. 34, und bei einer

Verfolgung dieser Fadchen nach unten sieht man, wie der Ab-

stand zwischen ihnen imraer kiirzer wird, bis sie zuletzt dicht

nebeneinander liegen und als feiner Doppelfaden ihren Verlauf in

die untere Halfte des Kerns fortsetzen. Hier hat die netzformige

Verteilung des Chromatins vollig aufgehort, indem es sich von den

Maschen des fruheren Netzvverkes zu feinen geschliingelten Fad-

chen zuriickgezogen hat, die schon hier in ihrer ganzen Lange

paarweise konjugiert sind.

Zwischen den chromatischen Doppelfiidchen sieht man noch

iiberall ein feines Liningerust ausgespannt, in derselben Anordnung

wie das friihere Chromatinnetz, nur hat es jetzt seine Farbbar-

keit vollig eingebiifit und hebt sich nur durch das stiirkere Licht-

brechungsvermogen von dem auch farblosen Kernsaft ab.

Die Knotenpunkte des fruheren Netzwerkes sind noch an den

Chromatinfiidchen deutlich sichtbar als kleine Verdickungen, von

welchen iiberall Lininfaden austreten. Es ist von Interesse zu

bemerken, daC diese Knotenpunkte auf den beiden Komponenten

eines Doppelfadens einander stets genau gegeniiber liegen.

Dieses genaue Zusammenpassen der Knotenpunkte je zweier

konjugierenden Chromatinfadchen kommt erst wahrend der An-

naherung derselben zu stande. Wenn die Fadchen zuerst aus dem

Chromatinnetz hervortreten, ist noch in dieser Beziehung zwischen

je 2 i)arallel verlaufenden Nachbarfiidchen keine durchgehende

Uebereinstimmung vorhanden {a—« Fig. 34) und es scheint daher,

als ob wahrend der Annaherung der konjugierenden Fadchen eine

Streckung einzelner Partien derselben stattfinde, bis die Knoten-

punkte ihre endliche Lage erreichen.

Welcher Art die Krafte sind, die die Koujugation der Chroma-

tinfiidchen bewirken und wo sie in erster Instanz ihren Sitz haben

— dies sind Fragen, die wohl kaum durch eine morphologische

Untersuchung eine Beantwortung erwarten konnen. Doch glaube
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ich aus der eben besprochenen Einstellung der Knotenpunkte

schliefien zu diirfen, dafi die AnnaheruDg der Fadchen durch eine

Kontraktion der sie verbindenden Telle des Liningerustes zunacbst

vermittelt wlrd. Dadurch wiirden die Knotenpunkte zu elner

Annaherung gezwungeu werden, wenn sle auch zuvor einander

nicht genau gegenuber lagen.

Elne volllge Verscbmelzung der Chromatlnfadchen geschieht

in der Synapsis nicht. Ueberall, wo die Doppelfadchen von

der Fliiche gesehen werden, tritt auch ihre Doppelheit deutllch

hervor, und wo die Enden derselben frei im Kernraum hervorragen

(c Fig. 34—39), welchen ihre beiden Komponenten meistens deut-

llch auseluander. Die von ihren verdickten Endknoten austretenden

Lininfiidchen gehen hler kontlnulerllch in das netzformige Geriist

iiber, das noch iiberall im Kernraum verbreitet erschelnt. Da-

gegen haben sich die verdickten Knotenpunkte der mittleren

Strecken der Doppelfadchen einander sehr oft bis zur Beruhrung

genahert.

Was die Lage der Chromatlnfadchen im Kern anbelangt, ist

zuerst zu bemerken, dafi auf keinem Stadium ein zusammen-

hangender Fadenknauel exlstlert. Schon bei ihrem ersten Er-

scheinen in dem Netzwerk des jungen Oocytenkerns treten die

Chromatlnfadchen als deutllch begrenzte Fadenstiicke hervor, die

entweder mit beiden Enden an der Kernmembran oder mit dem
elnen Ende hler und dem anderen am Nucleolus befestigt slnd

(Fig. 34 d\ Fig. 35, 40 etc.) oder endlieh mit elnem oder mit

beiden Enden frei im Kernraum endigen (c u. e Fig. 34—40). Im
letzteren Fall sleht man nicht selten, dafi die frelen Enden eines

Doppelfadchens zusammengebogen slnd, und dafi in dleser Welse

Schlingen oder Rlngblldungen entstehen (e Fig. 38—40).

In vielen Fallen — doch keineswegs immer — zeigen die

Chromatlnfadchen nach der Konjugatlon elne polare Anordnung

(Fig. 37 u. 42), Indem ihre Befestigung an der Kernmembran

wesentlich an der den Centrosomen zugekehrten Halfte derselben

stattfindet. Vlel ofter schelnt dagegen eine volllg regellose Ver-

teilung der Doppelfadchen im Kern vorzukommen.

Nach der vollendeten Konjugatlon, in den Stadlen der Fig. 37

bis 42, die unter dem Namen Postsynapsis zusammengefafit

werden konnen, nehmen die Doppelfadchen. sowohl an Lange als

besonders auch an Dlcke sehr erheblich zu. Dlese Zunahme des

Chromatins geht in den Oocyten welt iiber die Grenze des nor-

malen Heranwachsens der Chromosomen zwlschen je 2 Zell-

18*
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teilungen hinaus, und auch die Kernvakuole nimmt wahrend dieser

Zeit rasch an GroCe zu.

Mit dem in Fig. 42 abgebildeten Stadium ist wohl der relativ

grofite Chromatinreichtum der Oocytenkerne erreicht, und es

treten jetzt in der Anordnung der Doppelfiidchen Veranderungen

ein, die den Uebergang vermittelu zvviscben der ersten Periode

dieser Zellgeneration , die in der Konjugation der Chromatin-

faden ihren Schwerpunkt hat, und der zweiten, die als eine

„Wachstumsperiode" der Oocyten im eigentlichen Sinne des Wortes

bezeichnet werden kann.

Die polare Anordnung der Chromatinfadchen wird — wo eine

solche vorhanden war — aufgegeben. Sie nehmen jetzt eine ober-

flachliche Lage im Kern ein (Fig. 43—45). Auch das Aussehen

der einzelnen Fadchen wird allmahlich verandert. Die Knoten-

punkte, die auf dem Stadium des maximalen Chromatinreichtums

der Fadchen kaum sichtbar waren, treten jetzt wieder immer

deutlicher hervor, indem die dazwischenliegeuden Strecken der

Doppelfadchen diinner werden.

Diese Veranderungen bilden die Einleitung zu einer zweiten
netzformigen Verteilung des Chromatins im Oocytenkern.

Es sammelt sich zuerst an den Knotenpuukten der Fadchen, um
sich von diesen weiter uber die feinen Lininbriicken auszubreiten,

die wahrscheinlich die ganze Zeit zwischen den Chromatinfaden

ausgespannt gewesen sind, wenn sie auch nicht auf alien Stadien

der Postsynapsis nachweisbar waren.

Die Figg. 47—48 zeigen Oocytenkerne, in denen die chro-

matischen Doppelfadchen nur nuch stellenweise sichtbar sind,

wahrend sich das Chromatin groGtenteils zu einem obertiitchlich

im Kern gelegenen grobmaschigen Netzwerk verbreitert liat.

Die zuletzt besprocheneu Stadien vermitteln, wie erwahnt,

den Uebergang zwischen beiden Periodeu in der Entwickelung der

Oocyten, und sie konuten insofern der Wachstumsperiode zuge-

rechnet werden, als eine Dotteransammluug im Cytoplasma schon

von dem Stadium der Fig. 44 an vor sich geht. Wenn ich sie

doch der ersten Periode zurechne, so geschieht dies aus zwei

Grunden, erstens weil alle bis jetzt besprocheneu Stadien der

Oocyten bei einem und demselben Individuum vorgefuudeu werden

konnen, also eine kontiuuierliche Reihe rasch aufeinander folgen-

der Veranderungen reprasentiereu, und zweiteus weil im Verhalt-

nis des Nucleolus mit dem Stadium der Fig. 48 ein Uebergang

von dem typischen Verhalten der Postsynapsis zu demjenigen der

Wachstumsperiode statttiudet.
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Ehe ich jedoch zu dem Verhalten des Nucleolus iibergehe,

mochte ich noch die Frage nach der raorphologischen Bedeutung

der Chromatinfadchen etwas naher erortern.

Sind die dunnen Chromatinfadchen, die aus dem Kernnetz

herausdifferenziert warden, und die wir spater kontinuierlich ver-

folgt haben, schon als individualisierte Chromosomen
zu betrachten, die als solche konjugiert haben, um nachher ein

starkes Wachstum zu erleiden? Oder sind sie vielleicht nur als

ein Ausdruck eigentiimlicher Umbildungen im gesamten Kernnetz

aufzufassen, deren Resultat sich erst spater in der Auzahl und

dem Bau der Chromosomen erkennbar machen wird?

Ganz sicher laBt sich nach meinen Beobachtungen diese Frage

nicht beantworten, doch mochte ich nicht unterlassen, auf einige

Tatsachen aufmerksam zu machen, die zu Gunsten der ersten

Auffassung sprechen, nach der die einzelnen Chromatinfaden als

Chromosomen aufzufassen waren.

Wie schon erwahnt, existiert in den Oocytenkernen zu keiner

Zeit ein zusammenhangender Fadenknauel, sondern immer nur

getrennte Fadchen von ungleicher Lange. Die Lage dieser Fad-

chen im Kern und ihre Beziehungen zur Kernmembran oder zum

Nucleolus scheinen von ihrer Stellung in dem prasynaptischen

Kernnetz bestimmt zu werden, und nach der vollendeteu paar-

weisen Konjugation scheinen die Doppelfadchen wahrend aller

Stadien der Postsynapsis einander gegenuber eine vollige Unab-

hangigkeit zu bewahren.

Eine Zahlung der Doppelfadchen ist jedoch wegen ihrer dichten

Lage und ihres unregelmaCigen Verlaufes im Kern aufierordent-

lich schwierig, und wie ich schon in einer vorlaufigen Mitteilung

(1905) erwahnt habe, ist mir eine sichere Zahlung iiberhaupt nur

einmal gelungen. Es verdient aber bemerkt zu werden, dafi in

diesem einen Fall (Fig. 42) die Zahl der Doppelfadchen 17 aus-

machte, also genau die Halfte der Chromosomenzahl der Oogonien

und dieselbe Zahl, die vor der ersten Reifungsteilung wieder zum

Vorschein kommt. Auch die Grofienverbaltnisse der Doppel-

fadchen lassen sich mit denjenigen der Chromosomen der Oogonien

und der Reifungsteilungen in Einklang bringen. Es sind 4 lange

Doppelfadchen (1—4 Fig. 42) vorhanden und ebenso auch 4 ganz

kurze (14—17), wahrend die ubrigen von mittlerer GroCe sind.

(In den Oogonien wurden, wie fruher erwahnt, 8 grofie, 8 kleine

und 18 mittlere Chromosomen vorgefunden.)
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Diese Zahlenverhaltnisse, auf Grundlage nur einer einzigen

Zelle gewonneD, geniigen naturlich nicht, um die Chroniosomen-

natur der Doppelfadchen festzustellen, wenn sie auch zu Gunsten

einer solchen Annahme angefuhrt werden konnen. Sie werden

iibrigens durch die Beobachtungen Montgomery's wesentlich ge-

stutzt, der bei Amphibien (1903) und Arthropoden (1905) in der

Postsynapsis ahnliche Zahlenverhaltnisse nachweisen kounte.

Auch ein anderer Umstand konnte als Stutze fur die Auf-

fassung dienen, daC die Doppelfadchen der Postsynapsis bei

Enteroxenos individualisierte Chromosomen reprasentieren. In den

normalen Kernen kommen frei liegende Chromatinfadchen nur

vereinzelt vor, wahrend die meisten an dem Nucleolus oder der

Kernmembran befestigt sind. Doch habe ich auch 2 Kerne gesehen, in

denen die freie Lage der Fadchen vorherrschend war (Fig. 38 u. 41);

und hier konnte naan sich kaum der Auffassung erwehren, daC

wirklich getrennte Chromosomen vorliegen. Diese beiden Kerne

sind zwar nicht normal, aber ihre Abnormitiit scheint sich nur

auf die Befestigung der Chromosomen zu beziehen und nicht auf

ihren Bau, was aus ihrer Aehnlichkeit mit den Chromosomen

anderer Zellgenerationen hervorgeht. Der iiltere Kern (Fig. 41)

ist mit seinen ausgewachsenen Chromosomen den Sperniatocyten-

kernen iihnlich, und die noch ganz jungen Chromosomen der

Fig. 38 zeigen eine auffallende Uebereinstimmung mit deujenigen,

die nach Abschlufi der ersten Reifungsteilung im Ei und in der

Polocyte vorkommen (siehe Taf. XXII, Fig. 131—135).

Auf Grundlage der eben angefiihrten Beobachtungen bin ich

geneigt, die Chromatinfadchen der jungen Oocytenkerne als indivi-

dualisierte Chromosomen zu betrachten, die in einer Anzahl von 34

in dieselben eingetreten sind, die aber paarweise konjugiert haben,

so daU in den heranwachsenden Oocytenkernen Doppelfadchen in der

halben Anzahl vorgefunden werden. Nachdem jedes dieser Doppel-

chromosomen wahrend der Postsynapsis stark an GroCe zugenommeu

hat, faugen sie wieder die Bildung eines chromatischen Keru-

netzes an, das wahrend der ganzen Wachstumsperiode der Oocyten

bestehen bleibt.

Das Verhalten des Nucleolus wahrend dieser Periode

mochte ich noch ganz kurz beschreiben. Meine Untersuchung war

in diesem Punkte nicht so viel auf den Bau und die Bedeutung

des Nucleolus selbst, als auf das Verhaltnis zwischen demselben

und den Chromosomen gerichtet. Und da mir die Beantwortung

dieser Frage schon durch ein geuaues Studium meiner Eisen-
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hamatoxylinpraparate klar wurde, habe ich fiir das Studium des

Nucleolus keiue eigene Farbetechnik angeweodet. Doch hat es

sich hier als dringend notwendig erwiesen, die Resultate der

ZENKER-Praparate durch einen Vergleich mit HERMANN-Material

zu kontrollieren.

Der Nucleolus tritt in der jungen Oocyte — wie auch in

den Oogooien — zuerst nur als ein besonders grofier Knotenpunkt

ira Kernnetz hervor. Derselbe nimmt rasch an GroCe zu, seine

Oberflache ist (in HERMANN-Praparaten) glatt abgerundet und im

Innern zeigt er schon friih (Fig. 42 a) einzelne kleine Vakuolen,

die spater sowohl an Zahl wie auch an GroCe zunehmen (Fig. 45 a).

Solange das Chromatin im Oocytenkern in deutlich getrennten

Fadohen angeordnet ist, sind dieselben immer in wechselnder An-

zahl an dem Nucleolus befestigt und dieser behalt im Kern eine

oberflachliche Lage.

Wenn aber beim Uebergang zur Wachstumsperiode der Oocyten

die Chromatinfaden sich wieder auflosen, dann wird auch ihre

Verbindung mit dem Nucleolus gelockert, und dieser lost sich

endlich (Fig. 48) ganz von denselben los und sinkt von seiner

oberflachlichen Lage ins Innere des Kerns hinein. Die Doppel-

fadchen aber, die friiher am Nucleolus befestigt waren, bleiben

noch immer uuter sich in Verbindung stehen, und diejenige Stelle

der Kernoberflache, wo sich der Nucleolus friiher befand, wird

spater wahrend der ganzen Wachstumsperiode durch einen Chro-
matinknoten (Jin Fig. 48) bezeichnet, von dem stets eine An-

zahl chromatischer Doppelfadchen ausstrahleu.

Der Nucleolus wird von jetzt an immer bei mittlerer Ein-

stellung im Kern gefunden, von einem zarten Liningeriist um-

geben, aber ohne Verbindung mit dem chromatischen Kernnetz,

das oberflachMch im Kern ausgebreitet ist.

II. Wachstumsperiode. In dem Hineinsinken des Nuc-

leolus ist ein Moment zu ersehen, das den Uebergang vom Kern

der Postsynapsis zu dem „Wachstumskern" — wie ich im

folgenden den Kern der Wachstumsperiode kurz benennen werde

— bezeichnet.

Wahrend die komplizierten Veranderun'gen der ersten Periode

des Oocytenkerns relativ sehr rasch vollzogen werden, finden wir

ira Gegensatz dazu in der Struktur des Wachstumskerns eine

auCerordentliche Stabilitat.

Die Wachstumsperiode dauert sehr lange, wahrend des ganzen
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Wachstums des Tieres von 20 mm Lange bis zur Geschlechtsreife

(ca. 80 mm), und wenn man von dem GroCenunterschied absieht,

so geben die Wachstumskerne aller Altersstufen immer dasselbe

Bild: ein grobmaschiges Chromatinnetz, oberflachlich im Kern ge-

legen, in dessen Faden eine Doppelheit oft nachweisbar ist, UDd

in dem ein chromatischer, auch oberflachlich gelegener Knoten-

punkt deutlich hervortritt, uud endlich im Inneren des Kerns ein

groBer Nucleolus.

Der letztere zeigt bald nach dem Einsinken ins Innere des

Kerns ein verandertes Verhalten zu den von mir benutzteu Fixa-

tionsflussigkeiten. Wahrend auf friiheren Stadieu ein auffallender

Unterschied sich nach Fixation mit Hermanns und Zenkers

Flussigkeit geltend machte, ist dies jetzt nicht mehr der Fall.

Auch die mit ZENKERScher Flussigkeit fixierten Nukleolen haben

jetzt ihre runde Form und glatte Oberflache bevvahrt und werden

auch nicht mehr vou Eisenhiimatoxyliu so stark gefiirbt wie auf

friiheren Stadien, sondern lassen ihre innere Struktur wohl her-

vortreten.

Der Kern nimmt wahrend der Wachstumsperiode noch stark

an Grofie zu (vergl. Taf. XVI, Fig. 4—5) und auch die Chromatin-

meuge des Kernnetzes halt mit diesem Wachstum ungefahr gleichen

Schritt, was auch dazu beitriigt, daB die Wachstumskerne aller

Altersstufen so gleich aussehen.

Die Verauderuugen im Bau des Ovariums und damit auch

in der Anorduung und Lage der Oocyteu wahrend der Wachs-

tumsperiode sind sclion im ersten Abschnitt dieser Arbeit be-

schriebeu worden. Und da ich auf die Dotterbildung hier nicht

eingeheu mochte, bleibt uur noch eine Besprechuug des Verhalteus

der Centrosomen dieser Zellgcneration iibrig.

Darliber ist nicht viel zu sageu. Bei der letzten Oogonien-

teilung traten in jede Oocyte zwei kleine dicht aneinauder liegende

Centrosomen hiuein, die in der Nahe der Kerumembran ihre Lage

batten. Wie in den Oogouien findet man auch hier keine deut-

liche Sphare um die Centrosomen herum, uud es ist daher oft

nicht moglich, dieselbeu mit Sicherheit zu erkenueii. Doch habe

ich in vielen Fallen zwei kleine Koruchen dicht an der Kern-

membran in einer solchen Lage vorgefunden, dalJ ich nicht be-

zweifeln konnte, die Centrosomen vor mir zu haben (Fig. 34, 46,

48). Zuweilen sieht man auch um diese Kornchen herum eine

etwas verdichtete Zone des Cytoplasma, uud ihre Lage, sowie auch

ihre GroCe stimmeu gauz mit den Verhiiltnissen der sicher er-
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kennbaren Centrosomen der ersten Reifungsteilung iiberein (vergl.

Fig. 48, 49, 52).

Spermatocyten I.

Nach der eingehenden Erorterung der Kernverhaltnisse bei den

Oocyten kann ich mich in Bezug auf die Spermatocyten kurz fassen.

Auf Taf. XXIII, Fig. 157—166 sind (nach HERMANN-Praparaten)

einige charakteristische Stadien der Spermatocyten I. Ordnung dar-

gestellt, in demselben MaCstabe ausgefiihrt wie die entsprechenden

der Oocyten (Taf. XVII).

Auffallend ist zuerst die vollige Uebereinstimmung in der Kern-

grofie beider Zellarten (vgl. Fig. 30 mit Fig. 157, Fig. 32—37 mit

Fig. 158—162) und dann auch die Aehnlichkeit der Umbildungen

des Chromatins in den jungen Kernen.

In die Spermatocyten treten — wie auch bei den Oocyten be-

schrieben — eine Anzahl vollig getrennter, ungleich grofier Chro-

mosomen ein. Dieselben losen sich, unter Bildung eines oberflach-

lich im Kern gelegenen Nucleolus, in ein feines chromatisches Kern-

netz auf (Fig. 159). In diesem feinen Netzwerk treten bald einzelne

Fadenziige deutlicher hervor, die sich paarweise einander nahern,

bis sie sich der Lange nach beruhren (Konjugation der Chro-

mosomen. Fig. 160—161).

Auch in den Spermatocyten findet sich kein zusammenhangender

Fadenknauel, sondern die kiirzeren und langeren Doppelfadchen,

die nach voUendeter Konjugation alles Chromatin des Kernes in

sich enthalten, sind teils mit beiden Enden auf der Kernmembran

befestigt, teils mit dem einen Ende hier, dem anderen auf dem

Nucleolus Oder endigen auf einer oder auf beiden Seiten frei im

Kernraum (Fig. 161—162).

Mit Fig. 180 sind wir bis zu einem Stadium der Spermato-

cyten gelangt, das etwa dem zwischen Fig. 37 und 39 liegenden

Stadium der Oocyten entspricht. Von jetzt an geht die Entwicke-

luug beider Zellarten nicht mehr parallel.

In den Oocyten folgt diesem Stadium ein starkes Wachstum,

sowohl der einzeluen Doppelfadchen wie auch des ganzen Kernes,

sowie eine Verbreiterung des Chromatins zu- einem oberflachlichen

Netz im Wachtumskern. In den Spermatocyten dagegen wird das

Chromatin jetzt direkt zu der ersten Reifungsteilung vorbereitet,

ohne dafi eine „Wachstumsperiode" in seiner Zellgeneration ein-

geschaltet wird.
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Die Doppelfadchen nehmen jedoch auch hier nicht unerheblich

an Dicke zu (Fig. 162—164), wenn aucti lange nicht so sehr wie

diejenigen der Oocyten (vgl. Fig. 163 mit Fig. 42); die Kern-

membran weist aber bei den Spermatocyten keine wesentliche

Grofienzunahme auf.

Die Verbindung zwischen dem oberflachlich gelegenen Nuc-
leolus und den Doppelfadchen entspricht auch vollig derjenigen

der jungen Oocyten. Gegen Ende dieser Spermatocytengeneration

wird jedoch diese Verbindung immer lockerer (Fig. 163), bis kurz

vor der Auflosung der Kernraembran der Nucleolus plotzlich ver-

schwindet ; ein ahnliches Verschwinden des Nucleolus wurde schon

bei der Besprechung der Oogonien erwahnt, und auch in den

Oocyten werden wir vor der ersten Reifungsteilung denselbeu

Prozefi wiederfinden.

Die Centrosomen sind wiihrend der ganzen Spermato-

cytengeneration nachweisbar als zwei in der Nahe der Kernmembran

liegende Kornchen (Fig. 158—164).

Auch in Bezug auf die Centrosomen herrscht also zwischen den

jungen Oocyten und den Spermatocyten eine volUge Uebereinstimmung.

Besprechung der Resultate in Betreff Synapsis
und Wachstum.

Es ist von Bedeutung, zwischen dem Verhalten des Chroma-

tins bei den Oocyten und den Spermatocyten einen Vergleich an-

zustellen. Erst dadurch lilBt sich sicher entscheiden, welche Um-
bildungen des Chromatins fiir die Keimzellen als solche charak-

teristisch sind und welche der speziellen Entwickelung der miinn-

lichen resp. der weiblichen Keimzellen angehoren.

Ein solcher Vergleich zeigt, daC die ersten Entwickelungs-

schritte, die sich die uni Konjugation der Chromosomen gruppieren,

fiir beide Geschlechter gemeinsam sind, und diese Entwickelungs-

schritte gewinnen dadurch eine fuudamentale Bedeutung.

Wahrend jetzt aber in den mannlichen Keimzellen die Auf-

gabe dieser Zellgeneration volleudet ist, — es werden hier bald die

Vorbereitungen zur ersten Reifungsteilung getrotfen, — so treten die

Oocyten jetzt in eine zweite Phase ihrer Entwickelung ein, in die

Wachstumsperiode, die gerade fiir die weiblichen Keimzellen charak-

teristisch ist.

Diese Periode wird mit einem weit iiber das gewohnliche MaC
hinausgehenden Wachstum des Chromatins eingeleitet, wahrend es

noch in deutlich getrennte Doppelfadchen eiugeorduet ist.
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Dann folgt zum zweiten Mai in dieser Zellgeneration eine

netzforraige Verteilung des Chromatins im Kernrauna, mit der

gleichzeitig auch ein starkes Wachstum im Cytoplasma anfangt,

das sich durch VergroCerung des Zellleibes und durch Ablagerung

einer rasch steigenden Anzahl groCer Dotterkornchen im Cyto-

plasma kund gibt.

Am Ende dieser Periode sind die Kerne der Oocyten denjenigen

der Spermatocyten anscheinend so ungleich, wie nur moglich, die

ersteren sehr groB und mit netzformig verteiltem Chromatin, die

letzteren mit weit geringerer Chromatinmenge in einer Anzahl zier-

licher Doppelfadchen angeordnet.

Um so mehr Interesse mufi daher die Erscheinung bean-

spruchen, die im folgenden Kapitel naher besprochen werden soil,

daC vor der ersten Reifungsteilung durch eine plotzliche Revolution

der Oocytenkerne wieder das alte Verhaltnis der voUigen Gleich-

heit beider Kernformen hergestellt wird, eine Gleichheit, die sich

wahrend der Reifungsteilungen erhalt, so dafi nach der Befruch-

tung die beiden Vorkerne einander zur Verwechslung ahnlich sind.

Die Veranderungen, die in den Oocytenkernen vor sich gehen,

ohne in den Kernen der Spermatocyten ein Seitenstuck zu finden,

scheinen also nach dem Obenstehenden uber die Wachstumsperiode

hinaus keine Bedeutung zu haben.

Es fragt sich nun noch, ob die im obigen beschriebenen Re-

sultate nur fiir Enteroxenos ihre Giiltigkeit haben, oder ob auch

bei anderen Tieren Beobachtungen gemacht worden sind, die auf

eine allgemeine Bedeutung der bei Enteroxenos beschriebenen Ver-

haltnisse zu schlieCen erlauben, eine Frage, die sich nach Be-

trachtung der Literatur tiber diese Zellgeneration bejabend beant-

worten laCt.

Bei einer Zusammenfassung der Literatur uber die wahrend der

Synapsis sich abspielenden Vorgange wiirde man noch keine lange

Reihe von Arbeiten aufstellen konnen^). Ein dichter Chromatin-

knauel, wie der von Moore (1896) bei Selachiern mit dem Namen

Synapsis belegte, ist wohl auch mehrmals von anderen Autoren

und an den verschiedensten Objekten beschrieben und abgebildet

worden; aber erst mit den verbesserten Fixationsmethoden der

letzten Jahre konnte der Versuch gelingen,' die wahrend der Syn-

apsis sich abspielenden Vorgange weiter zu analysieren.

1) Die nach dem Eingehen meines Manuskriptes erschienenen

Arbeiten konnen hier nicht berucksichtigt werden.
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Nachdem schon friiher von Brauer (1892 a) und von Sabasch-

NiKOFF (1897) eine solche Analyse (mit voneinander abweichenden

Resultateu) bei den Spermatocyten und Oocyten von Ascaris ver-

sucht worden war, wurden auch bei den Saugetieren gleichzeitig

von ScHOENFELD (1901) und von Van Winiwarter (1901) die

wichtigen Vorgange dieser Zellgeneration untersucht.

Der letztere Forscher hat nach Untersucliungen der Oocyten

verschiedener Silugetiere zuerst den Gedanken ausgesprochen, dafi

in den Doppelfildchen der Postsynapsis „rexpression de I'acolement

anterieur de deux filaments distincts" zu ersehen sei. — Diese

Hypothese wurde von Van Winiwarter nur als die wahrschein-

lichste dreier verschiedener Moglichkeiten erwahnt, ihre Giiltigkeit

ist aber spater von anderen Autoreu durch direkte Beobachtungen

koDstatiert worden.

A, und K. E. Schreiner liefern in ihrer eben erschienenen

ausfiihrlichen Arbeit (1905) iiber Myxine nicht nur eine Bestatigung

von Van Winiwarter's Hypothese, sondern haben durch eingehende

Untersuchungen und durch ihre kiinstlerisch ausgefiihrten Abbil-

dungen, in welchen die komphzierten Verhaltnisse der jungen

Sperniatocytenkerne deutlich zu Tage treten, zum ersten Mai die

fruher so geheimnisvulleu Vorgange der Synapsis wirklich klar-

gelegt.

Diese Arbeit kam niir erst nach dem Niederschreiben der

vorhergehenden Abschnitte in die Hiiude, und ich mochte hier auf

die durchgehende Uebereinstimmuiig uDsercr Resultate in Betreff

der Vorgange der Synapsis aufraerksam machen.

Trotzdeni uusere Untersuchungen an so verschiedenen Ob-

jekten ausgel'iihrt wurden, wie die Spermatocyten eines Wirbel-

tieres und die Oocyten einer Gastropode, so ergeben sie doch

beide in diesem Puukt dieselben llauptresultate, eine auCer-

ordentlich feine Verteilung des Chromatins im jungen Kern, das

Hervortreten parallel verlaufeuder Fadchen und eudlich eine paar-

weise Konjugation dieser Fadchen.

Auch an Puukten, die im voraus als nebensachlich erscheinen

raochten, zeigt sich eine iihnliche Uebereinstimmung. Die einzelnen

Chromatinfiidchen werden z. B. bei Schreiner (p. 227) als „von

einer einigermaBen regelmiiCigen Reihe ungefiihr gleich groCer

Chromatinkorner aufgebaut, die durch chromatinilrmere Partien

miteinander verbunden sind" charakterisiert, also dasselbe Bild

wie bei Enteroxenos, wo die Chromatinfiidchen in gewissen Ab-

standeu verdickte Knotcnpuukte zeigen. Und weiter wird auch fiir
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Myxine erwahnt, daC, „wo sich zwei Faden parallel zu einander

legen, — — — die einzelnen Korner der Fadeu in ihrer Lage

einander genau entsprechen , so daB sie wahrend des weiteren

Sichaneinanderlegens der Faden in dem Doppelfaden paarvveise zu

liegen komraen", und dafi „von den verdickten Teilen der Faden

auCerordentlich feine, achromatische Faden ausgehen".

Eiu ahnliches Zusammenpassen der verdickten Partien beider

Komponenten eines Doppelfadens ist auch schon friiher bei Sauge-

tieren von Van Winiwarter (1901) und bei Thysanozoon von

ScHOCKART (1902) nacbgewiesen. Der letztere Autor sieht bierin

einen Beweis dafiir, daC die Doppelbeit der Chromatinfadchen nicht

durch Aneinanderlegen zweier getrennter Fadchen, sondern viel-

mehr durcb Spaltung eines einfacben zu stande gekommen sei.

Bei Enteroxenos lieB sich aber, wie aus meiner obigen Be-

schreibung bervorgeht, verfolgen, wie die Annaherung der Chroma-

tinfadchen mit einer Verkurzung der zwischen ihnen ausgespannten

Lininfasern parallel verlief, und als eine notwendige Folge dieser

Verkurzung muCte auch ein Zusammenpassen der Knotenpunkte

erfolgen,

Bei Myxine scheint nach Schreiner eine polare Einstellung

der Chromatinfadchen wahrend der Synapsis die vorherrschende

zu sein, die „durch eine anziehende Wirkung des Zentralapparates

auf die Chromosomen" bewirkt worden sein soil.

Bei Enteroxenos trat eine solche nur relativ selten hervor,

und dies mag vielleicht — zusammen mit dem Mangel einer

Sphare — darauf hindeuten, daB die Centrosomen bei Enteroxenos

wahrend dieser Periode eine groBere Passivitat zeigen als wie bei

Myxine. Es mag wohl sein, daB eine polare Einstellung auf die

Koujugation der Chromatinfadchen fordernd wirken konnte; doch

kann sie nach einem Vergleich mit den Verhaltnissen bei Entero-

xenos kaum als ein wesentliches Moment bei diesem Vorgang

betrachtet werden.

Es scheint nach dem Obigen in Betreif der wichtigen Vor-

gange der Synapsis eine fundamentale Uebereinstimmung zwischen

systematisch so weit entfernten Tierformen, wie die Saugetiere

(Van Winiwarter), Myxine (Schreiner) und Enteroxenos zu be-

stehen, und man wird daher geneigt, der bei diesen Formen nach-

gewiesenen parallelen Konjugation fler Chromosomen eine

generelle Bedeutung beizulegen.

Doch findet man in der Literatur auch widersprechende An-

gaben. Unter diesen sind in erster Reihe die Arbeiten von
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Montgomery (1898—1904) und von Sutton (1902) zu erwahneD,

denen spater auch andere Forscher (Foot and Strobell 1905

und Dublin 1905) folgten.

In diesen Arbeiten wird wohl auch eine Konjugation der

Chromosomen behauptet, doch keine parallele, sondern eine „end

to end".

Doch mufi ich A. u. K. E, Schreiner unbedingt beistimmen,

wenn sie sagen, dafi die Bilder Montgomerys die Richtigkeit

seiner Darstellung nicht vollkoramen beweisen kiinnen, da er bis

jetzt nicht die fruhesten Stadien der Synapsis gebracht habe.

Und was Suttons Angaben anbelangt, so mufi die ausfuhr-

liche Abhandlung abgewartet werden, ehe seine Schliisse in Be-

treff der Konjugationsweise der Chromosomen uubedingtes Zutrauen

gewinnen konnen ; seine bis jetzt verotfentlichten Abbildungen

konnen , meiner Meinung nach , ebenso gut zu Gunsten einer

parallelen Konjugation, wie in der von ihm angenommenen Weise,

gedeutet werden.

Jedenfalls zeigen doch diese widersprechenden Angaben, daC

es verfriiht sein wiirde, schon jetzt etwas Generelles iiber die

Konjugation der Chromosomen auszusprechen , und nur ein-

gehende Untersuchungen moglichst vieler Formen werden zuletzt

die Entscheidung ermoglichen, ob eine Konjugation der Chromo-

somen iiberall stattfindet, und wie sie in ihren Eiuzelheiten verliiuft.

Ueber die physiologische Bedeutuug der Konjuga-
tion herrscht doch schon eine erfreuhche Uebereinstimmung, die

in eine Reihe einander ergiinzender Beobachtungen verschiedener

Forscher begrundet ist.

Schon 1890 wurde von Boveri gezeigt, daB „die Reduktion

der Chromosomenzahl in den Oo- bezw. Spermatocyten I. Ord-

nuug erfolgt" ; die Chromosomen treten niimlich in diese Zell-

generation in voller Anzahl ein, aber schon vor der ersten Reifungs-

teilung zeigt sich ihre Zahl auf die Hiilfte reduziert. Von Hen-

king (1891) wurde — nach Untersuchungen an Insekten — diese

Reduktion als „eine paarweise Verklebung der Chromosomen",

beschrieben, ein Vorgang, der von Boveri (1892) als eine Kon-
jugation der Chromosomen bezeichnet wurde.

In den zahlreichen Arbeiten iiber Reifungsvorgiinge bei Tieren

und Pilanzen, die in den folgenden Jahren erschienen sind, hat

der Gedanke einer vor den Reifungsteilungen eintretenden Kon-

jugation der Chromosomen zuuiichst keine wesentliche Stutze be-

kommeu. Auch wurden hier diese schwierigen Fragen in so ab-
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weichender Weise beantwortet, daC eine generelle Losung des

Reduktionsproblems immer ferner zu riicken schien.

Da erschien, in demselben Jahre, in welchem Van Wini-

warter seinen wichtigen Beitrag zur Losung der morphologischen

Ratsel des Synapsisstadiums geliefert hat, eine Arbeit von Mont-
gomery (1901b), der eine fiir unsere Auffassung des Reduktions-

problems grundlegende Bedeutung zugelegt werden mufi. Er hat

hierin (p. 223) die Synapsis als „the stage of the conjugation of

the chromosomes" bezeichnet, und auf Grundlage eigener Be-

obachtungen iiber Grofienunterschiede der Chromosomen, sowie

auch der Resultate anderer Autoren, konnte er die Hypothese auf-

stellen „that in the synapsis stage is effected a union of paternal

with maternal chromosomes, so that each bivalent chromosome

would consist of one univalent paternal chromosome and one

univalent maternal chromosome". „From this standpoint the

conjugation of the chromosomes in the synapsis stage may be con-

sidered the final step in the process of conjugation of the germ

cells."

Im folgenden Jahr kara Boveri (1902) nach experimentellen

Untersuchungen an Echinodermen zu dem Aufsehen erregenden

Resultat, dafi bei den Keimzellen dieser Tiere die Chromosomen

eines und desselben Kerns einander nicht physiologisch gleich-

wertig sind, sondern dafi ein Zusammenwirken samtlicher Chromo-

somen notwendig ist, um ein ganzes Individuum aufzubauen. Diese

Beobachtung mufite — wie von Boveri (1902) in einer kurzen An-

merkung angedeutet und spater (1904) ausfiihrlich auseinander-

gesetzt wurde — auch fiir unsere Auffassung der Reduktion von

grofier Bedeutung sein. Die Konjugationsmoglichkeiten der Chromo-

somen innerhalb einer Keimzelle werden namlich dadurch in der

Weise beschrankt, dafi immer nur zwischen physiologisch gleich-

wertigen, vaterlichen und miitterlichen Chromosomen eine Kon-

jugation vorausgesetzt werden darf, wenn eine normale Entwicke-

lung des Tochterindividuums gesichert werden soil.

Boveris Entdeckung der physiologischen Verschiedenwertig-

keit der Chromosomen wurde schon in demselben Jahr durch eine

ahnliche auf dem Gebiete der Morphologic kompletiert, indem

Sutton (1902) bei einem Insekt, Brachystola magna, nachgewiesen

hat, dafi die 22 Chromosomen der Spermatggonien, die von sehr

verschiedener GroCe waren, sich der Grofie nach in 11 Paaren

einordnen liefien, und dafi in den Spermatocyten eine Konjugation

zwischen je 2 morphologisch gleichwertigen Chromosomen stattfand.
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Ein Grofienunterschied der Chroraosomen war auch schon

friiher bei anderen Tieren beobachtet (Meves 1897, Montgomery

1901) und scheint eine weite Verbreitung zu haben. Es liegt

daher sehr nahe, die morphologiscbe Verschiedenwertigkeit der

Chromosomen als Ausdruck einer physiologischen anzusehen —
wie es aucb Sutton (1903) und Montgomery (1904) in spiiteren

Arbeiten getan baben — indem sie in den Vorgangen der Synapsis

eine Konjugation zwischen zwei homologen Chromo-
somen, einem vaterlichen und einem miitterlichen, erkennen.

Auch bei Enteroxenos stimmen sowohl die Zahlen — als

auch die GroBenverhaltnisse der Chromosomen aufs Beste mit

dieser Anschauung iiberein.

Eine Wachstumsperiode hat sich bei Enteroxenos als

ein Kennzeichen der weiblichen Keimzellen erwieseu, und es fragt

sich jetzt, ob auch hierin ein generelles Verhalten vorliege. 1st

ein Stadium mit „Wachstumskem" als typisch fiir die Oocyten

zu betrachten, und kommt ein solches bei den Spermatocyten

iiberhaupt nicht vor?

In Bezug auf die letzte Frage ist zu erwiihnen, dafi in den

zahlreichen Arbeiten iiber die Spermatogenese der verschiedensten

Tierformen, noch nie — meines Wissens — eine zweite netz-

formige Verteilung des Chromatins im Spermatocytenkern nach-

gewiesen worden ist*). Auch scheint in den meisten Fallen das

Wachstum der Spermatocyten sehr schwach zu sein, so daB auch

in Betreff des Cytoplasmas keine „ Wachstumsperiode" in der Ent-

wickelung der miinnlichen Keimzellen vorkommt 2).

Eine typische „ Wachstumsperiode" scheint also, nach den bis

jetzt vorliegendeu Angaben , auf die weiblichen Keimzellen be-

schriinkt zu sein, und es bleibt nur noch die Untersuchung iibrig,

ob sie hier iiberall vorkommt, und ob sie sich auch immer in der

Struktur des Kerns zeigt.

Wahrend die Spermatocytengeneration sehr oft Gegenstand

eingehender cytologischer Untersuchungen gewesen ist, so ist dies

1) Eine Ausnahme ware vielleicht in den grofien Spermato-

cyten von Scolopendra zu ersehen (Black.man 1905).

2) A. u. K. E. SciiHEiNER haben auch auf diesen Umstand auf-

merksam gemacht; sie haben deshalb diese Phase der Keimzellen-

entwickelung nicht als „Wachstums-", sondern als „Reifungsperiode"

bezeiclinet, — eine Bezeichnung, die mir doch nicht glucklich gewiihlt

scheint, da sie leicht zur Verwechselung mit der ..Periode der

Reifungsteilungen'^ fuhren konnte.
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niit den Oocyten nicht der Fall. Diese Tatsache mag wohl gerade

darin ihren Grund haben, daC in der Oocytengeneration die An-

faugs- und die Endstadien durch die lange Periode des Wachs-

tumskerns voneinander getrennt sind, und wenn aiich die direkten

Nachweise einer zweiten netzformigen Verteilung des Chromatins

im Oocytenkern noch nicht zahlreich sind (Van der Stricht

1897, Van Winiwarter 1901, Giardina 1902, Schockaert 1902,

Mareciial 1904 u. a.), so laCt sich doch aus den vielen, in

anderen Arbeiten abgebildeten und beschriebenen „Keimblaschen"

mit netzformig verbreitetem Chromatin der SchluC Ziehen, dafi der

Besitz eines „Wachstumskerns" als charakteristisch fiir die Oocyten

betrachtet werden kann.

Doch kommen auch sicherlich Tierformen vor, die eine Aus-

nahme von dieser Kegel bilden. So scheint, nach Haecker (1892

u. 1895) bei Copepoden keine netzformige Verteilung des

Chromatins vor den Reifungsteilungen zu existieren. Und auch

bei Ascaris scheint es mir — nach mehreren Arbeiten von

Carnoy, Boveri und besonders nach Sabaschnikoff (1897) —
sehr wahrscheinlich, daB kein typischer Wachstumskern vorkommt.

Eben diese Tiergruppen zeigen aber in ihren Kernverhaltnissen

auch andere Eigentiimhchkeiten, die vielleicht mit dem Fehlen

eines Wachstumskerns in Zusammenhang stehen und auf die ich

in einem spateren Abschnitt (iiber Chromatindiminution) zuriick-

kommen werde. Sonst lafit sich auch sehr wohl denken, daC das

Vorkommen und die Bedeutung des Wachstumskerns mit dem

grofieren oder geringeren Dottergehalt der Eier variieren konnte,

Kap. III. Reifungsteilangen.

A. Auflosung des Wachstumskerns der Oocyten.

Am Ende der Wachstumsperiode begegnen wir den Oocyten I

als machtige Zellen, die mittelst ihrer verdiinnten basalen Telle

an der Ovarialwand befestigt sind (Fig. 5, Taf. XVI). Ihr Cyto-

plasma ist mit Ausnahme einer kleinen Partie am freien Pol

ganz mit groCen, durch Eisenhamatoxylin schwarz gefarbten Dotter-

kugeln gefiillt, und der groCe, kugelige Wachstumskern liegt

am freien Pol der Zelle, nur von einer diinnen Cytoplasma-

schicht bedeckt.

Der Kern zeigt im grofien und ganzen dieselbe Struktur,

wie auf dem Stadium am Anfang der Wachstumsperiode, wo wir

ihn im vorigen Kapitel verlassen haben. (Vgl. Fig. 48 und Fig. 49

;

Bd. XLI. N. F. XX:X1V. 19
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die letztere Figur ist, wie auch die folgenden Abbildungen, nur

halb so stark vergrofiert wie die der Taf. XVII.)

Das Chromatin ist an der inneren Oberflache der Kern-

membran auf ein grobmaschiges Xetz verteilt, das an einer Stelle

einen groCen oberflachlich gelegenen Chromatinknoten aufweist

(^wFig. 49). Ein groBer Nucleolus liegt im Inneren des Kernes,

ohne Verbindung mit dem Chromatinnetz. Er wird jetzt vom

Eisenhamatoxylin bedeutend schwacher gefarbt als das Chromatin,

und die Vakuolenbildung, die schon vor der Wachstumsperiode

in demselben sichtbar war, ist hier viel weiter vorgeschritten.

Aus einem Vergleich zwischen dem Nucleolus der Fig. 49, der

oberflachlich gesehen ist und demjenigen der Fig. 55a und b, die

in optischem Querschnitt und bei verdoppelter VergroCerung ab-

gebildet sind, geht hervor, daC alle Vakuolen noch oberflachlich

im Nucleolus liegen.

Auch dieCentrosomen (C Fig. 49) zeigen noch keine

wesentlichen Veranderungen. Wahrend sie am Anfang der Wachs-

tumsperiode meistens an der basalen Seite des Kernes gefundeu

wurden, sind sie jetzt mit dem dotterfreien Cytoplasma in der

Richtung gegen die Oberflache der Zelle verschoben , wobei sie

auch oft von der Kernmembraii etwas entfernt worden sind. Ihre

Lage ist doch auf diesem Stadiunj keineswegs konstant (vergl.

Fig. 49 u. 50). Die Centrosomen haben wohl wiihrend der Wachs-

tumsperiode etwas an GroBe zugenommen, doch lange nicht in

demselben Verhaltnis wie der Kern.

Auf diesem Stadium losen sich die Eier von der Ovarialwand

ab; sie werden im Ovidukt befruchtet, im Uterus mit Schleim-

hiillen umgeben und in die Zentralhohle hinausgefiihrt. An diesen

Zentralhohleneiern werden wir dann die weiteren Veriinderuugen

der Oocyten I. Ordnung verfolgen.

Noch in der Zentralhohle kann man zuweilen Eier tindeu,

deren Kern dasselbe Aussehen hat, wie der der Ovarialeier. Doch

werden hier bald Umbildungen eingeleitet, die als Vorbereitungen

zu der ersten Reifungsteilung anzusehen sind.

Die Chromatinfiiden verlieren ihre schone, regelmitfiige An-

ordnung; groCe Strecken ihrer Maschen werden briichig und ver-

lieren allmilhlich ihr Fiirbungsvermogen (Fig. 50). Wiihrend nun

diese schwachgefarbten Teile des Chromatiunetzes, die ich im fol-

genden kurz als „Wachstumschromatin" bezeichnen werde,

einen kornigen Zerfall erleiden , tritt in den iibrig gebliebenen

Chromatinfiiden eine deutliche Doppelheit hervor (Fig. 50, 51).
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Eine Doppelheit laBt sich, wie oben erwahnt, auch manchmal

wahrend der ganzen Wachstumsperiode Dachweisen, und ich be-

zweifle nicht, daB die am Ende dieser Periode auftretende Doppel-

heit rait der schon vorher so auffallenden zu identifizieren ist.

Die chromatischen Doppelfadchen , aus denen die Chromo-

somen der Reifungsteilungen spater hervorgeben, liegen nach dem
Zerfall des Wachstumschromatins unregelmaCig im Kern zerstreut.

Doch sieht man immer eine Anzahl derselben um den Chromatin-

knoten angesammelt oder richtiger, radiar von demselben aus-

strahlend (Fig. 50 Kn).

Der Nucleolus wird noch auf diesem Stadium immer vorge-

funden, im Innern des Kernes liegend. Seine GroCe ist dieselbe

wie friiher, aber meistens ist seine Form mehr unregelmaCig eckig.

Er ist jetzt voUig mit groCeren und kleineren Vakuolen gefiillt

und in den ersteren sieht man oft wieder einen EinschluC, eine

kleine, runde stark lichtbrechende Blase, die den Gedanken un-

willkiirlich auf eine Gasblase hinleitet. (Siehe Fig. 56a und b,

die Nukleolen aus diesem Stadium in doppelter Vergrofierung

darstellen.)

Mit dem hier beschriebenen Stadium verschwindet aber der

Nucleolus plotzlich und vollstandig, und der in Fig. 56 b abge-

bildete Nucleolus gibt auch einen Fingerzeig, in welcher Weise

dies plotzliche Verschwinden vor sich gehen kann. Wir sehen

hier eine groBe Vakuole, die vom Inneren des Nucleolus bis an

dessen Oberflache reicht, und die augenscheinlich eben im Begrifi

ist, aus demselben herauszutreten. Da der Nucleolus auf diesem

Stadium sozusagen nur aus Vakuolen besteht, muC er bei dem
Austreten derselben bis auf kleine Reste, die zwischen den

Chromatinkornchen des Kernes nicht erkennbar sind, verschwinden.

In welcher Weise das Austreten der hellen Vakuolen geschieht,

ob sie einzeln austreten, oder alle auf einmal durch eine Art

Explosion, kann ich nicht sicher sagen; doch bin ich iiberzeugt,

dafi das Verschwinden des Nucleolus sehr rasch vor sich geht;

sonst miifite ich unter den vielen Eiern naheliegender Stadien, die

ich untersucht habe, doch einzelne gefuuden haben, bei denen der

Nucleolus wohl an GroCe abgenommen hatte, aber doch deuthch

sichtbar ware. Da dies nicht der Fall ist^, bin ich geneigt, den

plotzlichen Untergang der Nukleolen durch eine Art Explosion zu

erklaren, die vielleicht von den in den Vakuolen entstandenen

Gasblasen herriihren konnte.

19*
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Nach dem Verschwinden des Nucleolus treten die chroma-

tischen Doppelfadchen gegen den blassen Hintergrund des zer-

fallenen Chromatins immer deutlicher hervor. Durch Kontraktion

werden sie etwas dicker und ktirzer, und wahrend die einzelnen

Chromosomen deutlicher voneinander getrennt werden, sieht man

die beiden Komponenten eines Doppelfadchens durch eine heller

gefarbte Zwischensubstanz, eine Art Kittmasse, unter sich

enger verbunden als auf den fruheren Stadien. (Siehe Fig. 121a—c,

Taf. XXII, wo Chromatinbestandteile aus Stadien wie Fig. 57 und

58, in doppelter GroCe abgebildet siud.) Noch bis nahe vor der

Auflosung der Kernmembran ist der Chromatinknoten sichtbar, und

eine Anzahl von Chromosomen geht aus demselben und seinen

nachsten Umgebungen hervor.

Zu der Zeit, wo die Chromosomenbildung vor sich geht, sind

auch schon andere Veranderungen mit den Kern geschehen, deren

Ursache aber aufierhalb desselben, in den Centres omen, zu

suchen ist.

Schon in den ganz jungen Zentralhohleneiern, also bald nach

der Befruchtung, fangen die Centrosomen ihre Wirksamkeit an.

Auf dem Stadium der Fig. 50 sieht man die noch ganz kleinen

Centrosomen etwas weiter voneinander entfernt als auf fruheren

Stadien, und eine schwache Strahlung ist um dieselbeu herum

sichtbar geworden. Auch in Fig. 52 ist eine friihe Phase der

Centrosomentatigkeit abgebildet; die beiden Centrosomen liegen

hier noch dicht an der Kernmembran an , und eine deutliche

Strahlung tritt in dem Cytoplasma hervor. In diesen beiden Fallen

sind die Centrosomen von eiuem hellen, strahleufreien Raum um-

geben und die Strahlen sind nicht auf die Centrosomen selbst ge-

richtet, sondern auf die Oberfliiche des hellen Feldes. Wir werden

spiiter diesc Erscheinung etwas niiher Itetrachten.

Nur in sehr seltenen Fallen liegen die Centrosomen auf diesem

Stadium noch so dicht an der Kernmembran, wie in Fig. 52 ab-

gebildet. Meistens liegen sie, wie in Fig. 50 oberflilchlich , in

der Zelle, wo sie sich leicht zwischen den groBen Dotterkornchen

verbergen , und da sie oft auch an anderen Schnitten gesucht

werden miissen, als der Kern, so ist es mit groBen Schwierigkeiten

verbunden, die Entwickelung der Centrosomen auf diesen friihen

Stadien zu verfolgen. Doch ist der Sprung zwischen den in Fig. 50

und 53 abgebildeten Centrosomen nicht groBer, als daB eine kon-

tinuierliche Verfolgung der einzelnen Gebilde gesichert ist.

Man sieht in Fig. 53 wieder die zwei Centrosomen, die an
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Grofie zugenouamen haben und weiter voneinander entfei-nt sind,

immer nocb von einenm hellen Raum umgeben, an dessen Grenze

Cytoplasmastrablen herantreten, und auf den die Strahlen noch

groBtenteils zentriert sind. Doch geht es aus Fig. 101, Taf. XXI,

wo dasselbe Praparat in doppelter GroBe abgebildet worden ist,

hervor, daB der Uebergang hier schon angebahnt ist von einer

Zentrierung der Strahlen auf das helle Feld als ein Ganzes, zu

einer Einstellung derselben auf die beiden Centrosomen. Man
sieht hier auch in nachster Nahe der Centrosomen, also innerhalb

der Grenzen des hellen Feldes eine, zwar schwach hervortretende,

Strahlung; urn jedes Centrosoma heruni siud radiare Pol-
strahlen sichtbar, die sich zum Teil in den primaren Strahlen

fortsetzen, teils auch zwischen denselben hinaustreten, und beide

Centrosomen sind unter sich diirch eine feine Zeutralspindel
verbunden.

Was die Struktur der Centrosomen selbst anbelangt, so ist

auf diesem Stadium nicht viel dariiber zu sagen. In schwach

dififerenzierten Eisenhamatoxylinpraparaten (Fig. 101) zeigeu sie

sich als kompakte, schwarze Scheiben, wahrend sie nach starkerer

Differenzierung (Fig. 53) blafigrau gefarbt erscheinen und eine

kornige Struktur zeigen.

Von jetzt an vergroBern sich rasch die Polstrahlungen, und

in demselben MaB wie die Strahlung sich entwickelt, werden die

Dotterkugeln von den beiden Centrosomen eutfernt (Fig. 54).

Die Zentralspindel dagegen, die auf den fruhesten Stadien

deutlich sichtbar war, scheint bei der weiteren Entfernung der

Centrosomen voneinander vollig zu verschwinden ^).

Auf dem Stadium der Fig. 53 scheint der Kern noch von

der jungen Strahlung vollig unberuhrt zu sein, auf demjenigen

der Fig. 54 ist dies aber nicht mehr der Fall. Es sind jetzt die

Strahlungen zu der Kernmembran in Beziehung getreten, mit der

Folge, daB die letztere in zwei gegen die Centrosomen gerichtete

Zipfel ausgezogen wird ; die Hauptmasse des Chromatins wird dabei

in dem sackformig herabhangenden Teil des Kernes zwischen diesen

Zipfeln angesammelt (Fig. 57. Das Centrosoma wird im Nachbar-

schnitt ganz oberflachlich in der Zelle gefunden).

Schon diese Formveranderungen des Kerns konnten darauf

hindeuten, daB zwischen Centrosoma und Kern anziehende Krafte

1) Auf eine Erklarung dieses Verhaltens komme ich bei Be-

sprechung der Teilungsmechanik zuriick.
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wirksam sind, und dieser Eindruck wird noch verstarkt, wenn

man Bilder sieht, wie das in Fig. 58 dargestellte, wo das Centro-

soma am Boden einer tiefen Einbuchtung gelegen ist. Hier wird

nicht nur vom Kern dem Centrosoma ein Zipfel entgegengestreckt,

sondern das oberflachlich liegende Centrosoma hat auch die Zell-

membran mit sich in die Tiefe gezogen^).

Eine befriedigende Erklarung dieser Annaherung zwischea

Centrosomen und Kern laCt sich wohl zur Zeit nicht geben;

aber die Wirkungen derselben auf die Kernmembran lassen sich

in Fig. 59 ersehen. Die Kernmembran ist hier auf der gegen

das Centrosoma wendenden Seite fein durchlochert, und zwischen

den Lochern setzen sich die Strahlen von dem Centrosoma in den

Kern hinein fort.

Das Bild zeigt auch einen auffallenden Unterschied zwischen

den auCerhalb und innerhalb des Kernes liegenden Teilen der

Strahlen; wahrend die ersteren uamlich ganz zart und glatt sind,

zeigen sich die letzteren stark kornig, und in der Tat laCt sich

dies Bild nur so deuten, daB die innerhalb der Kernmembran

liegenden Strahlenstiicke nicht durch Hineinwachsen von auCen,

sondern durch eine auf das Centrosoma gerichtete Einstellung

des schon im Kern vorhandenen Materials entstanden sind,

Oder mit anderen Worten : in dem Liuingeriist des Kernes, auf

welchem noch blaC gefarbte Chromatinbrocken abgelagert sind,

werden die Maschen gegen das Centrosoma hiu in die Liinge ge-

zogen und einzelne Fiidchen desselben werden dadurch radiiir

gegen dasselbe gerichtet. Aus diesen Fadcheu gehen die Zug-
fasern der ersten Rcifungsteilung hervor, und infolge ihrer eben

besprochenen Bildungsweise stehen dieselben schon von Anfang

an mit den Chromosomen in Verbinduug.

Mit der im obigen beschriebeneu Umbildung und Auflosung

des Wachstumskerns, teils mit uud teils ohne Hilfe der Centro-

somen wirkung, sind in der Oocyte die beideu rasch aufeiiumder-

folgenden Reifungsteilungen vorbereitet. Bei der Hesprechung der-

selben werde ich eine Erorterung der achromatischen Bestaudteile

der Teilungsfiguren vorangehen lassen, um daun zuletzt das Ver-

halteu der Chromosomen einer speziellen Behandluug zu uuter-

werfen.

1) Ganz ahnliche Verhaltuisse habe ich friiher (1902 b) bei

einem ludividuum von Asc. lumbricoides mehrmals beobachtet, wo
abiiormerweise die Centrosomen oberflachlich im Ei gelegen waren.



Untersuchungen tiber Keimzellen. 283

B. Achromatische Bestandteile der Teilungsfiguren.

Beschreibender Teil.

Oocyten.

Erste Reifungsteilung. Schon oben wurde die be-

giDnende Tatigkeit der Centrosomen in der Oocyte be-

schrieben uud in Zusaramenhang damit auch das erste Auftreten

der iibrigen achromatischen Bestandteile der Teilungsfigur, der

Polstrahlungen, der Zentralspindel und der Zug-
f a s er n.

In der Struktur der Centrosomen ist schon fruh (Fig. 54 u.

Fig. 102) eine Veranderung eingetreten, indem die kompakten

K5rnerhaufen der Fig. 53 bald in zierliche Ringe (in Wirklich-

keit Hohlkugeln) umgebildet werden, in deren Mitte ein belles,

anscheinend mit hyaliner Fliissigkeit gefiilltes Feld deutlich her-

vortritt. Die Polstrahlen treten von alien Seiten bis zur Ober-

ilache des Centrosoma heran, und ihre peripheren Enden lassen

sich weit zwischen den Dotterkornchen binaus verfolgen. Auf

alien Stadien lassen sich in der Polstrahlung zwei konzentrische

Schichten unterscheiden, eine inuere helle Zone {E) um das

Centrosoma herum, uud auCerhalb derselben eine dichtere Zone (D),

wo die Strahlen uberall wie mit kleinen Kornchen belegt er-

scheinen. Diese dichteZone ist nach innen, gegen die helle

Zone scharf begreuzt, wahrend sie sich nach aufien mit der

Strahlung zwischen den Dotterkornchen verliert. Die Zentral-

spindel, die bei einer gewissen Entfernung der Centrosomen nicht

mehr sichtbar war, kommt — wie wir sehen werden — nach

Auflosung der Kernmembran wieder zum Vorschein.

Auch wenn beide Centrosomen sich zuerst oberflachlich in

der Zelle befinden, so ruckt doch bald das eine derselben in die

Tiefe und zuletzt findet man die Centrosomen an entgegen-

gesetzten Seiten des Kerns. Meistens geschieht jedoch die Auf-

losung der Kernmembran schon. bevor diese Lage der Centro-

somen erreicht worden ist, und die jiingsten Teilungsfiguren konnen

daher eine gebogene Form oder eine schiefe Lage in der Zelle

zeigen.

Solche schief gestellte Spindeln komnaen jedoch relativ nur

seiten vor, und es scheint, als ob die Einstellung der Spindel

senkrecht zur Oberflache der Zelle (Fig. 60) rasch vor sich gehe.

Die beiden Centrosomen der Teilungsfigur entfalten infolge

dieser Stellung ihre weitere Wirksamkeit unter sehr verschiedenen
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auBeren Bediogungea, indem das nach innen gelegene riugsum

von Cytoplasma umgebeD ist, wabrend dies mit dem auCeren

nicht der Fall ist. Die Entwickelung beider Centrosomeu zeigt

auch — wie wir sehen werden — dafi sie von diesen aufieren Be-

dingungen beeinfluCt werden.

Das innere Centrosoma der Reifungsteilung ist wahrend

der Prophase kugelrund (Fig. 60, 102 u. 104 b), und in der Mitte

dieser Hohlkugel kommt allmahlich eiu dunkel gefarbtes Korn-

chen, ein Centriol (Boveri) zum Vorschein.

Das Centrosoma nimmt immer noch an GroCe zu (Fig. 105

bis 106 b), nicht durch Verdickung der kornigen Wand der Hohl-

kugel, sondern durch Erweiterung des inneren helleu Raunies der-

selben. Anstatt des einen Centriols werden bald deren zwei ini

Inneren des Centrosoma sichtbar. Es war mir nicht moglich,

sicher festzustellen, daC diese zwei Centrioleu durch Teilang des

einen friiher vorhandenen entstanden seien; doch glaube ich

Bilder, wo beide Centriolen gegeneinander zugespitzt sind (Fig. 105),

als eben vollendete Centriolenteiluugen deuten zu konnen.

Der Hohepuukt in der Entwickelung des iuuereu Centrosoma

wird wahrend der Metaphase (Fig. 61 u. 105b) erreicht, obwohl

es noch eine Zoitlang an GroCe zuuinimt; ehe wir doch das-

selbe weiter verfolgen, werden wir auch das liuCere Centiosoma

und die Entfaltung der ganzen Teilungsfigur etwas niiher be-

trachten.

Das auCere Centrosoma, das vor der radiiiren Ein-

stellung der Teilungsfigur dem inneren noch vollig gleich war,

wird schon wahrend der Prophase gegen die Zellmembran etwas

abgeplattet (Fig. 60 u. 104 a), und diese Abplattung tritt spater

immer mehr hervor. Auch wird seine Struktur an der sich nach

aufien wendeudeu Seite bald verandert; es zeigt sich zuerst an seiner

auCeren Kante (Fig. 105 a) ein diinner, dunkel gefiirbter Streifen,

und bald scheint die ganze aufiere Wand dieses Centrosoma wie

ausgetrocknet, diinner als zuvor, dunkel gefiirbt und ohne die

charakteristische kornige Struktur (Fig. 106 a). Diese RiickbiUiung

des Centrosoma, die zuerst die auCere Wand angreift, breitet sicli

auch bald auf die innere Wand aus, uud wahrend der Anaphase

und Telophase sieht man das auCere Centrosoma als eine tiache

Oder zuweilen mehr gewolbte Erhohung der Zellmembran anliegen,

ohne zur Teilungsfigur in engerer Beziehung zu stehen (Fig. 62

bis 65 u. 107 a). Die Centriolen verhalten sich im auCeren Cen-
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trosoma ganz wie in dem inneren (Fig. 104— 107). Nur sind sie in

dem abgeflachten aufieren Centrosoraa stets so gelegen, dafi ihre

Verbindungslinie mit der Langsachse des Centrosoma zusaramen-

fallt, wahrend sie in dem kugeligen inneren Centrosoma jede be-

liebige Stellung einnehmen konnen.

Die Entwickelung der iibrigen Bestandteile der Teilungsfigur

geht mit derjenigen der beiden Centrosomen parallel, deren ver-

schiedene Entwickelungsrichtung sich auch in der Teilungsfigur,

besonders in den Polstrahlungen, deutlichen Ausdruck gibt.

In jeder Polstrahlung lieC sich schon friih eine innere

helle Zone von einer auCeren, dichten unterscheiden.

Diese helle Zone nimmt wahrend der Prophase sowohl an

Breite als auch an Helligkeit zu, und ihre Begrenzung sowohl

nach innen gegen das Centrosoma als auch nach aufien gegen die

dichte Strahlungszone wird mit der steigenden Helligkeit immer

scharfer, Wahrend der fruhen Prophase liefien sich die Strahlen

ohne Schwierigkeit bis zur Oberilache des Centrosoma bin ver-

folgen; in der Metaphase dagegen treten sie innerhalb der hellen

Zone oft nur undeutlich hervor (vgl. Fig. 60— 62). Zwischen

den hellen Zonen der inneren und auCeren Polstrahlung besteht

ein charakteristischer Unterschied, der mit der Riickbildung des

auCeren Centrosoma in ursachlicher Verbinduug zu stehen scheint

;

die auCere erreicht selten eine so groCe Helligkeit wie die innere,

sie ist oft schmaler und weder nach innen noch nach auCen scharf

begrenzt; iiberhaupt zeigt die auCere helle Zone kein so regel-

maCiges Verhalten wie die innere.

Die Lange der Polstrahlen nimmt noch wahrend der ganzen

Prophase zu, und die Dotterkugeln werden immer weiter von den

Zentren der Teilungsfigur entfernt (Fig. 59—62).

Die erste Entstehung der Zugfasern aus dem Liningerust

des Wachstumskerns haben wir schon oben verfolgt. Dieselben

waren bei ihrer Bildung stark kornig, indem sie rait den nach

dem Zerfall noch zuruckbleibenden Brocken des Wachstums-

chromatins belegt waren. Bald zeichuen sich aber die mit den

Centrosomen in Verbindung stehenden Telle des friiheren Kern-

gerusts durch groCere Helligkeit aus, der Verlauf der Fasern

wird immer gerader, bis sie zuletzt als gespahnte Strange zwischen

den Centrosomen einerseits und den Chromosomen andererseits

sich hinziehen. Diese Streckung der Strahlen wird doch erst

allmahlich wahrend der Prophase erreicht; und noch auf dem in
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Fig. 60 abgebildeten Stadium siod iiberall Kreuzungen zwischen

den geschlangelt verlaufenden Zugfasern wahrzunehmen.

Die zatilreichen Ciiromatinbrocken, die fruber den Zug-

fasern ein trubes Aussehen gaben, werden wahrend der Streckung

dieser Fasern sozusagen von denselben abgeschiittelt, und wahrend

der zentrale Teii des Strahlungsbereiches als eine helle, kornchen-

freie Spindel hervortritt, werden die Kornchen in groCer Menge

seitlich abgelagert, wo sie eine tonnenformige Hiille um die Spindel

herum bilden. Diese „K6rnchenhulle" zeigt am Aequator der

Teiluiigsfigur die groBte Breite, wlihrend sie gegen beide Pole

etwas schmaler wird {Kh Fig. 60—64).

Meine Zuriickfuhrung der Kornchenhiille auf das zerfallene

Wachstumschroniatin mochte ich hier noch etwas naher begrunden.

Es lieCe sich namlich vielleicht einwenden, dafi auch schon

vor der Auflosung der Kernmembran die Polstrahlen in der dichten

Zone mit Kornchen belegt waren, und dafi die Kornchen sozusagen

als natiirliche Begleiter jeder Strahlung zu betrachten waren ; sie

konnten, z. B. als irgend ein Fiillungsprodukt des Cytoplasma,

durch die Strahlungswirkung eutstanden sein.

Ein genaues Studium der Stnihlungen aller Teilungsphasen

hat niich jedoch davon iiberzeugt, dafi dies nicht der Fall ist.

Bei eineni Vergleich juuger Strahlungeu in Eiern, wo die

Auflosung der Kernmembran noch nicht angefangen ist, ergibt

sich, dafi der Koinchengehalt der dichten Strahlungszone sehr

verschieden ist. Zuvveilen sind die Kornchen grofi, zuweilen ganz

klein; sie konnen in grofier Anzahl vorkommen oder so spiirlich,

dafi sie nur sehr wenig hervortreten. Und man bekommt schon

hier den sicheren Eindruck, dafi die Kornchen nicht als ein Pro-

dukt der Strahlung aufzufassen sind, sondern dafi sie nur — wo

sie eben vorhanden sind — durch die Strahlung in bestimmter

Weise um die Zentren herum angeordnet werden.

Dafi die Kornchen keiue konstanten Begleiter der Strahlungen

sind, geht auch deutlich aus der in Fig. Q'S abgebildeten 3-p()ligen

Teilungstigur ^) hervor. Hier sind die Kornchen {Kh) niiralich

nur um den einen Pol angesanimelt, wahrend die beideu anderen

annahernd korncheufrei sind.

W'enn nun dazu komnit, dafi sich die Kornchenhiille riick-

warts verfolgeu liiCt bis zu dem Stadium der eben aufgelosten

1) Diese Mitose ist in der Wirklichkeit 4-polig; das fehlende

Centrosoma wird im Nachbarscbnitt gefuuden und bildet die vierto

Ecke eines Tetraeders.
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Kernmembran, und dafi eine entsprechende Menge Kornchen auf

friiheren Stadien nicht auBerhalb, sondern nur innerhalb der Kern-

membran gefunden wird, so glaube ich mit vollem Recht in der

Korncheuhulle die ubrig gebliebeuen Reste des Wachstumschromatins

zu sehen.

Die Spindel der Teilungsfigur wird nicht nur von den Zug-

fasern gebildet. Schon in der Prophase (Fig. 60) und noch deut-

licher auf spateren Stadien (Fig. 61, 62) sieht man zwischen den-

selben auch Fasern, die sich von dem einen Centrosoma zum
anderen erstrecken, ohne die Chromosomen zu beriihren. Diese

Fasern gehoren der Zentralspindel an, die ja schon auch

wahrend der ersten Entfernung der Centrosomen voneinander nach-

gewiesen werden konute.

Die ganze Spindel zeigt in Betreff ihrer Form und GroBe

wahrend der Entfaltung der Teilungsfigur eine kontinuierliche

Reihe von Verauderungen, die fiir die Teilungsmechanik von In-

teresse siad, und die ich daher schon hier etwas naher be-

sprechen mochte.

Wahrend der Prophase ist die Spindel lang und relativ

schmal (Fig. 60) und wie schon oben erwahnt, sind die Zugfaseru

nicht stramni ausgespannt, sondern zeigen noch eiuen geschlangelten

Verlauf.

Ganz anders in der Metaphase (Fig. 61). Die hellen Zouen

der beiden Polstrahlungen gehen kontinuierlich in die jetzt auch

hell hervortretende Spindel iiber, und die Spindel, deren Fasern

stark gespannt erscheinen, ist jetzt erheblich kiirzer und breiter

als wahrend der Prophase.

Die einzelnen Fasern der Spindel sind — ebenso wie die Pol-

strahlen in der hellen Zone — auf diesem Stadium nur wenig

hervortretend.

Die Ungleichheit der beiden Centrosomen macht sich auf

diesem Stadium in der Teilungsfigur nur noch sehr wenig bemerk-

bar, und in der Spindel gar nicht. Nur die Kornchenhulle scheint

in ihrer Ausformung dadurch beeinfiuCt. Die Kornchen treten

namlich an das auBere Centrosoma bedeutend naher heran als an

das innere; wahrend sie dort bis zur Grenze der hellen Zone den

Strahlen ansitzen, werden sie hier in groCerer Entfernung von dem

Centrosoma gehalten. Es ist auch von Interesse zu bemerken, dali

an beiden Seiten des inneren Centrosoma die Lage der Kornchen

eine symmetrische ist, und dafi ihre innere Grenzlinie einen Teil

einer mit der hellen Zone konzentrischen Kugelflache bildet.
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Wahrend Centrosoma und Polstrahlung mit dem AbschluC der

Metaphase den Hohepunkt ihrer Entwickelung passiert haben,

scheint die Spindel erst in der friihen Anaphase ihre hochste

Spannung zu erreichen (Fig. 62). Die Breite der Spindel ist hier

noch etwas grofier geworden als in der Metaphase, und der Ab-

stand zwischen beiden Centrosomen hat noch mehr abgenoramen.

Von groBem Interesse ist es hier das Verhalten der Verbin-
dungsfasern zwischen je zwei auseinauder weichenden Tochter-

chromosomen zu beobachten. Sie laufen uamlich nicht gerade

zwischen beiden Tochterchromosomen , sondern sie weichen wie

gespannte Bogen auseinander (Fig. 62 und Fig. 130, Taf. XXII),

dadurch wird der Eindruck einer starken Spannung innerhalb der

Spindel in hoheni Mafie verstiirkt.

Wir haben jetzt die verschiedenen achromatischen Bestaudteile

der Teilungsfigur bis zum Hohepunkt ihrer Entwickelung verfolgt

und es bleibt noch ubrig, auch die regressive Metamorphose
derselben Telle zu verfolgen.

Das innere Centrosoma uimmt noch wahrend der Ana-

phase an GroBe zu, besouders durch Erweiterung des inneren

Hohlrauuies, aber auch zum Teil durch Auflockerung der koruigen

Kugelschale (Fig. 65 und Fig. 107— 108). Das gauze Centrosoma

wird dabei in die Breite gezogeu, und die Centriolen werden in

die Langsachse des Centrosoma eingestellt.

In der Telophase tritt das Centrosoma nur sehr schwach

gegen die Umgebungen hervor, indem sowohl der helle Raum im

Inneru, als auch die helle Zone der Polstrahlung dunkler geworden

sind. Die Kornchen der Centrosomenwand werden zum Teil an

den auCeren Rand des Centrosoma zuriickgezogen, wo sie zu einer

Reihe groCerer Kornchen zusammengeballt werden. Durch die-

selben wird noch eine Zeitlang die Grenze des friiheren Centro-

soma bezeichnet, wahrend das Centroplasma triibe und kornig

wird, bis es sich zuletzt in keiner Weise von dem auCerhalb der

Grenzlinie betindlicheu Cytoplasma unterscheidet (Fig. 66— 67,

Fig. 109).

Wahrend dieser Umbildungeu des Centrosoma sind die beiden

Centriolen aut" alien Stadien nachweisbar, meistens noch als

distinkte, schart begrenzte Kornchen, doch auch zuweilen in den

spateren Teilungsphasen (Fig. 107 b) etwas groCer und nicht so stark

fiirbbar wie friiher. In der Telophase wird auch zuweilen das Bild

dadurch gestort, daB auBer den Centriolen noch andere Kornchen

von ahnhcher GroBe im Centroplasma gefuuden werden ; die letz-
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teren treten doch ganz unregelmaCig auf und sind wahrscheinlich

als DegenerationserscheiDungen des Centroplasmas zu deuten, wah-

rend die beiden Centriolen koiistant auftreten und in der Langs-

achse des Centrosoma ihre Lage haben (Fig. 109).

Die Riickbildung des aufieren Centrosoma haben wir

schon oben verfolgt; es schien wahrend der Anaphase seine Rolle

bei der Reifungsteilung schon ausgespielt zu haben. Meistens

behalt es doch noch seine Lage als Zentrum der Strahlung bei

(Fig. 63), aber man sieht auch nicht selten, wie in 113 a, daC die

Strahlen nicht mehr auf dem Centrosoma inserieren. Die Spindel

breitet sich in diesen Fallen am aufieren Ende cylindrisch aus

und die Fasern laufen direkt auf die Zellmembran hin.

In der Polstrahlung gibt sich die Riickbildung vor allem

in dem allmahlichen Verschwinden der hellen Zone Ausdruck,

Sie nimmt von der friihen Anaphase an sowohl an Helligkeit als

auch an Breite ab (Fig. 62—65; Fig. 105—108), und ihre Be-

grenzung wird dabei immer weniger scharf. Auch die radiare

Anordnung des Cytoplasmas verschwindet nach und nach im zen-

tralen Teil der Polstrahlung, so daC in der Telophase eine solche

uur noch andeutungsweise sichtbar ist.

Anders verhalten sich die peripheren Enden der Polstrahlen.

Wahrend der Pro- und Metaphsse hatte sich die Polstrahlung

immer machtiger entwickelt, und die einzelnen Strahlen kounten

zuweilen zwischen den Dotterkugeln weit hinaus verfolgt werden.

Wahrend der Metaphase tritt eine Zusammenklebung der peri-

pheren Enden der Strahlen ein i) (Fig. 61), und es zeigt sich

wahrend den spateren Teilungsphasen eine deutliche Steigerung

dieser Tendenz. Zuletzt findet man die Polstrahlen zu grofien

Bundeln vereinigt (Fig. 63 und 65), die auch deshalb so deutlich

hervortreten, weil sie mit zahlreichen Kornchen belegt erscheinen.

Diese Strahlenbiindel, die sich vsreit in das Innere des Eies

hineinstrecken, konnen noch lange nach der vollendeten Teilung

gruppenweise angetrofifen werden. Ihre Verbindung mit dem zen-

tralen Gebiet der fruheren Polstrahlung mag dabei gebrochen

sein ; aber sie bleiben noch vereinzelt liegen, bis sie zuletzt resor-

biert werden.

1) Dies mag vielleicht als eine Folge der Fixation aufzufassen

sein; es mufi doch jedenfalls in einer veranderten Konstitution der

IStrahlenenden begriindet sein, da die Zusammenklebung an be-

stimmte Teilungsphasen gebunden ist.
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Es bleibt uns noch iibrig, diejenigen Polstrablen zu besprechen^

die dem Aequator der Teilungsfigur zugerichtet sind.

In der Metaphase sieht man die Polstrablen beider Pole sich

im Aeqaator kreuzen, aber auch, sozusagen, einander ausweichen,

so dafi der Winkel, unter welchem sie sicb kreuzen, spitzer wird,

als es nach der friiberen Ricbtung der Strahlen zu erwarten ware

(Fig. 61). In dieser Kreuzungszone der Strablen , die wie ein

Giirtel die ganze Spindel umspannt, ist auch die Korncbenhiille

stark entwickelt und dies alles macht aucb, daC die Grenze der

Wirkungsbereicbe beider Centrosomen sehr deutlich hervortritt,

Es ist von Interesse, zu beobachten, wie die Lage dieser

Kreuzungszone von der beginnenden Anaphase an allmahlich ver-

andert wird, indem sie von dem Aequator etwas naber an die

Oberflacbe der Zelle riickt. Und anstatt daC die Strahlen beider

Pole fruber gegenseitig einander auswichen, biegen jetzt die

Strahlen des auCeren Poles vor denjenigen des inneren zur Seite

(Fig. 62-63).

Dies Verhalten der Polstrablen ist augenscheinlich als ein

Ausdruck der Verschiedenbeit beider Centrosomen zu betrachten,

und als eine Folge davon scheint bei der Zellteilung, die

wahrend der spaten Anaphase schon eingeleitet wird, nur die

innere Polstrahlung eine RoUe zu spielen (Fig. 63, 65).

Die auCeren Polstrablen scheinen zu dieser Zeit jede Spannung

verloren zu haben, wahrend die inneren, die jetzt in der Kreuzungs-

zone keinen Widerstand mehr tretien, ibren Verlauf bis zur Zell-

oberflache gerade fortsetzen. An der Stelle, wo die innere Pol-

strahlung an die Zellraembran heranlangt, tindet auch die erste

Eiuschniirung des Zellkorpers statt.

Die Spindel wurde in der fruhen Anaphase, auf dem Stadium

ihrer hochsten Spannung, verlassen. Von diesem Stadium an scheint

die Spannung rasch abzunehmeu. Die Spindel wird wieder schmiiler,

und der Al)stand zwischeu beiden Centrosomen groCer als zuvor,

und die Verbinduugsfasern, die friiher wie gespanute Bogen aus-

gebaucht waren, zeigen in der spiiteu Anaphase zwischen beiden

Tochterplatten eineu unregelmixCig geschlitngelten Verlauf (Fig. 63).

Bald wird doch der Abstand zwischen den Centrosomen so groB,

daB die Fasern wieder gestreckt werden, und die ganze Spiudel

nimmt dabei Cylinderforni an (Fig, 65). •

In Stadien der spiiteu Anaphase sieht man oft um die Spindel

herum einen auf Schnitten dreieckigen, strahlenfreien Raum
(* Fig. 63). Derselbe wird bei dem Uebergang der ausgebauchten
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Spindel der Metaphase zu der Cylinderform freigelassen, indem

die Polstrahlen ihre fruhere Richtung beibehalten.

In Fig. 65 sieht man die erste Entstehung des Zwischen-
korpers als Verdickungen einzelner Spindelfasern. Diese ver-

dickten Partien werden bei der weiter vorsciireitenden Ein-

schniirung der Zellmembran dicht zusammengedrangt, bis sie

zuletzt die einzige Verbindungsbriicke zwischen beiden Tochter-

zellen bilden (Fig. 66). Die Substanz des Zwischenkorpers wird

wahrend dieser Zeit starker farbbar und zuletzt auch starker

lichtbrechend, und die Trennung beider Zellen geschieht dadurch,

dafi der immer noch aus einer Anzahl getrennter Stabchen zu-

sammengesetzte Zwischen korper in der Mitte abgebrochen wird.

Noch eine Zeitlang kann man auf der Oberflache des Eies (der

Oocyte II) eine kegelformige Erhohung erkennen, an deren Spitze

die abgebrochenen Zwischenkorperstabchen als eine Gruppe licht-

brechender Punkte sichtbar sind. Bald werden sie jedoch resorbiert

und eine Zellmembran wird uber der Wundstelle regeneriert (Fig. 67).

Bei der eben beschriebenen Teilung ist die erste Polo-
cyte (Waldeyer) von der Oocyte I abgeschniirt worden, und so-

wohl diese wie auch das Ei selbst reprasentieren jetzt die Oo-
cyten II. Ordnung.

In die Polocyte sind, auBer der einen Halfte der Teilungsfigur,

auch meistens einige Dotterkugeln mit eingetreten. Sie konnen

zwar in einzelnen Polocyten vollig fehlen, in anderen dagegen so

zahlreich auftreten, daB diese Polocyten wie kleine Eier aussehen

gewohnlich jedoch befindet sich eine beschrankte Anzahl meistens

kleiner Dotterkugeln in jeder Polocyte.

In dem Centrosoma der Polocyte (C Fig, 65

—

66)^ das, wie

erwahnt, stark riickgebildet worden ist, sind noch immer die beiden

Centriolen als winzig kleine Punkte deutlich sichtbar. Bald ver-

liert sich ganz die Grenze des urspriinglichen Centrosoma, aber

die Centriolen behalten immer noch ihre Lage an der Oberflache

der Polocyte,

Der Spindelrest erhalt sich in beiden Tochterzellen nur eine

kurze Zeit, und wahrend die im Ei gebliebenen Telle der karyo-

kinetischen Figur ihre gegenseitige Lage unverandert beibehalten,

geschieht in der Polocyte insofern eine Umwalzung derselben, als

sich die kornigen Bestandteile des Cytoplasma zu einer schalen-

formigen Platte auf der einen Seite der Zelle anordnen, wahrend

sich die Chromosomen in dem groCeren iibrig gebliebenen Teil der

Zelle in einer hellen Fliissigkeit verbreiten (Fig. 67, P.I).



292 Kristine Bonnevie,

Die Ruhepause zwischen beiden Reifungsteiluugen ist

zweifelsohne ganz kurz. Zu einer Kernbildung komnit es im Ei

noch weniger als in der Polocyte, und wie unten gezeigt. werdeu

soil, treten in beiden Zellen bald Erscheinungen hervor, die sich

als die ersten Spuren eines neuen Teilungsaktes erweiseu.

Zweite Reifungsteilung. In der Eizelle (Oocyte II)

bleiben die Chromosomen zwischen beiden Teilungen in einer

Platte nebeneinander liegen (Fig. 67, 70, 72, 73), ganz wie in der

Telophase der ersten Teilung. Diese Platte liegt oberflachlich in

der Zelle, und sie ist seitlich und nach unten von den iibrig ge-

bliebenen Teilen der iuneren Polstrahlung umgebeu. Direkt unter

der Chromosonienplatte liegt das Centrosouia der ersten Reifungs-

teilung, das sich aber zu dieser Zeit nur sehr undeutlich von den

Umgebungen abhebt.

Das erste Zeichen, daC sich die zweite Reifungsteilung uahert,

ist eine Erhellung dcs alten Centrosoma (Fig. 69, 70 und Fig. Ill),

und an giiustig getrotfeneu Schnitten kann man auch in dieser

ovalen Lichtung die beiden Centriolen wahrnehmen, die entweder

scharf begrenzt oder als niehr liiti'use Verdichtungen in deui hellen

Raum hervortreten (Fig. 69, 111).

Der Erhellung des fruheren Centrosoma folgt auch bald das

Wiedererscheinen einer Strahlung um dasselbe herum. Die Strahlen

sind auf dem kornigen Boden der fruheren Polstrahlung entstanden,

und heben sich gegen das helle Feld, worauf sie zentriert sind,

scharf ab.

Das helle Feld, dessen Umfang zuerst mit dem alten Centro-

soma zusammenfiel, ninimt rasch an GroCe zu und dabei ninimt

es oft gebogene Gestalt an (Fig. 71, 112). In demselben Mafi wie

die Lichtung wiichst, vergroBern sich auch die beiden Centriolen;

sie verlieren dabei ihre friihere Affinitat zum Eisenhamatoxylin

und zeigcn eine feinkornige Struktur.

Bei genauer Uutersuchung dieser Stadien liifit sich auch eine,

zuerst iiuCerst zarte, Strahlung innerhalb der Grenzen des hellen

Feldes nachweisen, die doch nicht als deutliche Liuieu zu Tage

tritt und sich daher kaum in einer Zeichnuug wiedergeben laCt

(Fig. 71, 72, 113). Diese Strahlung ist auf die Centriolen der

fruheren Teilung zentriert und bildet die Grundlage einer zwischen

beiden ausgespannten Zentralspindel und auch einer jeder-

seits um die Zentriolen radiilr angeordneten Polstrahlung.

Die jungen Strahluugszentren treten auch jetzt in einer Weise

zur Chromosonienplatte in Beziehung, die nicht bezweifein laCt,
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dafi sie als die Ceutrosomen der folgenden Teilung fungieren

werden (Fig. 72, 73). Es bilden sich namlich zwischen diesen

Strahluugszentren einerseits uud der Chromosomenplatte anderer-

seits feine Verbiiidungslinien , die Zugfasern der zweiten

ReifungsteiluDg.

Wiihrend des Entstehens der neuen Strahlung hat sich die

gauze LichtuDg urn 90^ gedreht, so daC die Verbindungslinie der

Zentren, die friiher der Zelloberflache parallel war, jetzt senk-

recht auf derselben zu stehen kommt (Fig. 72 und folg.).

Die Chromosomen werden dann mittelst der Zugfasern der

Zentralspindel genahert; sie legen sich derselben zuerst oberflach-

lich und nur auf der einen Seite dicht an (Fig. 74—76), um zu-

letzt auch zwischen die Zentralspindelfasern hineingezogen zu

werden, so dafi sie in der Metaphase der zweiten Reifungsteilung

gleichmafiig iiber der ganzen Aequatorialplatte zerstreut vorge-

funden werden.

Das helle Feld, das, wie oben gezeigt wurde, die Zentral-

spindel und den zentralen Teil der Polstrahlung der zweiten

Reifungsteilung unifaCt, hat indessen immer mehr an Lange zuge-

nommen, doch sieht man immer noch die alte Strahlung auf die

ganze Oberflache desselben gerichtet. Es tritt sozusagen ein

Kampf ein zwischen diesen alten Strahlen und den neuen, die auf

die beiden Zentren gerichtet sind und die sich jetzt auch uber

die Grenzen der urspriinglichen Lichtung hinaus ausbreiten. Noch

bis zum Ende der Prophase der zweiten Reifungsteilung werden

Bilder augetroffen , in denen zwei verschiedene und unter sich

streiteude Strahlungen unterschieden werden konnen, eine altere,

auf die Oberflache der ganzen Zentralspindel gerichtete und eine

jiingere, deren Strahlen auf die beiden Pole derselben zentriert

sind (Fig. 74—76).

Die letztere gewinnt doch vor der Metaphase immer die

Oberhand, indem das Material der alten Strahlung in die neue

hineingezogen wird.

Im groCen und ganzen verlauft die zweite Reifungsteilung

wie die erste, nur daC die Teilungsfigur sowie auch die Chromo-

somen erheblich kleiner sind. Doch wird auf einzelnen Punkten

€in Vergleich zwischen beiden Teilungen von Interesse sein.

Die Centrosomen zeigen auch hier eine kornige Struktur;

aber es erfolgt wahrend dieser Teilung keine innere Diffe-

renzierung derselben; sie bleiben als kornige Kugeln bestehen

und Centriolen treten in ihnen nicht zum Vorschein (Fig. 114—116b).
Bd. XLl. N. F. XXXIV. 20
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Auch bei dieser Teilung erfolgt eine Abplattung des auCeren

Centrosoma und wahrend der Anaphase eine rasch vorschreitende

Rtickbildung (Austrocknung) desselben (Fig. 114—116a). Vor der

Telophase verschwindet auch das innere Centrosoma
vollstandig; seine Grenzen gegen das umliegende Cytoplasma

werdeu iramer undeutlicher, bis es zuletzt nicht mehr nachweisbar

ist (Fig. 80-84).

In Uebereinstimmung mit der schwacheren Ausbildung der

Centrosomen sind auch die Polstrahlungen dieser Teilung

lange nicht so machtig entwickelt wie bei der ersten Teilung. Es

ist zwar auch diesmal eine innere helle Zone der Polstrahlung

von der auBeren dichten unterscheidbar; aber die Grenzen der-

selben sind oft nicht scharf hervortretend, und nach der passierten

Metaphase (Fig. 116b) werden sie bald vollstandig vervvischt. Die

peripheren Partieu der Polstrahlung bewahren, wie bei der ersten

Teilung, ihre radiare Anordnung erheblich langer als die zeutralen,

und es kommt auch hier zu einer Zusammenklebung der Strahlen-

enden miteinander (Fig. 86, Taf. XX).

Eine Kreuzung der Polstrahlen im Aequatorialplan tritt hier

nur selten ein, und in ursachlicher Verbindung damit mag wohl

eine sehr oft auftretende Eigentiinilichkeit bei der Abschniirung

der zweiten Polocyte stehen, niinilich die schiefe Stellung der

Teilungsfiguren vor der Einschniiruug der Zelloberflache, die zum

Teil viel auffallender sein kann, als in Fig. 83 abgebildet. Bei

senkrecht stehender Teilungsfigur reichen die inneren Polstrahlen,

ob sie auch erheblich starker ausgebildet sind als die auCeren,

doch kauni bis zur Zellniembran heran, und hierin mag es wohl

seinen Grund haben, wenn (Fig. 80, 82) die Zelloberflache in solchen

Fallen auf einem Stadium, wo, nach der ganzen Teilungstigur zu

urteilen, die Zellteilung beinahe voUendet sein soUte, noch ganz

unberiihrt erscheint. Bei einer schiefen Stellung der Spindel da-

gegen konnen die inneren Polstrahlen auf der einen Seite der

I'eilungsfigur die Oberflitche der Zelle erreichen, und ausnahmslos

geschieht hier die Einschniirung der Zelloberflache zuerst an der

Seite, die deni inneren Pol am niichsten liegt.

Die Spindel (/entra]si)in(lel -[- Zugfasern) zeigt wahrend der

Prophase der zweiten Reifungsteilung einen charakteristischen Unter-

schied von derjenigen der ersten. Dort war die Spindel wahrend

der Prophase langer als in der Metaphase; sie war nicht sehr hell

und ihre Fasern zeigten keine Spaiinung, sondern batten noch einen

geschliingelten Verlauf; bei der zweiten Teilung dagegen nimmt
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die Spindel wahrend der ganzen Teilung allmahlich an Lange zu;

sie hebt sich vom ersten Augenblick an durch ihre Helligkeit

stark von den Umgebungen ab, und sowohl die Zugfasern als

auch die Zentralspindelfasern scheinen die ganze Zeit vollig ge-

spannt zu sein (Fig. 71—76). Auf eine Erklarung dieser Ver-

schiedenheit beider Teilungen werde ich in einem spateren Ab-

schnitt zuriickkommen.

Fiir die Bildung des Zwischenkorpers ist die schon oben

erwahnte Fig. 82 von Bedeutung, wo das normale Verhaltnis zwischen

der Entwickelung der Teilungsfigur und der Einschniirung der Zell-

oberfltlche eine Verscbiebung erlitten hatte. Die Verbindungsfasern

der Tochterchromosomen nehmen bier eine oberflachliche Lage in

der Spindel ein, und in der Zentralspindel scbeint schon eine Teilung

in zwei Halften vorbereitet zu sein. Sie ist an der Mitte stunden-

glasformig eingeschniirt und an dieser Stelle zeigen sich an den

einzelnen Fasern dunkelgefarbte Punkte, die zusammen das Zwischen-

korperchen bilden. Zweimal sind mir solche, in einer normalen

Zellteilung nicht vorkommende Bilder begegnet, und es geht aus

diesen hervor, erstens dafi bei Enteroxenos die Zentralspindel auch

ohne den Einflufi der Zelleinschniirung in zwei Halften geteilt

werden kann, und zweitens, daB das Zwischenkorperchen auf Grund-

lage der Zentralspindelfasern ohne Beteiligung der Verbindungs-

fasern ensteht,

Wenn auch die Einschniirung der Zelloberflache bei der zweiten

Reifungsteilung, wie oben gezeigt, mit gewissen Schwierigkeiten zu

karapfen hat, so scheint es doch, dafi sie zuletzt sehr rasch von

statten geht; wahrend namlich Uebergangsstadien nur selten vor-

kommen, sieht man oft Bilder wie Fig. 84 und 86, wo die kugelig

abgerundete zweite Polocyte an der Spitze eines konischen Stieles

befestigt ist. Auch bei dieser Teilung wird das Zwischenkorper-

chen abgebrochen (Fig. 87), die kegelformige Erhohung wird an

der Eizelle bald ruckgebildet, und aus der inneren Chromosomen-

platte entsteht der weibliche Vorkern.

Ich mochte die Beschreibung der Reifungsteilungen nicht ab-

schliefien, ohne auch auf das weitere Schicksal der Polocyten
einen Blick zu werfen.

Die erste Polocyte wurde auf einem Stadium verlassen,

wo die Chromosomen weit voneinander getrennt waren und die

beiden Centriolen als winzige Piinktchen an der Oberflache der

Polocyte hervortraten.

20*
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In dieseni Zustand wird sie noch gefunden, wenn im Ei

schon die zweite Reifungsteilung eingeleitet ist (Fig. 72). Bald

werden doch auch in der Polocyte Umbildungsprozesse angebahnt,

die — wie gezeigt werden soil — in einem abortiven Teilungs-

versuch resultieren.

In Fig. 74 PI sieht man noch die beiden Centriolen,

Oder richtiger, die Centrosoraen der jetzt folgenden Teilung, als

hiigelartige Vorsprunge an der Oberflache der Polocyte hervor-

ragen und zwischen denselben eine schwach gebogeue, sehr zarte

Zentralspindel. Das Bild ist noch auf diesem Stadium recht un-

deutlich, aber bald werden die Centrosomen groCer und die Spindel-

fasern als deutliche Linien sichtbar (Fig. 77 Fl). AuCer den

Zentralspindelfasern sieht man hier auch zahlreiche Fasern, die

zwischen den Centrosomen und Chromosomen entstanden sind.

Bis jetzt scheint alles normal zu verlaufen, und als niichster

Schritt ware jetzt zu erwarten, daC die Chromosomen in die

Spindel hineingezogen wiirden. Dies geschieht aber nur in seltenen

Fallen
;

gewohnlich folgen auf diesem Stadium Bilder wie die in

Fig. 81 a— c dargestellten.

Das Charakteristische dieser abnormen Teilungsfigureu besteht

darin, daC die Zentralspindel abnorm machtig entwickelt ist, und

die Chromosomen ihre normale Verbinduug mit den Centrosomen

entbehren. Die Zentralspindel wachst in der kleineu Polocyte zu

einer Lange an, die diejenige der zweiten Reifungsteilung im Ei

erheblich ubertritft. Dabei wird die ganze Spindel in der Pol-

ocyte entweder wurmformig aufgerollt (Fig. 8 lb) oder ihre ein-

zelnen Fasern weichen auseinander (Fig. 81 c), wodurch das Cyto-

plasma zuweilen mitten in der Polocyte wie zerrissen erscheiuen

kann.

Die Centrosomen werden wahrend dieser Umbilduugen der

Polocyte immer an beiden Enden der Zentralspindel gefunden;

aber dabei konnen sie unter sich jede beliebige Stellung einnehmen,

weit auseinander entfernt, wie in Fig. 81a u. c, odereinander dicht

genahert sein (Fig. 81b u. Fig. 85 a u. b).

Die Chromosomen sind gruppenweise oder vereinzelt der

Zentralspindel angelagert oder konnen auch ohne jede Verbindung

mit der Spindel in einem zufallig strahleufrei gelassenen Raum
angehiiuft liegen.

Oft erstrecken sich von der Polocyte amoboide Fortsatze

gegen die Eioberflache hin (Fig. 85 b).

Dieser eigentiimliche Teiluugsversuch dauert wahrend der
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ganzen zweiten Reifungsteilung des Eies und iioch nach dem Ab-

schluC derselben werden iu den ersten Polocyten die langen, ge-

wundenen Zentralspindeln vorgefunden (Fig. 85). Doch ver-

schwinden jetzt anch bald hier — wie schon im Ei geschehen

ist — die Centrosomen; die Faserung des Cytoplasma wird

iramer unsichtbarer und die Polocyte ninimt wieder eine regulare,

rundlich-ovale Form an (Fig. 85 d).

Zuweilen habe ich auch Versuche einer Zerlegung der Pol-

ocyte in 2 Tochterzellen wahrgenommen (Fig. 81 a, 85 c), aber nie

eine wirkliche Teilung derselben'). Das einzige — aber auch

konstant eintretende — Resultat dieses Teilungsversuches ist eine

Verdoppelung der Chromosomenzahl (Fig. 85 d).

Indessen ist auch die zweite Polocyte vom Ei abge-

schniirt worden. In ihr wird, wie in ihrer Schwesterzelle, dem
reifen Ei, sogleich die Kernbildung eingeleitet (Fig. 86—88, 91),

und ich habe hier nie Teilungsversuche entdecken konnen.

An hang. Zum Vergleich niit den Reifungsteilungen der

Oocyte habe ich auch die erste Furchungsteilung unter-

sucht; und ich werde im folgenden kurz meine Resultate auf

diesem Punkte auseinandersetzen.

Die Befruchtung ist — wie schon mehrmals erwahnt — schon

vor der ersten Reifungsteilung geschehen ; am Ende der zweiten

Reifungsteilung wird der kleine Spermakern in unmittelbarer Nahe

des Eikerns angetrotfen (Fig. 87). Von diesem Stadium an geht

die Entwickelung beider Vorkerne vollig parallel, so daC sie von-

einauder nicht unterscheidbar sind.

Beide Vorkerne liegen auf dem Boden der inneren Polstrahlung,

die noch eine Zeitlaug als eine kornige Sphare bestehen bleibt.

Bald rticken aber die Dotterkornchen so nahe an die Vorkerne

heran, dafi auf spatereu Stadien oft jede Spur der Sphare ver-

schwundeu ist (Fig. 88—95).

Es wurde oben erwahnt, dafi schon wahrend der Telophase

der zweiten Reifungsteilung kein Centrosoma im Ei gefunden

werden konnte, und dafi im zentralen Teil der Polstrahlung auch

jede radiare Anordnung aufgehort hatte.

1) Ich habe Grund zu glauben, daC ita Verhalten der ersten

Polocyte sich individuelle Variationen geltend machen konnen, und
es ist daher nicht ausgeschlossen, dafi bei anderen Individuen als

den von mir untersucbten eine Teilung wirklich vollbracht werden
konnte.
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Auch bei dem Spermakern ist zu dieser Zeit normal kein

Centrosoma zu sehen ; es ist mir unter Hunderten von Eiern nur

einnaal gelungen, in seiner Nahe eine schwach hervortretende

Strahlung nachzuweisen.

Alle Stadien des Wachstums der Vorkerne habe ich eingehend

untersucht, um das erste Auftreten eines Furchungscentrosoraa zu

konstatieren, doch nur mit wenig Gliick. Eine solche Unter-

suchung wird durch die den Vorkernen dicht anliegenden Dotter-

kugeln sehr erschwert, und ich vermag leider keine sichere Be-

antwortung dieser Frage zu geben.

Bilder, wie die in Fig. 93—94 dargestellten, liaben mir die

Auffassung beigebracht, daC die beiden Furchungscentrosoraen sich

nicht getrennt entwickeln , soudern daC sie — wie auch die

Reifungscentrosomen — aus einer einheitlichen Anlage entstehen.

Auch hier glaube ich die jungen Centrosomen von einem hellen
Feld umgeben gesehen zu haben und von einer Strahlung, die

auf die Oberflache dieses Feldes zentriert war (Fig. 93). Diese

Strahlung tritt jedoch im Praparat weniger scharf hervor als in

der Abbildung, und wenn auch meine subjektive Auffassung durch

solcho Bilder beeinfluCt werden konnte, so mochte ich diese Frage

doch nicht als endgultig beantwortet betrachten.

Unzweifelhafte Centrosomen habe ich erst auf dem in Fig. 96

abgebildeten Stadium gefunden. Hier sind schon zwei gotrennte

Stralilungszentren vorhanden (das eine Centrosoma ist unter einer

Dotterkugel verborgen), die jedoch durch eine Zentralspindel

unter sich in Verbindung stehen. Die Zentralspiudel erstreckt

sich zwischen beiden Vorkernen in senkrechter Richtung zu ihrer

Verl)indungslinie.

Die Furchungscentrosomen zeigen denselben Bau, wie die-

jenigen der ersten Reifungsteilung, eine zuerst komi)akte Kugel

von korniger Striiktur, die wiihrend der Prophase in eine mit

hyaliner Fliissigkeit gefiillte Hohlkugel differenziert wird. In

ihrer Mitte entsteht dann auch ein Centriol, das wahrend der

Metaphase in zwei getoilt wird (Fig. 118 — 120).

Es ist von Interesse zu bemerken, daB — wie aus einem

Vergleich der Fig. 102—105 mit Fig. 118—120 hervorgeht —
die Centrosomen der ersten Furchuugsteilung betriichtlich kleiner

sind als diejenigen der ersten Reifungsteilung.

Beide Vorkerne sind indesseu stark gewachsen (Fig. 88

bis 95), und nahe vor dem Auftreten der Strahlungen ist in den

Vorkernen ein Zerfall des Chromatins vor sich gegaugen, ganz
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wie es oben bei dem Wachstumskern der Oocyte gezeigt wurde.

Die laugen Chiomatinfaden, die aus dem Kernnetz hervorgetreten

sind, werden bruchig (Fig. 94), und grofie Teile derselben er-

leiden einen kornigen Zerfall, wahrend aus den iibrig gebliebenen

Stiicken der Chromatinfaden die Chromosomen hervorgehen

(Fig. 95—96).

Bei der Auflosung der Vorkernmembrane werden die Chromo-

somen in die Spindel hineingezogen, wahrend auch bei dieser

Teilung das zerfallene Wachstumschromatin seitlich abgelagert

wird, und sich so eine Korn chen hiille um die Spindel herum

bildet. Die Menge des abgeworfenen Chromatins ist jedoch bei der

Furchungsteilung erheblich kleiner als bei der ersten Reifungs-

teilungr.&•

Spermatocyten (Taf. XXIII, Fig. 165-177).

Zum Vergleich mit den Verhaltnissen bei der Eireifung werde

ich hier uoch eine kurze Betrachtung der achromatischen Be-

standteile der Reifungsteilungen in den mannlichen Keimzellen

anknupfen.

Die Spermatocyten I. Ordnung wurden auf einem

Stadium verlassen, wo ira Kern die Chromosomenbildung eben an-

gefangen hatte, wahrend die Centrosomen dicht aneinander in der

Nahe der Kernniembran gelegen waren (Fig. 164).

Wahrend im Kern die Chromosomenbildung vollendet wird,

treten auch die Centrosomen aus ihrem passiven Zustand heraus;

in Fig. 165—166 sieht man sie sich voneinander entfernen, wobei

sie jedoch die ganze Zeit durch eine Zentralspindel unter sich in

Verbindung bleiben. Die Kernmembran wird demnachst aufgelost

und die Chromosomen in die Spindel hineingezogen (Fig. 167).

Die Centrosomen haben bei der ersten Reifungsteilung

eine iihnliche GroCe wie in den Spermatogonien ; sie sind wahrend

der Metaphase kugelig, spater oval und teilen sich wahrend der

Anaphase in zwei Tochtercentrosomen.

Eine Polstrahluug kommt in meinen Praparaten nie deutlich

zum Vorschein, wie iiberhaupt in den mannlichen Keimzellen bei

Enteroxenos die Strahlung nur schwach hervortritt. So sind auch,

z. B. in den mittleren Teilungsphasen (Fig. 167, 173), in der

Spindel nur Zugfasern nachweisbar, trotzdem sowohl frtther als

auch spater eine Zentralspindel deutlich erkennbar ist.
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Auffallend ist es, daB in der ersten Reifungsteilung der Sper-

matocyten bei dem Auseinanderweichen der Tochterplatten imraer

einige Chroniatinbrocken zwischen denselben zuriickbleiben,

die den Verbindungsfasern dicht anliegen (Fig. 168 u. 169), eine

Erscheinung, die in keiner anderen Teilung der maunlichen Keim-

zellen ein Seitenstiick findet.

Auf die Bedeutung dieser Erscheinung werde ich in einem

spateren Abschnitt zuriickkommen ; hier mochte ich nur noch be-

merken, daC bei dieser Beobachtung eine Verwechselung mit

Mitochondrien ausgeschlossen ist, ohwohl solche in alien Gene-

rationen der mannlichen Keimzellen vorkoramen (s. Fig. 178 m).

Mit den Mitochondrien verhalt es sich namlich bei Enteroxenos

so, dafi sie zwar in einzelnen Serien deutlich hervortreten, indem

sie von Eisenhamatoxylin dunkelgrau oder ganz schwarz gefarbt

werden ; in anderen dagegen sind sie aus dem Cytoplasnia total

verschwunden, so spurlos, daB sie als voUig aufgelost betrachtet

werden miissen. Bei welcheni Punkte der Fixation oder der

weiteren Behandlung diese Auflosung geschehen ist, habe ich bis

jetzt nicht naher uutersucht, da ich die Mitocliondrien als auBer-

halb des Rahniens dieser Arbeit liegend betrachtet habe; al)er es

komnien in nieinem Material niehrere niitochondiienfreie Serien

vor, ohne daB ich sagen kaun, in welcher Weise dieselben eine

andere Behandlung erlitten haben als die Serien , deren Mito-

chondrien wohl erhalten sind.

In alien Serien — mit und ohne Mitochondrien — habe ich

in der ersten Reifungsteilung die Verbindungsfasern mit fiirbbaren

Kornchen belegt gefuiidcn ; doch habe ich die Bilder nur da fur

ganz sicher gehalten, wo keine Mitochondrien in der betreffenden

Serie vorhanden waren. Eine solche Serie liegt dann auch alien

Abbildungen der Fig. 153—177 zu Grunde, und die zwischen den

Tochterplatten der Fig. 168 u. 169 sichtbaren Kornchen kininen

nur als Chroniatinbrocken gedeutet werden.

In Betreti der Einschniirung des Zellkdrpers und der seitlichen

Auswanderung der jungen Tochterkerne aus der Zeutralspiiidel ge-

niigt es, auf die Fig. 170 u. 176 hinzuweisen, da sie vollig mit

dem iiber die Spermatogonien Gesagten ubereinstimmeu.

Die Spermatocyte n II. Ordnung haben nur eine sehr

kurze Lebensdauer. Die schon wiihrend der Anaphase der vorigen

Teilung entstandenen Tochtercentrosomen faiigen bald an , sich

voneinander zu entfernen (Fig. 171— 172), auch diesnial (lurch

eine deutliche Zentralspindel miteinander verbunden.
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Die Teiluugsfigur der zweiteii Reifungsteilung bietet nichts,

was sie von den friiheren Generationen unterscheiden konnte

;

nur sind, da zwischen beiden Reifungsteilungen die Zelle kaum
gewachsen ist, alle Teile derselben entsprechend kleiner als bei

der vorigen Teilung.

Auch diesmal teilen sich die Centrosomeu in der spaten

Anaphase je in zwei Halften, die noch bei der Trennung der

Tochterzellen (Fig. 176) dicht zusammenliegen und meistens nabe

an der Zelloberflache gefunden werden.

Nach dem Abbrechen des Zwischenkorpercbens sind aus der

Spermatocyte 11 zwei Sperm a ti den entstanden, jeder mit einem

rasch heranwachsenden, kugeligen Kern und zwei der Zellmembran

dicht aniiegenden Centrosomen. Der Spindelrest wird bald vollig

aufgelost, und die Centrosomen werden so eingestellt, dafi ihre

Verbindungslinie senkrecht auf der Zelloberflache steht. Von dem
distalen Centrosoma wachst dann bald ein feiner Schwanz-
faden aus, womit die Umbildung der Spermatiden schon ein-

geleitet ist. Dieselbe wird im letzten Kapitel dieser Arbeit naher

l)esprochen.

Bespreehender Teil.

Corpuscule central — Centrosom — Centriol.

Bei einem Vergleich der achromatischen Bestandteile der

Reifungsteilungen bei Enteroxenos findet man einen groBen Unter-

schied zwischen den weiblichen und den mannlichen Keimzellen,

nicht nur die Strahlungserscheinungen sind verschieden, sondern

auch die Cytozentren.

Bei einer Verfolgiing der Genese der einzelnen Teile scheint

es doch zweiteljos, dafi der Unterschied des Teilungsapparates als

eine direkte Folge der verschiedenen GroCe und Struktur beider

Zelllormen zu betrachten ist, und trotz der grofien Abweichung

zwischen den Endstadien lassen sich die achromatischen Bestand-

teile der mannlichen und weiblichen Keimzellen ohne Schwierig-

keit identifizieren.

Die Strahlungserscheinungen werden in einem spateren Ab-

schnitt besprochen, hier seien nur zunach^t die Cytozentren
einer kritischen Besprechung unterworfen.

Wie schon bei der Beschreibung hervorgehoben wurde, sind

die Oogonien und die Spermatogonien sowohl in Betrefl" der Zell-

als auch der KerngroCe einander vollig gleich. Auch die achro-
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matischen Bestandteile der Teilungsfigur stimmen in diesen Zellen

auf das genaueste miteinander iiberein (vgl. Fig. 27—29 mit

Fig. 153—156).

In der folgenden Zellgeneration, bei den Oo- resp. Spermato-

cyten, lieBen sich bei den weiblichen Keimzellen zwei Perioden

unterscheiden, von denen die erste (Synapsis) auch bei den mann-

lichen nacbgewiesen werden konnte, wahrend die zweite (Wachs-

tumsperiode) den weiblichen Zellen eigen war. Auch hier stimmen

die ruhenden Cytozentren beider Zellarten wahrend der Synapsis

vollstandig miteinander uberein (Fig. 34 und 159); nach diesem

Stadium aber treten in den Spermatocyten die Cytozentren bald

in die erste Reifungsteilung ein, ohne eine Veranderung ihrer

GroCe oder Struktur zu erleiden, wahrend die Oocyten und damit

auch ihre Cytozentren in die lange dauernde Wachstumsperiode

iibergehen. Wahrend dieser Periode wachst der Kern, sowie die

ganze Zelle machtig heran ; auch die Cytozentren nehmen etwas an

GroBe zu, doch nicht mehr, als dafi sie am Ende der Wachstums-

periode noch sicher zu identifizieren sind. (Vgl. Fig, 34, 48 mit

Fig. 100, die in derselben, und mit Fig. 49, 50 und 52, die in halber

VergroCerung ausgefiihrt sind.) Sie werden noch auf diesem Stadium

von Eisenhiimatoxylin vollig schwarz gefarl)t und lassen keine innere

Struktur erkennen.

Trotzdem aber die Cytozentren wahrend des langen Ruhe-

stadiums der Oocyten keine erhebliche iiuUere Veriinderuiig er-

litten haben, so erscheint es doch, daB in denselben wahrend

dieser Zeit latente Krilfte aufgehoben wordon sind, die sich bei

der Vorbereitung zur ersten Reifungsteihuig in auffallenden Ver-

anderuiigen der Cytozentren solbst, sowie ihrer Umgebungen Aus-

druck geben.

Die Cytozentren nehmen jetzt rasch an GroCe zu und ver-

lieren dabei an Fiirbbarkeit. Auf dem Stadium der Figg. 53 und

101 werden sie wohl noch bei schwacher Differenzierung des Eisen-

hiimatoxyhn vollig schwarz gefarbt (Fig. 101), erscheinen aber bei

weitererDitferenzierung(Fig. 53) blaCgrau und von korniger Struktur.

Die weitere Entwickelung der Cytozentren ist oben eingehend be-

schricben worden: durch innere Differenzierung wurde das

zuerst kompakte Cytozeutrum in eine Hohlkugel umgebildet, und

in der Mitte derselben kam ganz allniahhch ein winziges Kornchen

zum Vorschein, das sich wahrend der Metaphase in zwei Kornchen

teilte. Am Ende der ersten Reifungsteilung giug das grolie Cyto-
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zentrum zu Grunde, wiihrend die beiden Kornchen in seinem Inneren

als Cytozentren der zweiten Reifungsteilung fungierten.

Das groCe, kompliziert gebaute Strahlungszentrum der ersten

Reifungsteilung (Fig. 105) laCt sicli also auf das kleine, schwarz

gefarbte Cytozentrum der Wachstumsperiode direkt zuruckfiihreD,

und zwar ist es nicht durch Anlagerung fremder Bestandteile um
dasselbe heruni, sondern durch einfaches Wachstum und durch Ent-

faltung einer inneren Struktur entstanden.

So klar auch die Verhiiltnisse der Cytozentren in den Keim-

zellen von Enteroxenos zu Tage treten, so wird es doch, in An-

betracht der vielen widersprechenden Angaben der Literatur, nicht

iiberfliissig sein, meine Resultate im Lichte derjenigen der ersten

Forscher auf diesem Gebiete zu betrachten, um meinen Gebrauch

der Namen Centrosoma und Centriol zu rechtfertigeu.

Da die ersten genaueren Beschreibungen der Cytozentren und

ihrer Umgebungen sich auf Eier und Blastomeren beziehen, so

miissen auch bei Enteroxenos die Verhaltnisse der Oocyten in erster

Reihe zum Vergleich herangezogen werden. Nur ist zu beachten,

daC bei Enteroxenos die Eier erheblich groCer und mehr dotter-

reich sind als bei Ascaris, wo die Cytozentren zuerst studiert wur-

den; in Uebereinstimmung damit sind auch die Strahlungszentreu

hier entsprechend groCer.

Zuerst ware hier die von Van Beneden et Neyt (1887) ge-

gebene Darstellung der „sphere attractive" auf meine Abbildungen

der ersten Reifungsteilung (Fig. 104— 106) in Anwendung zu briugen.

Sie schreiben (p. 52):

„Si Ton examine de plus pres la constitution des spheres

attractives, on remarque qu'il existe, immediatement autour des

corpuscules polaires, qu'il vaudrait mieux appeler corpuscules
centraux, une zone circulaire plus claire, dans les limites de

laquelle les radiations sont peu marquees et peu nombreuses. Elle

est d61imit6e par un cercle de granulations assez volumineuses,

Des fibrilles r^unissent ces granulations aux corpuscules centraux.

Nous donnerons a ces zones centrales des spheres le nom de zones

m6dullaires, en reservant le nom de zones corticales a

leur couche p6riph6rique."

Diese Beschreibung gilt, wie man sieht, nicht so sehr dem „cor-

puscule central" selbst wie den herumliegenden Zonen, einer inneren

hell en Zone, die nach aufien von einer dichteren begrcnzt
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wird. In beiden Zonen treten „radiations" zu Tage, wenn auch

in der hellen Zone „peu marquees et pen nombreuses".

Wenn auch das Bild bei Enteroxenos mehr kompliziert ist, so

scheint es mir doch zweifellos, daC Van Benedens „zone m^dullaire"^

und „zone corticale" den bei Enteroxenos beschriebenen hellen

{H Fig. 104b) und dichten (D Fig. 104) Zonen genau entsprechen,

und die Kugel (C), die von der hellen Zone direkt umgeben wird,

kann dann nichts anderes sein als Van Benedens „corpuscule

central".

Nach genauem Studiuni der Arbeit von Van Beneden et

Neyt scheint rair diese Deutung so wahrscheinlich, daC ich sie

trotz der widersprechenden Angabe von Van Beneden selbst

bei Thysanozoon brocchi (Van der Stricht 1897) doch fest-

halten muC^).

In Fig. 117, Taf. XXI ist aus Van der Strichts Abhaud-

lung eine Abbildung reproduziert worden. Man sieht hier bei

Thysanozoon ein Stadium der Oocyten I, wo die Kernmembran

eben in Autlosung begriffen ist, also etwa meiner Fig, 59 ent-

sprechend. In der Strahlung sieht man dieselben Zonen wie bei

Enteroxenos, und auch das Cytozentrum scheint eincn ganz iihn-

lichen Bau zu haben, eine kornige Hohlkugel niit eineni dunkel

gefarbten Kornchen in der Mitte; nur ist bei Thysanozoon das

Cytozentrum noch erheblich groBer als bei Enteroxenos.

Der Punkt a (Fig. 117) entspricht ganz sicher dem zentralen

Kornchen e bei Enteroxenos (Fig. 104), die Kugel a' ist mit der

Hohlkugel C homolog und die helle, innere Schicht der Strahlung

a" (Fig. 117) stimmt in jeder Beziehuug mit der hellen Zone H
bei Enteroxenos iiberein.

Wenn aber die bei Van der Stricht gegebene Deutung dieser

Gebilde (a corpuscule central, a' zone m^dullaire, a" zone corticale)

die richtige ware, so wiirde kaum ein Wort der urspriinglichen

Beschreibung (Van Beneden et Neyt 1887) der ^sphere attrac-

tive" :iuf diese neuen Objekte in Anwendung gebracht werden

konnen , wahrend sie sonst ein auCernrdontlich zutreffendes Bild

der auch bei anderen Objekten vorkonimeiulen Polstrahlungen gibt.

Und auch abgesehen von der Beschatl'enheit der ^.sphere attrac-

tive" ist es kaum moglich, daG der Punkt a Fig. 117 (c Fig. 104)

1) Der W^iderspruch zwischen Van Benkdkns urspriinglicher

Beschreibung und seiner Aussage bei Van der Stkicht ist schon

von BdVKUi (1901') nachgewioseii worden.
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mit dem corpuscule central (Van Beneden) zu identi-

fizieren ware.

Erstens lassen sich die Strahlen bei Enteroxenos wahrend

einer Teilung nie lauger zentripetal verfolgen als bis zur Ober-

flache der Kugel C, und dasselbe ist oach Van der Stricht

auch bei Thysanozoon der Fall. Bei der Einleitung zur fojgeuden

TeiluDg treten zwar bei beiden Objekten auch Strahlen auf, die

auf das jetzt in zwei geteilte, innere Kornchen zentriert sind.

Dies ist aber fiir unsere Frage ohne Bedeutung, da es, bei Kenntnis

der cyklischen Veranderungen der Cytozentren, dringend geboten

erscheint, bei jeder Homologisieruug dieser Gebilde immer nur

entsprechende Teilungsphasen in den Vergleich hineinzuziehen.

Van Benedens Beschreibung der „sphere attractive" bezieht sich

auf die mittlereu Teilungsphasen, und laCt sich daher nicht direkt

auf die friihe Prophase in Anwendung bringen.

Dann wird von Van Beneden et Neyt „la sphere attractive

avec son corpuscule centrale" ausdrucklich als „un organe per-

manent, non seulement pour les premiers blastomeres, mais pour

toute cellule" bezeichnet. Diese Aussage laCt sich nicht auf das

innere Kornchen c des Enteroxenos anwenden.

Dieses Kornchen ist namlich, wie oben gezeigt wurde, keines-

wegs als ein permanentes Zentrum der Strahlung anzusehen

erstens ist es nicht in alien Teilungsphasen nachweisbar und dann

auch nur in den groCen Zellen, den Eiern und den Blastomeren,

wahrend es in den Keimzellen vor ihrer Wachstumsperiode, sowie

in alien Gewebszellen des Tieres selbst bei starkster VergroCerung

nicht nachgewiesen werden kann.

Gleichzeitig mit Van Beneden hat auch Boveri (1887, 88) das

Cytozentrum der Ascarisblastomeren einer ersten Untersuchung

unterworfen und es als ein permanentes Organ der Zellebeschrieben.

In der Mitte des Archoplasma findet sich nach Boveri (1888,

p. 68), „von einem hellen Hof umgeben und durch starkeres Licht-

brechungsvermogen vor der Uragebung ausgezeichnet, ein kleines

kugeliges Korperchen", das er „mit Van Beneden und Neyt" als

,,Zentralk6rperchen" oder als „Centrosoma" bezeichnet.

In derselben Arbeit wird auch beschrieben, wie die Centro-

somen wahrend der Vorbereitung zur ersten Furchungsteilung

stark aufquellen, an Lichtbrechungsvermogen verlieren, und in

ihrem Zentrum noch ein kleines, dichteres Korn entdecken lassen.

Dieses Kornchen wurde spater mit dem Namen Centriol belegt.
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Auch in spateren Arbeiten (1895, 1901) hat Boveri seinett

Centrosomabegrifi durch eingehende Beschreibung der Cytozentren

anderer Zellarten und durch konzise Defiuitionen klargestellt, und

es bietet in der Tat keine Schwierigkeit, die verschiedenen Ele-

mente der Cytozentren bei Enteroxenos rait den von Boveri be-

schriebenen zu homologisieren,

Ich brauche daher nur hinzuzufiigen, dafi, wenn ich schon

oben bei der Beschreibung die Namen Centrosoma und Cen-
triol benutzt babe, so ist dies imraer im BovERischen Sinne ge-

schehen.

Mit Hinweis auf P'ig. 104 mochte ich hier noch meine Stellung

zu den beiden Begrundern des Centrosomabegrififes genau pra-

zisieren.

Die mit C bezeichnete Kugel reprasentiert Van Benedens

„corpuscule central" und Boveris Centrosoma, und das Kornchen c

in der Mitte derselben ist das „Centriol" (Boveri). — Die helle

Zone H der Strahlung, die dem Centrosoma direkt anliegt, ist mit

der „zone m^dullaire" (Van Beneden) und dem „hellen HoP
(Boveri) zu identifizieren, wahrend die nach auBeu folgeude „dichte

Zone" D der „zone corticale" (Van Beneden) entspricht.

Es wurde schon oben erwahut, daC bei Thysanozoou, wie auch

bei Enteroxenos, in der ersten Prophase der zweiten Reifungs-

teilung die Strahlen direkt an die Centrioleu herantreten. Bei

naherer Betrachtung dieser Verhaltnisse wird sich uns die Frage

nach dem gegenseitigen Verhalten zwischen Centrosom
und Centriol stellen,

Durch eine Reihe friiherer Arbeiten (Griffin 1896, Mac
Farland 1897, Van der Stricht 1898, Coe 1899, Boveri 1901,

CoNKLiN 1902, Schockaert 1901, 02, Vejdovsky und MiiXzEK

1903 u. a.) ist schon bekannt geworden, daB in Zelleu mit sehr

groCen Centrosomen diese nicht voUig in die beiden Tochter-

centrosomen aufgenonimen werden, sondern daB „in dem spindel-

formigen Korper, der als Ganzes dem alten Centrosoma entspricht,

die beiden Tochtercentrosomen sich durch Diflerenzierung aus-

bilden" (Mac Farland lb97, p. 30). — Als Grundlage dieser neu-

gebildeten Centrosomen dieuen dann die beiden Centrioleu, die

schon im Muttercentrosonia sichtbar waren.

Boveri, der (1901) eine Reihe solcher Falle zusanimengestellt

und kritisch besprochen hat, ist in Bezug auf Ascaris, wie auch

auf die iibrigeu von ihm uutersuchteu Objekte, zu dem Resulta
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gekommeD, dafi (p. 78) „iiii Zentrum der Sphare auf alien Sta-

dien zwei ineinander geschaltete Gebilde (Centrosom uiid Centriol)

existieren". Doch lieCen sich bei Ascaris die verschiedenen Bilder

auch durch eine andere Annahme, die auch von Boveri (zwar

nur als eine sehr unwahrscheinliche Moglichkeit) erwahnt wurde,

erklaren, die namlich, daC „nach der Verkleinerung des Mutter-

centrosoms die beiden Centriolen sehr stark wachsen — bis sie zu

den Centrosomen werden", und daC „sich im Innern dieses Ge-

bildes auf einera gewissen Stadium ein neues Centriol differenziert,

dessen Teilstiicke ihrerseits wieder zu den Centrosomen der nachsten

Generation heranwachsen wiirden".

Wenn sich auch diese letztere Annahme bei Ascaris nicht

verwirklicht, so scheint sie doch bei einer Reihe anderer Objekte

zu gelten.

Bei Thysanozoon wird von Van der Stricht (1897) und

ScHOCKAERT (1901, 02) beschriebeu, dafi im Centrosoma wahrend

der Teilung ein zentrales Kornchen existiert, zu dem keine Strahlen

hineindringen, dafi aber in der fruhen Prophase der nachsten Teilung

die beiden Teilstucke dieses Kornchens als Zentren der neuen

Strahlung persistieren. — Bei der groCen Uebereinstimmung der

direkten Beobachtungen beider Autoren scheint eine Differenz in

ihrer Deutung der vorliegenden Tatsachen von untergeordneter

Bedeutung zu sein ; wahrend namlich Van der Strtcht das

zentrale Kornchen durch eine inuere Diiferenzierung des Centro-

soma entstehen sieht, glaubt Schockaert in dem Centrosoma

eine Anlagerung chromatophiler Substanz aufierhalb des „corpus-

cule primitif" zu ersehen.

Bei Crepidula sind von Conklin (1902) ahnliche Verbaltnisse

konstatiert worden und nach ihm konnen die cykUschen Um-
bildungen des Cytozentrums in dem folgenden Satz summiert

werden (p. 53) : „The minute granules at the poles of the central

spindle enlarge until they become hollow spheres within which

new centrosomes and central spindles appear."

Und bei Rhynchelmis ist von Vejdovsky und MrXzek (1903)

das endogene Entstehen neuer „Centroplasmen" innerhalb der

alten in tiberzeugender Weise konstatiert worden.

Auch an anderen Objekten — Thalassema (Griffin 1896),

Haminea (Smallwood 1904) u. a. — sind Verhaltnisse beschrieben,

die darauf hindeuten, dafi die Centriolen einer Teilung als Centro-

somen der folgenden fungieren.

Wie aus meiner obigen Beschreibung hervorgeht, ist auch bei
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Enteroxenos ein solches Verhalten der Cytozentren verwirklicht

:

durch innere Differenzieruug entsteht in dem Centrosoma ein

Centriol und nachdem es sich geteilt hat, persistieren die beiden

Tochtercentriolen als die Cytozentren der folgenden Zellgeneration,

wahrend das alte Centrosoma zu Grunde geht.

Bei alien diesen Fallen, wo das Centrosoma bei dem Ueber-

gang von eiuer Zellgeneration zur nachsten ganz oder teilweise

zu Grunde geht, wahrend die Centriolen — allein oder mit einer

diinuen Centroplasmaschicht belegt — die Kontinuitat der Cyto-

zentren vermitteln , sind die Beobachtungen an groCen , dotter-

reichen Zelleu gemacht, deren Teilung nur durch einen kraftig

wirkenden Strahluugsapparat bewerkstelhgt werden konnte. In

kleinen Zellen dagegen werden auch meistens gauz kleiue Cyto-

zentren angetroflfen, die keine innere Struktur otienbaren und die

in der Anaphase jeder Zellteiluug ohne Substanzverlust in zwei

Tochterzentren zerlegt werden.

Eiue interessante Zwischenstellung nehmen in dieser Beziehung

die Cytozentren der Spermatocyten von Ascaris ein (Brauer 1892 a,

BovERi 1901); sie stimmen mit den ^groCen'^ Cytozentren darin

uberein, dafi sie eine innere Struktur erkenuen lassen und doch

geheu sie, wie die „kleinen", ohne Substanzverlust iu die Tochter-

zentren iiber.

Die Centriolen sind von Boveiu (1901) als die „Teilungs-

organe" der Centrosomen bezeichnet worden, aber nur bis zu

einer gewissen GroCe der Centrosomen scheint uach dem ubigen

ihre Teilung durch die Anweseuheit der Centriolen gesichert zu sein.

In Uebereinstininiung mit meiuer im folgenden Abschnitt be-

sprochenen Auschauung iiber die Teilungsmechauik mochte ich

aunehmen, dali die Oberflachenspannuug der Centrosomen bei

ihrer Teilung eine wichtige Rolle spielt, indem sie eine Abruudung

der Centrosomenhiilften um die beiden Centriolen herum bewirkt.

In Zellen niit stark entwickelter Strahlung konnen aber die Cen-

trosomen wahrend der Karyokinese uber ihr gewohnliches Mali

hinausvvachsen, und hier wird die Obertliicheuspannuug uicbt mehr

zureichen, um eine Abrundung der Centroplasmamasse um die

relativ sehr kleinen Centriolen zu bewirken. Als Teilungsorgane,

im eigentlicheu Sinue des Wortes, konnen daher in solchen Fallen

die Centriolen nicht bezeichnet werden ; weun sie jedoch gerade in

diesen groCen Centrosomen konstant vorzukommen scheineu, so

deutet dies darauf bin, daU sie auch in anderer Weise fiir die

Kontinuitat der Cytozentren von Bedeutung sind.
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Schon BovERi hat (1901, p. 109) die groCen Centrosomen

mit dotterreichen Eiern verglichen, indem er „das riesige Wachs-

tuni der Centrosomen" auf die „Einlagerung einer mehr passiven

Fullmasse, eines Centrodeutoplasma" zuriickfuhrt, „aus dem
sich vor oder bei der Teilung das Centroprotoplasma ab-

sondert". Diese „aktive" Substanz sollte dann in der diinnen

Centroplasmaschicht abgelagert sein, die sich, nach Boveri, „um
die beiden Centriolen zusammenzieht und abgrenzt und dadurch

die Teilung bewirkt".

Da ich, in Uebereinstimmung mit mehreren Autoren, keine

solche Zusammenziehung einer Centroplasmaschicht um die Cen-

triolen finden konnte, so muB ich rair das Verhalten zwischen

Centrosoma und Centriol in folgender Weise vorstellen

:

In ursachlicher Verbindung mit der machtigen Polstrahlung

dotterreicher Zellen steht eine Anschwellung der Cen troso men
,

die durch Aufuahme „passiver" Bestandteile bewirkt wird.

Gleichzeitig mit dieser Anschwellung wird aber die „aktive"

Substanz des Centrosoma in seinem Zentrum herausdifferenziert

und kommt hier bald als ein immer starker farbbares Kornchen,

das Centriol, zum Vorschein. Wenn diese Verdichtung der

aktiven Substanz bis zu einem gewissen Punkt gesteigert worden

ist, fangt das Centriol seine Tatigkeit an; diese wird gewohnlich

durch die Teilung des Centriols eingeleitet ^), um • sich dann spater

auch in der Umgebung desselben bemerkbar zu machen. Fur

den Verlauf dieser Wirksamkeit scheint es von untergeordneter

Bedeutung zu sein, ob die Centriolen beim Beginn ihrer Tatig-

keit noch „nackt" sind oder ob sich um sie herum eine Centro-

plasmaschicht zusammengezogen hat.

Von dem Augenblick an, wo die neuen Strahlen entstanden

und bis an die beiden neuen Zentreu herangetreten sind, sind

diese aber nicht mehr als Centriolen zu betrachten, sondern als

die Centrosomen der eben eingeleiteten folgenden Teilung. Sie

konnen dann wieder ihrerseits mit der wachsenden Strahlung stark

aufquellen, wahrend ihre „aktive" Substanz in neue Centriolen

konzentriert wird.

Diese cykHschen Veranderungen treten bei Enteroxenos zum
erstenmal in den Oocyten — nach ihrer Wachstumsperiode— ein und

1) Eine Ausnahme von dieser Kegel ist bei Vejdovsky u.

Mrazek (1903) beschrieben und wird in dem folgenden Abschnitt
dieser Arbeit naher besprochen.

Bd. XLI. N. F. XXXIV. 21
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werden sich nach der Befruchtung bei jeder ZellgeDeration wieder-

holen, so laiige, bis die Blastomeren fiir ihre Teilung keinen starken

Strablungsapparat mehr notig haben. Mit der Abnabme der Strah-

luDg hort auch das starke Aufquellen der Centrosomen auf, und sie

werden in den Mikromeren, wenn die Spannung der Polstrahlung in

der Anaphase geniigend abgenommen bat, durch den Zug ibrer Ober-

flachenspannung zwischen beiden Centriolen eingescbniirt und —
wie auch vor der Wachstumsperiode in jeder Zellgeneration der Fall

war — obne Substanzverlust in zwei Tochtercentrosomen geteilt

Mit der starken GroCenabnabme der Centrosomen verschwindet

aber auch jede Moglichkeit, ihre innere Struktur zu untersuchen.

Sie werden jetzt in alien Teilungsphasen von Eiseuhiimatoxylin

vollig schwarz gefarbt, und es laCt sich auch bei keiner anderen

bis jetzt bekannten Methode entscheiden, ob innerhalb derselben

noch kleinere Zentralgebilde vorkomraen.

Es ist aber dies, meiner Meinung nach, keine wichtige Frage.

Aus den Beobachtungen an den groBen Centrosomen geht hervor,

daC zwischen Centrosomen und Centriolen kein VVesensunterschied

bestehen kann, die Centrosomen der einen Zellgeneration waren

als die Centriolen der vorhergehenden Generation schon vor-

handen. Und withrend die Centriolen der aufgequoUeneu Centro-

somen fiir das Erhalten der Kontinuitat der Cytozeutren eine

grofie Bedeutung haben, sind sie in den kleinen nur als ein Aus-

druck der Teilungsmechanik der Centrosomen anzusehen ; hier

wird ja namlich keine nachweisbare Menge von „Centrodeuto-

plasma" aufgenommen, und eine Konzentrierung der „aktiven''

Substanz in der Mitte des Centrosoma kounte wohl fiir ihre

Teilun^ von Bedeutung sein, aber die gesetzmiiCige Vererbung

dieser Substanz auf die folgende Zellgeneration wird hier von dem

Centrosoma selbst besorgt.

Die Strahlungszentren vvurden von Boveri (1887—1888) und

Van Beneden (1887) als per man en te Organe der Zelle be-

schrieben, und es ist spater in der Literatur mehrmals die Frage

erortert, ob diese Permanenz fiir die Centrosomen gelten sollte,

Oder fiir die Centriolen, oder ob endlich, wie von Boveri (1901)

hervorgehoben wurde, beide Zentren als „zwei ineinander ge-

schaltete Gebilde" permanent vorkiimen.

Wenn Centrosoma und Centriol als zwei verschiedene, scharf

getrennte Begriffe aufgefaBt werden, so wiirde, nach dem oben

beschriebenen Verhalten der „groBen" Cytozentren vieler Tier-

formen, diese Frage nur so beantwortet werden miissen, daB
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weder das Centrosoma noch das Centriol als permanente Gebilde

anzusehen seien, indem sie nicht iiber die GreDzen einer Zell-

generation hinaus in ihrer urspriinglichen Bedeutung bestehen

bleiben.

Sie sind aber, wie icli glaube, keine getrennten Gebilde,

sondern das Centriol ist nur als ein Teil des Centrosoma anzu-

sehen. Die Kontinuitat der Centrosomen von einer Zellgeneration

in die nachste wird daher eben durch die in den Centriolen

niedergelegte Substanz bewahrt.

Es ist hier von Interesse, zwischen Kern und Centrosoma eine

Parallele zu ziehen. Der Kern wachst bei Enteroxenos, wie bei so

vielen anderen Tieren , wahrend der Wachstumsperiode riesig

heran, und es wird viel mehr Chromatin in demselben gebildet

als in den Kernen der Gewebszellen. Vor der ersten Reifungs-

teilung wird aber das jetzt iiberfliissige Chromatin im Cytoplasma

gelassen, wahrend nur die in den Chromosomen niedergelegte

Chromatinmenge in die Kernbildung der nachsten Zellgeneration

iibergeht. Dasselbe wiederholt sich auch im befruchteten Ei und

in den Blastomeren ; die Chromatinmenge dieser dotterreichen

Zellen wird jedesmal zu groC, um durch eine Mitose geteilt zu

werden, und ein Teil derselben wird schon vor der Mitose ab-

geworfen.

So auch mit den Centrosomen; solange die zur Zellteilung

erforderliche Arbeit erheblich grofier ist als in den Gewebszellen,

so lange wachst auch das Centrosoma in jeder Zellgeneration

iiber sein gewohnliches MaB hinaus, um vor dem Uebergang zur

nachsten Generation wieder auf ein Minimum reduziert zu werden.

Ebensowenig aber, wie man die Kontinuitat der Chromatin-

substanz, wegen des Zerfalls eines Teiles derselben, in Abrede

stellen kann, ebensowenig lafit sich auch die Permanenz der

Centrosomen verneinen, wenn man eben nicht auf die morpho-

logischen Grenzen derselben, sondern auf die physiologisch wirk-

same Substanz das Hauptgewicht legt.

Wenn ich auch nach dem oben Erorterten auf die scharfe

Trennung der beiden Begriffe Centriol und Qentrosom kein groCes

Gewicht legen kann, mochte ich doch noch die Frage etwas naher

erortern, ob die kleinen Cytozentren der Gewebszellen und

der mannlichen Geschlechtszellen als Centrosomen oder als

Centriolen zu betrachten sind.

21*
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Meine eigene Stellung zu dieser Frage tritt schon in dem
Vorhergehenden mehrmals zu Tage. Ich glaube, in den permanent

vorkommenden kleinen Cytozentren soldier Zellen Cent ro-

se men zu sehen, deren Centriolen — wenn uberhaupt vorbanden

— noch nicht nacbgewiesen worden sind.

Dieselbe Frage ist aber von Meves (1902 a, b) in entgegen-

gesetzter Ricbtung beantwortet worden , und andere Forscher

(v. Lenhossek [Diskuss. Meves 1902 aj, Schreiner 1905) baben

sicb ihra angeschlossen ; es wird daher nicbt uberfliissig sein,

meine Stellung zu dieser Frage etwas eingebender zu begrunden.

Zuerst mocbte icb gegen den von Meves gebracbten „Be-

weis", daC die Doppelkorncbeu der Gewebszellen mit den Cen-
triolen homolog seien, einige Einwenduugen macben, um dann

spater meine eigenen Griinde fiir die entgegengesetzte Annabme

vorzulegen.

Bei unserer Kenntnis der auffallenden cykliscben Veriinde-

rungen der „groCen" Centrosomen scbeint es einleuchtend, daB

bei einem Vergleieb verscbiedener Zellarten ininier nur genau

entsprecbende Teilungspbasen miteinander verglicbeu werden

diirfen, und besonders gilt dies, wenn der ganze Lebenscyklus

der Zentren dieser Zellarten nicht bekannt ist.

Von diesem Gesicbtspunkt aus scbeint mir das Objekt, das

Meves fiir seineu Beweis benutzt bat — die Spermatocyten bei

Lithobius — nicbt gunstig. Die Zellteilung ist bier nur stiick-

weise bekannt (Meves u. Korff 1901), so daC sicb iiber die

cykliscben Umbilduugen des Cytozentrums kein Ueberblick ge-

winneu laBt. Und eben bei dieser Art scbeint eine geuaue Kenntnis

aller Teilungspbasen dringend geboten, da der Strablungsmodus

hier atypiscb ist. Die Cytozentren liegen niinilicb nicht an den

Spindelj)oleu, sondern unmittelbar unter der Zellperipherie, und

dadurch wird nicht nur das Bild der Strahlung, sondern sichei*^

lich auch dasjeuige der Cytozentren modifiziert.

Als Ausgangspunkt fiir seine Beweisliihrung werden von

Meves zwei Abbildungen der Spermatocyten von Lithobius demon-

striert, die eine aus der Prophase der ersten Reifungsteilung, die

andere aus der Metaphase der zweiten ; in beiden sieht man groCe

blasse Cytozentren, in deren Mitte zwei stark farbbare Kornchen

sichtbar sind.

Ich finde es, mit Meves, trotz der fehlendeii Kenntnis wicli-

tiger zwischenliegender Teilungspbasen, sebr wahrscheinlich, daB

die grofien, blassen Kugelu als Centrosomen zu betrachten sind,



Untersuchungen iiber Keimzellen. 313

und die kleinen iunerhalb derselben als Centriolen. Dann haben

wir aber hier einen sehr selteu vorkomraendeD Fall vor uns, wo

auch in den mannlicheu Keimzellen die Centrosomen aufgequoUen

sind und wo ihre Kontinuitat wiihrend der aufeinander folgenden

Generationen wahrscheinlich nur durch die Centriolen bewahrt wird

;

was bei der einen Teilung als Centriolen bezeichnet werden muB,

wird bei der nachsten als Centrosomen wiedergefimden^).

Durch diese Tatsache verlieren aber meiner Meinung nach

die Ausfiihrungen von Meves an Beweiskraft.

Ich fuhre im folgenden dieselben wortlich an (Meves 1902 b,

p. 47): „Diejenige Beobachtung nun, welche beweist, dafi die

Doppelkornchen der Samenzellen von Wirbellosen und Wirbeltieren

mit Centriolen ideutisch sind, ist folgende.

Wenn eine Spermatide von Lithobius sich zum Samenfaden

umwandelt, so wachsen die Zentralkorner, bezw. das eine von

ihnen, zu einem kolossal langen Faden aus, welcher die Achse

des sogen. Mittelstiickes der reifen Spermie bildet. Die Centro-

somen eil.iden im Beginn dieses Prozesses einen Zerfall und sind

. , . bald nicht weiter nachweisbar.

Die Zentralkorner oder Centriolen von Lithobius zeigen demnach

das gleiche Verhalten bei der Histogenese der Sperraien, wie es von

den Doppelkornchen bei Mollusken und bei Selachiern konstatiert

worden ist. Und die Doppelkornchen dieser Tiere sind ihrerseits,

wie wiederum die Vorgange bei der Histogenese der Spermien er-

geben, mit denjenigen der Amphibien und Saugetiere identisch.

Daraus geht hervor, zunachst, dafi die Doppelkornchen der

Samenzellen iiberall als Centriolen anzusehen sind. Dafi aber

diese Doppelkornchen der Samenzellen denjenigen der iibrigen Ge-

webszellen homolog sind, daran zu zweifeln, ist nicht gut moglich.

Es folgt also weiter, daC die Doppelkornchen der sanit-

lichenGewebszeUen als Centriolen aufzufassen sind."

So weit Meves; ich gebe gern zu, daC die Doppelkornchen der

Spermatiden — soweit bis jetzt bekannt — uberall als homolog zu

betrachten sind, und auch, daC sie sich mit denjenigen der Gewebs

zellen homologisieren lassen. Aber daB sie alle Centriolen sind,

geht meiner Meinung nach nicht aus Meves' Darlegungen hervor.

Die beiden Kornchen, die bei Lithobius in der Metaphase

der Spermatocyten II als Centriolen in der Mitte eines groCen

Centrosoma gelegen waren, werden nach dem Zerfall des Cen-

1) Diese Annahme wird durch eine Betrachtung der von Black-

man (1905) beschriebenen Cytozentren bei Scolopendra heros bestatigt.
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trosoma in dem Cytoplasma der Spermatiden wiedergefunden.

Sind sie immer noch als Centriolen zu betrachten, oder als Cen-

trosomen? Diese Frage wird bei Lithobius kaum eine Beantwor-

tung finden konnen.

Die Spermatiden haben im Dienste ihrer speziellen Dif-

ferenzierung ihr Teilungsvermogen vollig eingebiiCt, und ihre

Cytozentren konnen daher nicht in ihrer gewohnlichen Tatigkeit

beobachtet werden. Wenn aber die Cytozentren der Spermato-

cyten mit den aufgequollenen Centrosomen in Eiern und Blastomeren

horaolog sind, dann laCt sich auch bei Lithobius ein ahnlicher

Lebenscyklus derselben, wonach die Centriolen einer Zellgeneration

sich in die Centrosomen der folgenden entwickeln, voraussetzen.

Die Doppelkornchen der Spermatiden konnteu aber dann mit

gleichem Recht beide Namen tragen ; man konnte sie im Hinblick

auf die vollendete Zellteilung noch Centriolen nennen, oder Centro-

somen, wenn man auf die — hier zwar nicht eintretende — folgende

Teilung Riicksicht nimmt.

Hierin liegt aber ein sehr wesentlicher Nachteil bei dem von

Meves benutzten Beweismaterial ; bei den meisten anderen Ob-

jekten namlich , wo die Cytozentren der Spermatocyten nicht

aufgequollen sind, liifit sich auch der Name der Doppelkornchen

der Spermatiden sicher bestimmen, Ich werde nun im folgenden

versuchen, auf Grundlagc meiner Beobachtungen an Enteroxenos

die Homologieverhjiltnisse der Dopijclkornchen klarzulegen.

In Textfig. D ist eine Reihe Cytozentren aus den Keim-

zellen von Enteroxenos zusaniniengestellt, alle in derselben Ver-

groCeruug ausgefiihrt. Saiiitliche Abbildungen werden auch in den
rii

Tafeln wiedergefunden.

Ich glaube, noch auf anerkannt sicherem Boden zu stehen,

wenn ich in den vollig entwickelten Cytozentren der ersten

Reifungsteilung (Texttig. D 1) die groBe, blasse Kugel, an deren

Oberfliiche die Strahlen herantreteu, als das Cen trosoma be-

zeichue und die beiden im Innern desselben hervortretendeu

Kornchen als die Centriolen.

Wenn wir die Genese dieser Gebilde riickwilrts verfolgen

(Textfig. D 1—8), so ergibt sich als Resultat, dali die Centriolen

noch ganz jung sind, wiihrend die Centrosomen kontinuierlich bis

in die Oogonien zuriick verfolgt werden konnen, und noch weiter

durch die vorhergehenden Zellgenerationen.

Die zwei Centriolen der Metaphase (I) stammen von dem

einen her, das wohl in der spitteu Prophase deutlich hervortritt

(2), in der fruheren aber noch nicht nachweisbar ist (3).
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Die Centrosomen werden in der Metaphase auf dem Hohe-

punkt ihrer Entwickelung angetroflfen (1), als groCe, kornige Hohl-

kugeln, mit einer hellen Flussigkeit gefullt. Das Lumen dieser

Kugel wird, je langer wir in der Prophase zuriickgehen, immer

kleiner, bis es zuletzt nicht mehr nachweisbar ist (1—4), und das

Centrosoraa gibt jetzt in stark ditferenzierten Eisenhamatoxyliu-

••
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praparaten das Bild einer blassen, kompakten Kugel, von der-

selben kornigen SubstaDz wie die Hohlkugel der Metaphase

(4 links). Die Farbbarkeit der Centrosomen ist aber jetzt erheb-

lich groCer als in der spateren Prophase, und bei etwas schwacherer

Diflerenzierung des Praparates zeigen sich die Centrosomen vollig

schwarz gefarbt (4 rechts). Auf noch fruheren Stadien, beim

ersten Beginn ihrer Tatigkeit nach der vollendeten Wacbstums-

periode (5) ist ihre Farbbarkeit so stark, daC sie auch bei

starkster Differenzierung ihre schwarze Farbe behalten.

Auf alien Stadien der Wachstumsperiode lassen sich an

gUnstig getroffenen Schnitten dieselben zwei Kugelchen riickwiirts

verfolgen, bis sie am Anfang der Wachstumsperiode (6) und

wahrend der Synapsis (7) als winzige Doppelkornchen dicht an

der Kernmembran liegend gefunden werden. Diese Kornchen

lassen sich aber auch kontinuierlich in die Doppelkornchen der

Anaphase der letzten Oogonienteilung zuriickverfolgen (8), die

wieder durch Teilung des einen iu der Metaphase dieser wie

aller ubrigen Teilungen an jedem Pol vorkommenden Cytozentrums

entstanden sind.

Damit sind vvir von den infolge der Dotteransammlung ver-

anderten Cytozentren der grol^en Oocyten zu den viel einfacheren

der Oogonien gehingt, und ich glaube, es lassen sich diese Ver-

haltnisse in keiner anderen Weise deuten, als dali die kleinen Cyto-

zentren der Oogonien mit den groCen Hohlkugehi, den Centro-
somen, der ersten Reifungsteilung identisch sind, und da6 der

komplizierte Bau der letzteren durch Wachstum und inn ere

Differenzierung der ersteren entstanden ist.

Die Cytozentren der Oogonien stinimen aber in jeder Beziehung

mit denjenigen der Spermatogonien (9) und Spermatocyten I. (10)

und II. Ordnung (11) iiberein, und die Doppelkornchen der Ana-

phase dieser Zellgenerationen sind also auch Centrosomen und

keiue Centriolen.

Die Doppelkin'nchen der Spermatocyten II konnen kontinuier-

lich in die Spermatiden hinein verfolgt werden (12, 13), wo das

eine derselben — wie im letzten Kapitel dieser Arbeit gezeigt

werden soil — zu dem Achsenfaden des Mittelstiickes hinaus-

wachst, wahrend schon vorher in Verbinduug mit demselben ein

extracellularer Schwanzfaden zum Vorschein gekommen ist.

In Uebereinstimmung mit Meves halte ich die Doppelkornchen

der Spermatiden aller Tierfornien fiir homologe Gebilde, und da sie

bei Enteroxenos unzweifelhafte Centrosomen sind, so laBt sich
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dasselbe auch im allgeraeinen uber die Cytozentren uud Doppel-

kornchen mannlicher Geschlechtszellen und Gewebszellen sagen.

Von groJBem Interesse ist in dieser Beziehung auch der von

GoLDSCHMiDT (1905) gebrachte Nachweis, daB bei Zoogonus mirus

die eigentiiralichen , stabcheuformigen Cytozentren der ersten

Reifungsteilung wahrend der zweiten Teilung abgerundet werden,

wobei sie sich auch als wahre Centrosomen erweisen.

Ich mochte hier noch zuletzt hervorhebeu, dafi bei der Frage,

ob die „kleinen" Cytozentren „Centrosomen" oder „Centriolen"

seien, das Wesentliche nicht in einer Feststellung des richtigen

Namens der Cytozentren liegt. Es besteht meiner Meinuug nach

kein Gegensatz zwischen diesen beiden Begritien, und die ganze

Frage ware dann nur als eine Formsache zu betrachten. Der

Wesensunterschied beider Ansichten liegt vielmehr in der Ent-

scheidung, ob die groBen Centrosomen der Eier und Blastomeren

als sekundare und auBerhalb des urspriinglichen Cytozeutrums

entstandene Bildungen zu betrachten seien, die in den Gewebs-

zellen nicht ihr Seitenstuck finden. Die Strahlungsphanomene

grofier Zellen miiCten dann auch von wesentlich anderer Art sein

als diejenigen der kleinen.

Wie im obigen gezeigt worden ist, glaube ich, keinen solchen

Unterschied zwischen den verschiedenen Zellformen zu finden, und

die oft sehr abweichenden Bilder der Teilungsphitnomene lassen

sich alle in einer und derselben Weise erkliireu, nur mufi die

Komplikation der Bilder in demselben MaC gesteigert werden wie

die bei der Teilung in Anspruch genommenen Krafte.

Mechanik der Teilung.

Die Strahlungsphanomene treten bei Eiiteroxenos in den

Reifungsteilungen auCerordentlich deutlich hervor, und ehe ich

die Besprechung der achromatischen Bestandteile abschlieCe,

mochte ich auch noch die Umrisse einer Teilungsmechanik

zeichnen, die sich aus meinen Bildern herauslesen lafit.

Schon in den ersten Jahren nach der Entdeckung der in-

direkten Kernteilung wurde von mehreren Forschern eine Er-

klarung der Teilungsmechanik versucht, indem die Radien der Pol-

strahlung meistens als Ausdrucke einer Stromung im Cytoplasma

betrachtet wurden. Entweder wurde eine zentrifugale Stromung

des bei der Auflosung der Kernmembran austretenden Kern-

saftes vorausgesetzt (Auerbach), oder eine zentripetale Stromung
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der homogenen Zellsubstanz (O. Hertwig, Fol). Vor allem hat

doch BUtschli in seinera groCen Werke iiber „die ersten Ent-

wickelungsvorgaiige der Eizelle etc." 1876, den Gruud zu unserer

Kenntnis der Strablungsphanomene gelegt.

Er sah (p. 414) „in der strahligen Anordnung des Plasmas

urn die Zentralhofe den Ausdruck einer von diesen ausgehenden,

physikalisch - chemischen Aenderung des Plasmas", wobei die

Kadien also nicht direkt als Stromungsbahnen , sondern als

sekundare Wirkungen eines zeutrifugal vom Zentralhofe ausgehen-

den Agens anzusehen sind.

Diese verschiedenen Theorien, die groCtenteils nach Beobach-

tungen an lebendeni Material aufgestellt wordeu sind, haben das eine

gemein, dafi die Radien der Teilungsfiguren hier iiberall als Aus-

druck einer Bewegung innerhalb des Cytoplasma angesehen werden.

In den letzten Dezennien des 19. Jahrhunderts vvurde jedoch

diese Auffassung von den verschiedenen Theorien eines fibrilliireu

Baues der Strahlen in den Schatten gestellt. Diese Theorien sind

besonders, und zwar in verschiedenen Richtungen, von Van Bene-

DEN (1883, 87), BovERi (1888), Hermann (1891), DrOner (1895),

Heidenhain (1894 und spatere Arbeiten) und Kostanecki

(1895—97) aufgestellt und weiter ausgefiihrt worden; ich werde

aber hier nicht naher auf ihren Inhalt eingehen, da sich die Ver-

haltnisse bei Enteroxenos in keine dieser Theorien zwanglos ein-

ordnen lassen. Schon Kostanecki, der soust voUig auf dem

Boden der HEiDENHAiNSchen Theorie der „organischen Radien"

steht, hat auf die Schwierigkeit einer Anwendung derselben bei

den Reifungsteilungen hingewiescn, und (lurch die auBerordentlich

interessante Arbeit von Vejdovsky und iMrAzek (1903) iiber

Rhynchelmis scheinen niir die Theorien der „festen Fibrillen" im

Cytoplasma einen uniiberwindlichen StoB erlitten zu haben, indem

keine derselben ausreicht, urn die hier demonstrierten Straldungs-

phanomene zu erkliiren.

Nur als Strftniungserscheinungen lassen sich, wie die Autoren

auch selbst ausgesprochen haben, die Bilder deuten, die in den

Polstrahlungen bei Rhynchelmis zum Vorschein konimeu , und

auch bei Enteroxenos scheint niir keine andere Deutung moglich.

Auf vielen Punkten stimmen nieine lieobachtungen mit den von

BiJTSCHLi (1876) gemachten iiberein , und auch in Betrett' der

Teilungsmechanik lilBt sich noch auf der hier von ihm gebildeten

Grundlage weiterbauen.

Die Auffassung der Radien als Stronuiiigserscheinungeii im
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Cytoplasma ist zwar wahrend der gaDzen Zeit von einer Reihe

voD Forschern aufrecht erhalten (Mark, BtJTSCHLi, v. Erlanger,

ZiEGLER, Wilson, Conklin u. a.); aber zur Aufstellung einer

vollstiindigen Teilungsmechauik sind von dieser Seite nur wenige

Beitrage geliefert.

Vor einigen Jahren hat jedoch Teichmann (1903) durch seine

m lebenden Echinuseiern geniachten Untersuchungen das Ver-

standnis einer auf Cytoplasmastromungen begrundeten Zellteiluugs-

raechanik sehr gefordert, und ich werde im folgenden einige Haupt-

punkte seiner Darstellung anfiihren, da sie fur meine Auseinander-

setzuDgen der Verhaltnisse bei Enteroxenos von Bedeutung sind.

„Die Zentren sind" nach Teichmann (p. 300 ff.) „der Aus-

druck einer zentripetalen Bewegung des homogenen Plasmas",

und eine Folge davon ist, dafi an diesen Stellen „die Verdich-

tung der plasmatischen Substanz ihre Mittelpunkte hat; dort ist

sie am starksten und nimmt gegen die Peripherie mit fort-

schreitender Entfernung allmahlich ab".

„Den Stellen groCter plasraatischer Dichtigkeit" stehen dann

andere gegenuber, die plasraaarm geworden sind, naralich einer-

seits die Peripherie der Zelle und andererseits die zwischen den

Zentren liegeude Region, in der sich deren Wirkungen begegnen.

Solange der beschriebene Zustand in der Zelle verwirklicht

ist, kann eine Furche eutstehen. Damit sie aber sichtbar werde,

ist es notig, daB die zentripetale Plasmabewegung eine gewisse

Intensitat erreiche. Sie mufi zum mindesten so stark werden, daC

sie zwischen den beiden Mittelpunkten an einer Stelle die Zell-

oberflache erreicht. Geschieht das, so ist damit ein Punkt ge-

schaffen, an dem die furchende Kraft angreifen kann."

Die bei der Furchung wirkende Kraft ist, nach Teichmann,

in dem Kohasionsdruck zu suchen, dessen Wirkung es ist, „dafi

€ine Fliissigkeitsmasse die Gestalt anninimt, bei der ihre Ober-

flache moglichst klein wird".

Die Wirkungsweise dieser Kraft sucht er in folgender Weise

zu veranschaulichen (p. 303): „Die Eizelle, die kurz vor ihrer

Teilung steht, ist zwar kugelig; sie besitzt aber, wie wir wissen,

zwei Zentren, die in gleichem und entgegengesetztem Sinne auf

den Zellinhalt wirken. Jedes dieser Zentren steht zu einem be-

stimmten Teil der Zellsubstanz in Beziehuug, wir durfen auch

sagen, es beherrscht ihn. So ist die kugelige Eizelle, solange

die Wirkung der Zentren andauert, im Grunde schon in zwei

halbkugelige Gebilde geteilt, von denen jedes seinen dynamischeii
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Mittelpunkt besitzt. Gegen diesen hin wirkt nun der Kohasions-

druck. Die Folge davon zeigt sich zuerst darin, daC die Eizelle

sich in der Richtung der Verbindungslinie der Zentren streckt^

indem da, wo die plasmaarme, lockere Grenzschicht der Wir-

kiingsbereiche der beiden Zentren durch die Zelle zieht, die Ober-

flache zusammengedriickt wird. Im weiteren senkt sich dann hier

die Furche ein, bis die Schicht voUig durchtrennt ist."

Die Strahlen bestehen , als Ausdruck einer zentripetalen

Stromung (p. 310), „aus dem starker lichtbrechenden Plasma uud

erhalten das Aussehen von Strahlen erst dadurch, daB sich die

dunkleren Dotterkornchen zu Reihen anordnen".

(P. 312) „Geheu die Bewegungen rasch und energisch vor

sich, so werden sie auf die Dotterkornchen einen richtenden Ein-

flufi ausiiben, dann erscheinen die peripheien Telle der Plasma-

ansammlung als Strahlen ; erfolgt die Bewegung dagegen langsani

und trage, so bleibt der richteiule EintiuC aus, und es kommt nicht

zur Ausbildung von Strahlen."

Teichmanns Resultate sind hauptsiichlich durch Beobachtungen

an abnorni sich furchendeu Eiern gcwonnen und stellen die not-

wendigen Bedingungen fiir eine Einschniiruiig der Zelle fest; aber

es werden dabei nicht die zuni Teil viel koniplizierteren Vorgiinge

mit in Betracht gezogen, die nicht nur eine TeiUing dos Zellkorpers,

sondern auch eine geset7,ni;iCige Verteilung der Chroniatinsubstanz

auf beide Tochterzellen bewirkeu. Die Xatur und die Bedeutung

der Polstrahlen sind, niit anileren VVortcn, von Teichmann in

einer VVeise geschildert, die auch ohne Einschninkung bei einer

nornialen Zellteilung Anwendung linden kiWinte, dagegen sind die,

besonders fiir die Kernteilung, sehr wesentlichen Aufgaben der

Zentralspindel und der Zugfasern niclit von ihni beriick-

sichtigt worden.

Auf diesen Punkten glaube ich, nach nieinen Beobachtungen

an Enteroxenos, das von Teichmann entworfene Bild der Zell-

teilungsmechanik ausfiillen zu konnen.

Das erste Zeichen einer beginnenden Aktivitjit der Centro-

sonien liefi sich am Ende der Wachstumsperiode der Oocyten

darin erkenneri, daB urn die beiden, noch dicht zusanimenliegen-

den Centrosomen eine rasch wachsende helle Zone und auch

eine auf die Obertiitche dieSL'r /one gerichtete radiiire Anordnung

des angrenzenden kiirnigen Cytoplasma zum Vorschein kam.

Mit der Eutfernung der Centrosomen voneinander nahnj auch
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das helle Feld an GroCe zu, und es trat auch innerhalb des-

selben eine, zuerst diffuse, Strahlung hervor. Diese Strahlung

war, von ihrem ersten Auftreten an, auf die beiden Centrosomen

gerichtet, und es lieC sich hier eine zwischen beiden Centrosomen

verlaufende Zentralspindel von der jederseits radiar auf das

Centrosoma gerichteten Polstrahlung unterscheiden.

Obwohl diese beiden Strahlengruppen zur selben Zeit hervor-

treten und ein ganz ahnliches Aussehen haben, so zeigt doch die

weitere Entwickelung der Teilungsfigur, daC sie in der Mechanik

der Teilung verschiedene Rollen spielen. Ich werde sie daher

auch im folgenden getrennt besprechen.

Polstrahlung. Wie schon erwahnt, stimmen die bei Entero-

xenos gefundenen Bilder der Polstrahlung sehr wohl mit Teich-

MANNS Resultaten iiberein, und ich brauche daher nur, im Hin-

weis auf nieiue in einem friiheren Abschnitt gegebene Beschreibung

und auf die Abbildungen Taf. XVIII—XXI, seine Schlusse auf

die Verhaltnisse bei Enteroxenos zu uberfuhren.

Ueber die Art der Krafte, die in erster Instanz bei der

Strahlung wirksam sind, darf ich wohl nichts aussprechen, aber

ich glaube noch auf dem Boden der Beobachtungen zu stehen,

wenn ich sage, daC die erste AeuBerung dieser Krafte in einer

Verdichtung des Hyaloplasm a*) um die Centrosomen herum zu

ersehen ist. Durch den gesteigerten Druck an dieser Stelle werden

dann die M ikrosomen, die friiher gleichmiiCig im Hyaloplasma

verteilt waren , bis zu einem gewissen — zunachst noch sehr

kurzen — Abstand von den Centrosomen entfernt, um hier in

einem geschlossenen Kreis aufgestaut zu werden ; es bildet sich in

dieser Weise eine kleine helle Zone um die Centrosomen herum.

Durch diese Verdichtung des Hyaloplasma ist aber das Gleich-

gewicht des Cytoplasma gestort werden, und es folgt jetzt ein

Nachstromen von Hyaloplasma aus der nachsten Umgebung der

hellen Zone, das sich in immer weiteren Kreisen bemerkbar niacht.

Diese zentripetale Stromung geschieht in radiaren Bahnen, und

die Mikrosomen werden dabei passiv zwischen den Radien ein-

geordnet, sowie auch durch die im Zentrum steigende Hyalo-

plasmamenge immer weiter von den Centrosomen entfernt. Es

zeigen sich, mit anderen Worten, auCerhalb "der heranwachsenden

hellen Zone radiare Strahlen, die rasch an Lange zunehmen

1) Mit diesem Namen bezeichne ich im folgenden die hyaline

Grundsubstanz des Cytoplasma, ohne dafi ich damit etwas tiber die

Natur dieser Substanz ausgesprochen haben mochte.



322 Kristine Bonnevie,

(Fig. 50, 52 u. 100). Die Strahlen sincl zuerst auf die Oberflache

der ganzen hellen Zone gerichtet. Bei der EntferDung der Cen-

trosomen voneinander wird aber diese Zone zuerst zwischen beide

Centrosomen eingeschniirt, um zuletzt vollig geteilt zu werden. Von
jetzt an sieht man auch die Polstrahlen in zwei getrennten Gruppen

auf jedes der beiden Centrosomen gerichtet (Fig. 53, 54 u. 102).

Das Hyaloplasma wird nicht nur um die Centrosomen herura

angesammelt, es wird auch zum Teil von denselben aufgenommen,

wodurch sie, wie wir gesehen haben, stark aufquellen.

Die Machtigkeit der Polstrahlung wird durch die Auflosung

der Kernmembran sehr gefordert; teils scheint der Kernsaft

(Fig. 59) durch die ersten Locher in der Kernmembran direkt auf

die Centrosomen hinzustromen, wobei auch auf das Liningeriist

des Kerns ein richtender EinfluC ausgeiibt wird, teils wird auch

die groCte Menge des Kernsaftes in dem Cytophisma frei, um
durch die Polstrahlungen auf die beiden Zentren verteilt zu werden.

Wenn die Aktivitat der Centrosomen, wahrscheinlich in der

spiiten Prophase, ihren Hohepunkt erreicht hat, ist nicht nur das

Hyaloplasma in einem weiten Umkreis in radiare Bahnen ein-

gelenkt, sondern auch die Mikrosomen, die Chromatinbiocken ver-

schiedener GroCe, die die Kornchenhiille der ersten Reifungs-

teilung bilden, und die Dotterkugeln sinci jetzt in bestimmter

Weise, und zvvar in annilhernd kouzentrischen Kreisen, um die

Centrosomen herum angeordnet worden. Aus der niichsten Niihe

der Centrosomen, aus der hellen Zone, wo die Dichtigkeit des

Hyaloplasma am groCten ist, sind alle sichtbaren .Mikrosomen be-

seitigt, indem sie in einem gewissen Abstand aufgestaut worden

sind. Mit der peripheriewarts abnehmenden Dichtigkeit des Hyalo-

plasma werden dann immer groliere Kiirnchen zwischen den Radien

angetroti'en ; und wo die Kornchen, ihrer GroCe nach, in bestimmt

begrenzte Gruppen sich einordneu lassen, was bei Enteroxenos

nicht der Fall ist, wird man auch scharf voneinander getrennte

konzentrische Kreise antreflen. Bei Enteroxenus ist nur die

die he lie Zone der Polstralilung nach aulien scharf begrenzt,

sonst sieht man eine allmahliche Steigerung in der Kornchen-

groBe vom Zentrum nach der Peripherie der Strahlung hiu. Nur

in der Kornchenhiille (Fig. 61) ItiBt sich zuweilen die Anordnung

der Kornchen in konzentrische Kreise recht deutlich erkennen.

Die Mikrosomen des Cytophisma, die mit der zentripetalen

Stromung des Hyaloplasma direkt nichts zu tun haben, trageu

doch in hohem Graile dazu bei, dali die Strahlen deutlich hervor-
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treten. So werden z. B. die Radien immer zuerst auCerhalb der

hellen Zone nachweisbar, uiid zwar fallen auch hier nicht die

Radien selbst, sondern die zwischen ihnen eingeordneten Korn-

chenreihen zuerst in die Augen. Ich habe die helle Zone eine

„kornchenfreie" genannt, dies ist aber gewifi nur insofern richtig,

als sich in dieser Zone keine getrennten Kornchen unterscheiden

lassen. Sicberlich finden sich auch hier ganz kleine Mikrosomen,

die wahrend der steigenden Spannung zwischen den Radien ein-

geordnet werden. Die Einstellung dieser winzigen Kornchen geht

aber erst allmahlich vor sich, und in der Tat sieht man auch

die Strahlung innerhalb der hellen Zoue ganz langsam hervor-

treten, — Wenn die Spannung der Teilungsfigur auf ihrer Hohe

steht, ist es oft recht schwierig, die Strahlen direkt bis zur Ober-

flache des Centrosoma hinein zu verfolgen, wahrend sie sowohl

friiher als spater deutlicher hervortreten, Bei der hochsten

Spannung werden eben auch diese kleinsten Mikrosomen aus der

Nahe der Centrosomen entfernt, und die einzelnen Radien lassen

sich daher nur schwer voneinander unterscheiden.

Die Polstrahlen sind, nach dem Obigen, keine dauernden Be-

standteile des Cytoplasma, sondern bezeichnen nur einen voruber-

gehenden Zustand der Zelle. Sie wiirden nach dem Ablauf des

Teilungsprozesses wieder vollig schwinden, wenn sie nicht auf die

umliegenden Kornchen eine Wirkung geubt batten, die langer be-

stehen bleibt als die Stromung selbst.

Dies lafit sich aus dem eigentiimlichen Verhalten der peri-

pheren Enden der Polstrahlen ersehen. Solange der ZufluC von

Hyaloplasm a von aufien her fortdauert, verlaufen die Strahlen ge-

trennt bis zu ihren auCersten Enden. Ueberall werden Mikro-

somen zwischen den Radien und dicht um sie herum eingeordnet.

Die Mikrosomen bilden sozusagen feine Rohrchen, durch welche die

zentripetale Stromung des Hyaloplasma stattfindet. In der spaten

Prophase hort der Zuflufi von auCen auf, und nur das schon in

den Radien befindliche Hyaloplasma setzt noch die zentripetale

Stromung fort. Dabei werden allmahlich die auCeren Enden der

Mikrosomenrohrchen entleert ; sie verlieren ihre Steifheit und ver-

kleben sich (vielleicht erst durch die Fixation) miteinander. Eine

solche Verklebung laCt sich schon in der Metaphase spiiren, und

wahrend der spateren Teilungsphasen dringt sie immer weiter

gegen das Zentrum vor (Fig. 61—66).

Zu dieser Zeit ist auch im zentralen Teil der Polstrahlung

jede Spannung verschwunden. Die Aktivitat des Centrosoma ist
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zu Ende, und das stark verdichtete Hyaloplasma seiner iiachsten

Umgebung wird wieder auf eiiien groCereii Rauni verteilt; es

findet eine difi'use zentrifugale Beweguiig des Hyaloplasma und

eine entsprechende zentripetale der Mikrosomen statt, bis die helle

Zone beinahe oder ganz verschwunden und das Gleichgewicht des

Cytoplasraa wiederhergestellt ist (Fig. 63—66).

Mit der Annahrae einer zentripetalen Stromung in der Pol-

strahlung stimmt auch das verschiedene Verhalteu beider Centro-

souien der Reifungsteilungen wohl tiberein. Wahrend der ersten

Prophase entwickelten sich beide Centrosomen noch ganz parallel,

aber nach der radiiireu Eiustellung der Teilungsfigur in der Zelle

ist dies nicbt mehr der Fall.

Dem inneren Centrosonia wird von einem groCen kugelformigeu

Bezirk der Zelle Hyaloplasma zugefiihrt, das iiuCore liegt aber der

Zelloberfliiche dicht an, und muC daher die eine Halfte seines Zu-

stromungsgebietes entbehren. Die VVirkung tritt auch in einer

Austrocknung zuerst der auCeren und spiiter auch der inneren Wand
dieses Centrosonia deutlich zu Tage (Fig. 60—65, 104— 107 a).

Die verfriihte Kiickbildung des iiuiieren Centrosonia wirkt

aber auch auf die Polstrahhuig dieser Seite zuriick; eine helle

Zone tritt hier nicht so scharf und regelmiiBig hervor wie in der

inneren Strahlung (Fig, lOoa), die Kornchen der Kbrnchenhiille

treten erheblidi niilier an das Centrosonia heran (Fig. 61), und die

peripheren Fnden der Strablen verliereu friiher ihre Steifiieit als

die entsprechenden Stralilen des inneren Poles (Fig. 62—63).

Auch in Betrefl der Einschniirung der Zellniembran wird die

Theorie von Teichmann (lurch die Verhilltnisse bei Enteroxenos

sowohl in positiver als audi in uegativer VVeise bestatigt. In dem

oben angetuhrten Zitat seiner Abhandliing haben wir den Satz

gefunden :

,,l)amit (die Furche) sichtbar wenle, ist es notig, daC die

zentripetale Plasmabewegung eine gewisse Intensitjit erreiche. Sie

muli zum mindesten so stark werden, daB sie zwischen den beiden

Mittelpunkten an einer Stelle die Zellobertliiche erreicht. Geschieht

das, so ist damit eiii Punkt geschatien, an dem die furchende

Kraft angreifen kanu/

In der ersten Keifun^'Steilung haben wir gesehen, wie die

Strahlen des inneren Poles in den Hereicii des abgeschwachten

iiuCeren Poles iibergreifen, und wie die erste Einschniirung der

Zellniembran an der Stelle einsetzt, wo dieselbe von den Pol-

strahleu beriihrt worden war (Fig. 63, 65).
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In der zweiten Teilung wird derselbe Satz in negativer Weise

durch den in Fig. 82 abgebildeten Fall bestatigt, wo keine Pol-

strahlen die Zellmembran beriihren, wo aber auch keine Ein-

schniirung der Membran geschehen ist, trotzdem der normale Zeit-

punkt fiir eine solche, nach dem Zustand der Teilungsfigur zu

urteilen, scbon passiert ist. Nur bei schrag gestellter Spindel

reichen die Polstrahlen zur Oberflache empor und dann tritt auch

die Einschniirung der Zellmembran zu normaler Zeit ein.

Bei der zweiten Reifungsteilung wiederholen sich in Bezug
auf die Polstrahlung dieselben Prozesse, die eben an der ersten

Teilung beschrieben worden sind, nur scheinen die stromungs-

erregenden Krafte diesmal nicht so stark zu sein. Die Pol-

strahlung greift nicht so weit um sich und die Aufquellung und

Differenzierung der Centrosomen erreicht nicht eine solche Hohe
wie bei der ersten Teilung.

Ein interessanter Unterschied zwischen den Strablungs-

erscheinungen beider Teilungen verdient jedoch erwahnt zu werden.

Wie bei der ersten Teilung ist auch hier die zuerst auftretende

Strahlung nicht auf die Centrosomen selbst gerichtet, sondern auf

die helle Zone, von der sie umgeben sind. Wahrend aber bei der

ersten Teilung eine Umordnung der Strahlen relativ bald geschieht,

so findet man bei der zweiten Teilung noch am Ende der Prophase

zwei miteinander konkurrierende Strahlensysteme (Fig. 71—76).

Dieser Unterschied mag in zwei verschiedeuen Verhiiltnissen

seinen Grund finden, erstens darin, daB die Centrosomenwirkung

bei dieser Teilung nicht so stark ist wie bei der ersten, zweitens

aber auch darin, dafi die primare, monozentrische Strahlung dies-

mal erhebhch starker entwickelt ist. — Die helle Zone der zweiten

Teilung fallt namlich mit dem Centrosoma der ersten in ihrer

urspriinglichen Begrenzung zusammen, und nachdem die erste Ver-

dichtung des Hyaloplasmas um die jungeu Centrosomen herum

geschehen ist, kann hier das Nachstromen von auCen her in den

praformierten Bahnen der friiheren Polstrahlung geschehen. Da-

durch wird die zentripetale Stromung rascher geschehen konnen,

und in demselben Grad wird auch die Scbwierigkeit bei einer

Umordnung der Mikrosomenreihen zu einem dizentrischen Strahleu-

system gesteigert.

Zentralspindel und Zugfasern. Die erste Ent-

stehung einer Zentralspindel am Anfang der ersten Reifungs-

teilung haben wir schon betrachtet. Sie kam zwischen den Centro-

somen auf einem Stadium, wo diese beiden noch von einer ge-
Bd. XLI. N. F. XXXIV. 22
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meinsamen liellen Zone umgeben waren (Fig. 53, 101), zum

Vorschein. Vor der zweiten ReifuDgsteilung sieht man die

Zentralspindel in einer ganz ahnlichen Weise hervortreten

(Fig. 71—73, 111—113).

Einen Unterschied wtirde man vielleicht darin ersehen, daB

die Zentralspindel der zweiten Teilung auf dem Boden des

friiheren Centrosoma entsteht^), wahrend bei der ersten Teilung

ein solcher Ursprung der Zentralspindel ausgeschlossen ist. Ich

glaube jedoch, daC dieser Unterschied im Ursprung der Spindeln

ganz unwesentlich ist.

Von dem Augenblick an, wo die Strahlung der ersten

Reifungsteilung riickgebildet worden ist, ist auch das Centrosoma

dieser Teilung nur als ein zwar noch morpbologisch begrenzter

Teil der Sphare anzusehen, doch ohne irgend einen spezifischeu

Charakter. Die aktive Centrosomensubstanz ist in den beiden

Centriolen konzentriert, und zwischen ihnen erscheint auf einem

gewissen Stadium ihrer Tiitigkeit eine Zentralspindel. Die Zentral-

spindelfasern werden, wie auch die Polstrahlen, von dem eben

vorhandenen Material gebildet, gleichgiiltig, ob dasselbe friiher

dem Centrosoma angehort hat oder nicht.

Welche Rolle spielt die Zentralspindel in der Teilungs-

mechaDik? Wenn man in der Literatur eiue Antwort auf diese

Frage sucht, dann wird man zuniichst den Eindruck bekommen,

dali eine Zentralspindel kein konstant auftretender Bestandteil der

Teilungsfigur sei, und daB ihr deraentsprechend auch keine wichtige

Rolle bei der Teilung zugeschrieben werden kihine. VViihrend aber

bei vielen Objekten die Existenz einer Zentralspindel ganz oder

teilweise verneiut worden ist, so zeigt sie doch bei anderen Ob-

jekten eine solche Machtigkeit (Amphibien, Hermann 1891,

DrOnkr 1895, Meves 1897), daB man nicht umhin kann, der

Zentralspindel einen sehr wesentliclien Anteil bei der Zellteilung

dieser Tiere beizulegen. Dies ist auch von den erwahnten Autoren

getan worden, und besonders Drijner hat in iiberzeugeiider Weise

gezeigt, daB die Entfernung der Centrosomen voueinander in

1) Eine Eutstehuug der Zentralspindel auf Grundlage des

Centrosoma ist auch bei anderen Objekten nachgewiesen worden,

und besonders hautig vor der zweiten Reifungsteilung. Um die

verschiedene Genese der Zentralspindeln zu charakterisieren, hat

BovERi (lOOl) fiir solche Zentralspindeln, die mit dem Centrosoma
genetisch zusammengehOren, einen eigenen Namen, Net rum, vor-

geschlagen.
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erster Reihe auf den Zuwaclis der Zentralspindelfasern zuriick-

zufiihreu ist.

Dies stimmt sehr wobl mit den Verhaltnissen bei Enteroxenos

tiberein ; aber ich glaube bier zeigen zu konuen, dafi die F a s e r n

der Zentralspindel kein wesentlicber Bestandteil derselben sind,

und daC daher das wecbselnde Verbalten dieser Fasern fiir die

Rolle der Zentralspindel in der Teilungsmechanik von keinem

Belang ist.

DaC die Verlangerung der Zentralspindel auf aktivem Wacbs-

tum beriibt, und nicbt etwa auf einer Streckung der Fasern durch

die Centrosomen, gebt mit groCer Deutlicbkeit aus einer Betrach-

tung des in der ersten Polocyte vor sich gebenden Teilungsversuches

hervor (Fig. 81, 85).

Die Centrosomen liegen in der Polocyte schon von Anfang

an obertiachlicb, und es dauert nicbt lange, bis sie so weit von-

einander entfernt sind, wie es in dieser kleinen Zelle iiberhaupt

moglicb ist. Wenn das Langenwacbstum der Zentralspindel auf

einer Streckung durch eine gegenseitige Abstofiung der Centro-

somen beruben sollte, so miiCte es mit dieser Lage der Centro-

somen vollig aufhoren. Dies ist aber nicbt der Fall; wie oben

bescbrieben wurde, nebmen die Zentralspindelfasern nocb sehr

erbeblicb an Lange zu, wobei sich die einzelnen Fasern oder die

Zentralspindeln als Ganzes, in Scblingen und Buchten aufroUen,

bis sie die ganze Polocyte ausfullen. Es scheint dabei ganz ohne

Bedeutung sein, welche Stellung von den beiden Centrosomen ein-

genommen wird.

Die Verlangerung der Zentralspindel lafit sich also bei Entero-

xenos wie bei den Amphibien nur durch aktives Wachstum, durch

Anlagerung neuer Bestandteile, erkliiren, und es erhebt sich daher

die Frage, wo diese neuen Bestandteile herkommen?

In Uebereinstimmung mit meiner Auffassung der Polstrablungen

als Ausdruck einer Bewegung des Hyaloplasma muC ich mir auch

die Zentralspindel in ahnlicher Weise erklaren. Aber die Bewegungs-

richtung ist, glaube ich, in beiden Strahlengruppen eine verschiedene

;

in den Polstrablungen ist die Stromung wahrend der fruheren

Teilungspbasen gegen die Centrosomen gericbtet, in der Zentral-

spindel dagegen bewegt sich das Hyaloplasma von beiden Centro-

somen in die Spindel binein.

Diese Auffassung schliefit sich — wie gezeigt werden soil —
meinen an Enteroxenos gemachten Beobacbtungen sehr eng an,

und auch in der Literatur iiber die Zentralspindel babe ich nichts

22*
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gefunden, was mit einer solchen Anschauung in Streit stehen

konnte.

Eine Zentralspindel tritt, wie wir gesehen haben, bei beiden

Reifungsteilungen in derselben Weise auf, namlich innerhalb der

hellen Zone, zur selben Zeit und in derselben Weise wie der innere

Teil der Polstrahlungen, der auch auf dem Boden dieser Zone ge-

bildet wurde. Auf alien spateren Stadien beider Teilungen zeigt

sich nun auch zwischen der Zentralspindel und den hellen Zonen

der Polstrahlungen eine grofie Uebereinstimmung ; sie gehen immer

kontinuierlich ineinander iiber, und sie wirken den dunklen Um-

gebungen gegeniiber als ein zusammmenhangendes Ganzes (Fig.

61, 75).

Wenn daher die hellen Zonen der Polstrahlungen durch einen

ZufluC und eine daraus folgende Verdichtung von Hyaloplasma

entstanden sind, so ist auch fiir die mit ihnen so intim verbundene

Zentralspindel eine ahnliche Bildungsweise anzunehmen. Und alles

deutet in der Tat darauf hin, dafi die Spannung innerhalb der

Zentralspindel wahrend der fruheren Teilungsphasen immer mehr

steigt, was nicht der Fall sein wiirde, wenn die Stromungsrichtung

hier dieselbe ware wie in der Polstrahlung.

Wie oben fiir die Polstrahlung erortert, glaube ich, daC die

Stromungsbahnen des Hyaloplasma erst dadurch deutlich nach-

weisbar werden, dafi die im Cytoplasma befindlicheu Mikrosomen

in bestimmter Weise zwischen ihnen eingeordnet werden.

Dies gilt naturlich auch fiir die Zentralspindel; da sie aber

innerhalb der hellen Zone liegt, die eben dadurch charakterisiert

wird, dafi keine deutlich erkennbaren Mikrosomen hier vorhanden

sind, ist es auch leicht erklarlich, dafi die „Fasern" der Zentral-

spindel erst auf einem Stadium zu Tage treten, wo die Ent-

fernung der Centrosomen, uud damit auch die Zunahme von Hyalo-

plasma zwischen beiden, schon merkbar vorgeschritten ist.

Das Auftreten der Fasern zwischen beiden Centrosomen ist

als ein Zeichen zu betrachteu, dafi die HyaloplasmastrOmung jetzt

so lange und mit soldier Schnelligkeit in bestinimten Bahnen vor

sich gegangen ist, dafi sie eine Einorduung der Mikrosomen zwischen

den Stromungsbahnen bewirkt hat. Und diese Mikrosomenreihen,

deren einzelne Kornchen nicht sichtbar sind, bilden dann die Fasern

der Zentralspindel.

Es ist hier von luteresse, einen Vergleich zwischen beiden

Reifungsteilungen anzustellun.

Wie aus Fig. 101 und Fig. 112 u. 113 hervorgeht, werden
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die Zentralspindelfasern der ersten ReifuDgsteilung (Fig. 101) auf

einem verhaltnismaCig fruheren Stadium sichtbar, als diejenigen

der zweiten (Fig. 112— 113). Dies steht mit dem friiher be-

sprochenen Verhalten des auf die Oberflache der heUen Zone ge-

richteten Strahlensystems in bester Uebereinstiramung. Bei der

ersten Reifungsteilung geht diese monozentrische Strahlung relativ

bald in eine dizentrische tiber, und der ZufluB von Hyaloplasma

zu der Zentralspindel wird daher auch bald in bestimmte Bahnen

eingelenkt und wird nur von den beiden Zentren aus geschehen

konnen. Bei der zweiten Teilung dagegen bleibt, wie wir sahen,

die monozentrische Strahlung noch lange bestehen; Hyaloplasma

wird der Zentralspindel nicht nur von seiten der beiden Zentren,

sondern auch noch durch die auf ihre ganze Oberflache gerichtete

monozentrische Strahlung zugefuhrt.

Erst allmahlich gewinnt die dizentrische Strahlung Ueberhand,

und die Fasern der Zentralspindel siud wieder in ihrem Auftreten

von dem Vorschreiten dieses Prozesses abhangig. Charakteristisch

ist es auch, daC in Fig. 112 die iuneren Enden der Polstrahlen,

die in ihrer Richtung mit dem monozentrischen Strahlungssystem

teilweise zusammenfallen, schon sichtbar sind, wahrend sich noch

keine Zentralspindelfasern nachweiseu lassen.

Das Verhalten der dizentrischen Polstrahlung zu der Zentral-

spindel laBt sich nach dem Obigen folgendermaCen charakterisieren

:

Als Folge der in den juugen Centrosomen wirkenden Krafte

(physischer oder chemischer Natur) verdichtet sich das Hyalo-

plasma in der niichsten Umgebung der Centrosomen, sowohl um
jedes derselben herum als auch in dem Zwischenraum zwischen

beiden. Diese Verdichtung bewirkt einen Zuflufi von auCen her,

und da dieser radiar auf die beiden Centrosomen gerichtet ist, so

muC eine Ablagerung des aus immer groCeren Kreisen heran-

stromenden Hyaloplasmas in dem einzigen Bereich, wo keine Pol-

strahlen entstehen konnen, namlich innerhalb der hellen Zone

zwischen beiden Centrosomen, mit anderen Worten also in der

Zentralspindel, stattfinden. Dadurch wird die Zentralspindel an

Lange zunehmen und die Centrosomen werden voneinander ent-

fernt, und solange diese Entfernung auf keinen zu groCen Wider-

stand stoCt, wird auch der Druck innerhalb der Zentralspindel

nicht tiber eine gewisse Grenze hinaus gesteigert werden.

Von den kugeligen Bereichen der Polstrahlungen wird also

auf alien Stadien der Teilung jederseits ein Sektor auszunehmen

sein, namlich derjenige, der sich gegen das Schwestercentrosoma
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wendet. Dieser Sektor gehort nicht der Polstrahlung, sondern

der Zentralspindel an, und die Bewegung des Hyaloplasma ge-

schieht hier in entgegengesetzter Richtung, namlich von beiden

Polen gegen den Aequator der Teilungsfigur hin.

Dafi ein Unterschied zwischen diesen Bereichen existiert, geht

mit groCter Klarheit aus den Bildern aller Teilungsphasen liervor.

In der Polstrahlung ist ja namlich die iunere helle Zone von dem
auCeren dunklen Teil der Strahlung scharf getrennt, wahrend in

dem der Zentralspindel angehorigen Sektor eine solche Trennung

vollstandig fehlt^).

Ich habe schon im beschreibenden Teil erwahnt, daC in dem
Verhalten der Spindel ein auffallender Unterschied existiert

zwischen den Prophasen beider Reifungsteilungen, In der ersten

Teilung war die Spindel der Prophase lang und schmal, wahrend

sie in der Metaphase mit der steigenden Spanuung auch kiirzer

und breiter gewordeii war. In der zweiten Tcilimg dagegen

schien die Spannung der Zentralspindel schon vom ersten Augen-

blick an sehr stark zu sein, und die Lange der Spindel nimmt

wahrend der ganzen Teilung ganz allraiihlich zu.

Die Ursache dieses verschiedenen Verhaltens ist doch nicht

so sehr in der Zentralspindel selbst als in dem zweiten Bestand-

teil der Spindel, in den Zugfasern, zu suchen. Diose haben

namlich in beiden Teilungeu eineu recht verschiedenen Ursprung,

der sich auch in ihrem Verhalten zur Zentralspindel bemerkbar

macht.

Ihrer Entstehungsweise sowie ihrem ganzen Verhalten uach

sind die Zugfasern von anderer Natur als Polstrahlung und Zentral-

spindel. Bei den letzteren sind die von Mikrosomeu aufgebauteu

Fasern nur als Nebenprodukte bei der Hyaloplasmabewegung zu

betrachten ; die Zugfasern dagegen zeigen uichts, was auf eine

Hyaloplasmastroraung hindeuten konnte. Hier sind die „Fasern"

selbst, die zwischen den Chromosomeu auf der einen Seite und

den beiden Centrosomen auf der anderen ausgespannt sind, die

Hauptsache.

Vor der ersten Reifungsteilung liegen die Chromosomen inner-

halb des groBen Wachstumskerns, sind also weit von den auBer-

halb liegenden Centrosomen entfernt. Wie oben gezeigt, werdeu

1) In schief getroffenen Schnitten (Fig. 104a und 116a), wo
die Zentralspindel selbst nicht sichtbar ist, sieht man die dunkle
Zone der schirmformig sich ausbreitenden Polstrahlung auch an

der inneren Seite des Centrosoma.
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die Zugfasern dieser Teilung auf Grundlage des schon im Kern

vorhandenen Liningeriistes gebildet. Die Fasern desselben werden,

unter dem EinfluB des zentripetal stroraenden Kernsaftes, radiar

auf die Centrosomen eingestellt und in Verbindung mit den auGer-

halb der Kerumembran schon gebildeten Mikrosomenreihen bilden

sie zusammenhangende Brucken zwischen den Cliromosomen, mit

denen sie schon vorher in Verbindung standen, und den Centro-

somen. Die so gebildeten Zugfasern haben von vornherein eine

betrachtliche Lange und zeigen noch wahrend der ganzen Pro-

phase eineu geschlangelten Verlauf (Fig. 59—60).

Es ist klar, dafi diese langen Zugfasern der ersten Reifungs-

teilung gegen eine Verlangerung der Zentralspindel keinen grofien

Widerstand leisten; die Zentralspindel darf sich also hier wahrend

der Prophase frei verlangern, und in Uebereinstimmung damit wird

auch ihre Spannung nicht iiber eine gewisse Grenze steigen

(Fig. 60). Dies geht doch nur so lange, bis die Zugfasern gegen

das Ende der Prophase vollig gestreckt worden sind, indem sie

dann durch ihren Widerstand eine weitere Verlangerung der

Zentralspindel verhiudern. Der ZufluB von Hyaloplasma von beiden

Spindelpolen hort aber noch nicht auf, und anstatt einer Ver-

langerung laCt sich jetzt eine rasche Steigerung in der Spannung

der ganzen Teilungsfigur verfolgen. Die OberflachengroCe der

Spindel wird von den jetzt straram gespannten Zugfasern begrenzt,

und bei der noch fortdauernden VolumvergroCerung muC die lang

ausgezogene Form der Spindel in eine kugelige iibergehen (Fig. 61).

Gleichzeitig steigt auch die Helligkeit sowohl der Zentralspindel

als auch der hellen Zonen der Polstrahlung.

Die Starke Spannung der Zentralspindel in der Metaphase

tragt sicherlich dazu bei, die Trennung der Tochterchromosomen

voneinander zum AbschluC zu bringen, und damit ist wieder eine

Moglichkeit vorhanden fur eine weitere Steigerung des Volums

der Zentralspindel.

Man sieht auch in der Tat in der friihen Anaphase die Zentral-

spindel auf dem Stadium ihrer groCten Spannung (Fig. 62), wah-

rend jezt sowohl Polstrahlung als Centrosomen den Hohepunkt

ihrer Entwickelung schon passiert haben.

Von groBer Bedeutung fur ein Verstandnis der Natur der

Zentralspindel ist das schon oben erwahnte Verhalten der Ver-
bindungsfasern zwischen je zwei Tochterchromosomen, daC

sie namlich in der ersten Anaphase nicht gerade verlaufen, sondern

wie gespannte Bogen auseinanderweichen (Fig. 62 und Fig. 130).
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Es geht namlich daraus hervor, daC die Spannung der Zentral-

spindel nicht in einer Verlangerung ihrer „Fasern" begriindet ist,

eine solche wiirde sich ja unmoglich innerhalb der Verbindungs-

fasern zweier zusammengehoriger Tochterchromosomen bemerkbar

machen konnen, sondern daC uberall innerhalb der Spindel eine

Starke Fliissigkeitsspannung besteht, und zwar ganz unabhangig

von der Anwesenheit deutlicher Fasern. Dieselben sind, wie friiher

erwahnt, gerade wahrend der starksteu Spannung der Spindel sehr

wenig hervortretend.

Das eben besprochene Stadium der friihen Anaphase bezeichnet

aber einen Wendepunkt im Verhalten der Zentralspindel. Mit dem
Aufhoren der Centrosomentatigkeit beginnt auch, wie schon oben

bei der Polstrahlung besprochen, eine Ausgleichung des stark ver-

dichteten Hyaloplasmas. Die Spannung ist in der spateren Ana-

phase nicht raehr so stark und die Kugelforra der Spindel geht

allmahlich in eine langliche iiber (Fig. 63), was wiederum eine

Entfernung der Centrosomen zur Folge hat.

Die Fasern der Zentralspindel treten jetzt wieder deutlicher

hervor, was darauf hindeutet, daB im Hyaloplasma wieder eine

relativ rasche Bewegung in bestimmten Bahnen vor sich geht.

Die Bewegung muC aber jetzt in entgegengesetzter Richtung ge-

schehen, vom Aequator der Spindel — der Stelle des hochsteu

Druckes — gegen beide Pole hin, ganz wie wir auch in der Pol-

strahlung eine Umkehr der Stromungsrichtung wiihreud der Ana-

phase bemerken konnten.

Die Hyaloplasmanieuge der Zentralspindel wird dadurch so-

zusagen in zwei Halften geteilt (Fig. 82), und im Aequator wie an

den peripheren Enden der Polstrahlen werden bald ,,trockene^

Mikrosomenreihen vorliegeu. An diesen Stellen der Zeutralspiudel-

I'aseru werden die Stiibchen des Zwischenkorperchens ange-

legt (Fig. 65, 66, 82), und in dieser Zone eines minimalen Druckes

ist jetzt die Moglichkeit einer Durchschniirung der Zelle vor-

handen. Wir haben aber schon oben gesehen, dali eine Zellteilung

doch nicht stattfindet, weun nicht gleichzeitig die Polstrahlen des

einen oder beider Pole an die Zellmembran herangelangt sind,

so daB hier der furcheuden Kraft eiu Angriffspunkt geboten wird.

Die Hyaloplasmanienge beider Zentralspindelhiilften findet bei

einer normalen Teilung in den entstehenden Tochterkernen Ver-

wendung. Zwischen beiden Reifungsteilungen werden aber keine

Tochterkerne gebildet und das Hyaloplasma geht, wie auch die

Chromosomen, direkt von der einen Teilungsfigur in die nfichste iiber.
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Die verschiedene Lage der Chromosomeu in den Oocyten

I. und II. Ordnimg ubt auch auf die Entsteliung der Zugfasern

ihren EinfluC. Vor der zweiten Reifungsteiluug liegen die Chromo-
somen noch seit der vorigen Teilung in einer Platte angeordnet,

oberhalb oder seitlich zu der juugen Zentralspindel (Fig. 70, 72^

73). Hier sind denn auch keine Liuinfaden vorhanden, aus denen
die Zugfasern gebildet werden konnen, und man sieht dieselben

durch eine bestimmte Einstellung des zvvischen Centrosomen und
Chromosomen zufallig vorhandenen Materials entstehen (Fig. 72, 73).

Ueber die Natur der bei dieser Einstellung wirkenden Krafte

laCt sich nach meinen Beobachtungen nichts aussprechen. Nur
scheint es als sicher hervorzugehen, daC die Zugfasern nicht als

bloCe Produkte der Polstrahlung anzusehen sind ; schon von ihrem

ersteu Auftreten an sind sie auf der ganzen Strecke zwischen Centro-

somen und Chromosomen sichtbar, und oft bedeutend langer als

die Polstrahlen desselben Stadiums. Man sieht sie als zwei be-

stimmt begrenzte, schief kegelformige Biindel auftreten, von denen

jedes mit seiner Basis genau die Chromosomenplatte deckt, wah-
rend sie mit ihren Spitzen an je ein Centrosoma heranreichen. —
Ein solches Auftreten laCt sich, glaube ich, nur durch ein Zu-

sammenwirken von Chromosomen und Centrosomen erklaren, das

in einer bestimmten Einstellung des zwischen ihnen liegenden

Materials resultiert. Welcher Art dieses Zusammenwirken sei,

laCt sich wohl kaum durch morphologische Untersuchungen er-

mitteln, ebensowenig wie die Ursache zu der Verbindung jedes

Centrosoma mit nur einer Halfte eines Chromosoma.

Aus der eben beschriebenen Entstehungsweise der Zugfasern

der zweiten Reifungsteilung folgt, daB die Fasern schon von ihrem

ersten Auftreten an vollig gespannt sind, Sie werden daher vom
ersten Augenblick an gegen die Verlangerung der Zentralspindel

einen betrachtlichen Widerstand leisten. Bei einer Entfernung der

Centrosomen auseinander mtissen ja namlich entweder die Zug-

fasern eine Streckung erleiden, oder die Chromosomen miissen der

Zentralspindel genahert werden. — In der Tat geschieht sicherlich

beides und eben in diesem Widerstand findet der auffallende Unter-

schied im Verhalten der Zentralspindel in den Prophasen beider

Reifungsteilungen seine Erklarung.

In der ersten Teilung haben wir eine lange Zentralspindel

ohne nennenswerte Spannung vorgefunden, hier dagegen ver-

langert sich die Spindel nur langsam, wahrend ihre abgerundete

Form und groBe Helligkeit auf eine starke Spannung hindeuten.
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Das Ma^mum der Spannung wird auch diesmal wahrend der

Metaphase oder der fruhen Anaphase erreicbt, und die Riick-

bildung der Zentralspindel geschieht in derselben \Yeise, wie bei

der ersten Teilung beschrieben.

Die im obigen vertretene Auffassung von dem Verhalten

zwischen Zentralspindel und Zugfasern wird durch eine Betrach-

tung des in der ersten Polocyte bescbriebeneu Teilungsversuches

wesentlich gestutzt.

Hier sind die Zugfasern nicht normal entwickelt; die Chromo-

somen werden ohne irgeud eine Ordnung in der Polocyte vor-

gefunden, und obgleich sie der Lange nach gespalten werden, so

findet doch keine regelmaCige Trennung der Spalthalften statt.

Darin liegt aber auch eine Erkliirung des eigentiimlichen

Verhaltens der Zentralspindel bei diesen Teilungen. Der Teilungs-

versuch scheint in der Polocyte in normaler Weise eingeleitet

zu werden (Fig. 74, 77, 78 P./); es bilden sich urn die beiden

Centrosomen herum die typischen hellen Zonen, die auf eine Ver-

dichtung des Hyaloplasma an diesen Stellen hindeuten, und auch

die Zentralspindel zeigt zuerst ein ganz normales Verhalten.

Wir miissen also auch hier eine Bewegungsrichtung des Hyalo-

plasma durch die Polstrahlung zu den beiden Zeutren hin, und

von diesen wieder in die Zentralspindel hinein voraussetzen, eine

Verlagerung des Zellmaterials, die sich in einer Verlangerung der

Zentralspindel zuerst bemerkbar macht.

Wie in der ersten Reifungsteilung verlangert sich die Zentral-

spindel so lange, bis dem Langenwachstum vou auBen her eine

Grenze gesetzt wird; da aber in der Polocyte keine Zugfasern

entwickelt werden, so wird sich die Zentralspindel ohne Wider-

stand — also auch ohne Spannung — verlangern konnen , so

lange, bis zuletzt alles Material dieser kleinen Zelle zu einer

machtigen Zentralspindel angeordnct worden ist (Fig. 81 u. 85).

Dann wird die Stromung von selbst aufhoren, die faserige An-

ordnung der Mikrosomen wird aufgcgeben, und mit dem wieder

hergestellten Gleichgewicht des Cytoplasma nimmt auch die Pol-

ocyte wieder ihre ursprungliche abgerundete Form an (Fig. 85 d).

Die groCe Bedeutuug fur die Teilungsmechauik, die ich ira

obigen der Zentralspindel beigelegt habe, scheint mit der Tatsache

nur schlecht iiberein zu stimmen, dafi bei vieleu Objekten die

Existenz einer Zentralspindel entweder nicht nachgewiesen oder

sogar bestimrat verneint worden ist. DaC ich aber dieser Ein-

wendung keinen groCen Wert beilegen mochte, konimt davon, dafi
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auch bei Enteroxenos, wo auf einzelnen Stadien die Zentralspindel

unzweifelhaft ein wesentlicher Bestandteil der Teilungsfigur ist,

andere Stadien vorkommen, in denen sich keine Spur einer

Zentralspindel uachweisen lafit.

So scheint z. B. auf gewissen Stadien der Prophase der

ersten Reifungsteilung (Fig. 54, 59) keine Zentralspindel vor-

handen zu sein, wahrend sowohl friiher als spater in derselben

Teilung die Existenz einer solchen ganz unbestreitbar ist. Wo
ist nun die Zentralspindel wahrend dieser Zeit zu suchen?

Es ist bei der Beantwortung dieser Frage von Bedeutung,

dafi die Zentralspindel gerade zu der Zeit uusichtbar wird, wenn

die Centrosomen zu dem Kern in Beziehung getreten sind, um
nach der vollendeten Auflosung der Kernmembran wieder zu Tage

zu treten. Das zeitliche Zusammenfallen dieser Ereignisse konnte

namlich auch eine ursachliche Verbindung zwischen beiden vor-

aussetzen lassen und gewisse Verhaltnisse, die bei der zweiten

Reifungsteilung zu Tage treten, deuten auch in der Tat darauf

hin, dafi hier die Erklarung 'des scheinbaren Verschwindens zu

suchen ist.

In der Prophase der zweiten Teilung werden namHch sehr

oft gebogene Zentralspindeln vorgefuudeu (Fig. 71, 74—76 u.

Ill—113), und immer ist dann die konvexe Seite der Zentral-

spindel der Chromosomenplatte zugewendet. Diese Biegung der

Zentralspindel mag wohl durch dieselben Krafte bewirkt werden,

die sich auch in der fruher besprochenen Annaherung zwischen

Kern und Centrosoma (Fig. 57—59) Ausdruck geben, und die

vielleicht auch die Bildung der Zugfasern verursachen und es

wird in der Annahme nichts Befremdliches sein, dafi auch bei der

ersten Teilung die Zentralspindel von denselben Kraften beeinflufit

werden konnte.

Die auf den ersten Stadien (Fig. 53 u. 101) deutlich erkenn-

bare Zentralspindel der ersten Reifungsteilung geht, glaube ich,

wahrend der weiteren Entwickelung (Fig. 54) nicht zu Grunde;

sie wird aber in der Weise gebogen, dafi sie von der friiher ober-

flachlichen Lage in die Tiefe sinkt, bis sie zuletzt der Kern-

membran dicht anliegt und so der Beobachtung entzogen worden

ist. Die Biegung der Zentralspindel macl^t in der Mechanik der

Teilung keinen Unterschied; die Entfernung der Centrosomen

wird nach wie vor durch eine Verlangerung der Zentralspindel

bewirkt, nur dafi diese nicht frei im Cytoplasma Hegt, sondern

dafi das Hyaloplasma in diinner Lage der Kernmembran ange-
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lagert wird. Die Centrosomen bewegen sich daher auch nicht in

gerader Linie auseinander, sondern der kugeligen Kernoberflache

entlang, normalerweise so weit, bis sie einander diametral gegen-

iibergestellt sind. Wenn sie aber hier stehen bleiben, anstatt sich

auf der anderen Halfte der Kernoberflache wieder zu nahern, so

geschieht dies — wie aus dem Verhalten der Zentralspindel in

der ersten Polocyte zu schlieCen ist — nicht, vveil das Langen-

wachstum der Zentralspindel voUendet ist, sondern weil indessen

die Kernmembran aufgelost und die Zugfasern gebildet worden

sind. Bei der Auflosung der Kernmembran mag auch das ihr

dicht anliegende Hyaloplasma der Zentralspindel eine RoUe spielen,

jedenfalls werden von den verschiedensten Objekten Abbildungen

gefunden, wo die Kernmembran auf der gegen die Centrosomen

wendenden Seite aufgelost ist, wahrend sie auf der anderen noch

ganz unberiihrt erscheint (Fig. 59).

Auch bei den mannlichen Keimzellen scheint beim

ersten Anblick die Zentralspindel in ihreni Auftreten groBen

Schwaukungeu zu unterliegen. In einer und derselbeu Serie zeigen

sich in den Anfangs- und Endstadien jeder Teilung deutlicbe Zentral-

spindeln (Fig. 157, 165, 166, 170—172); in den mittleren Phasen

dagegen sind nur die Zugfasern und — nach der Trennung der

Tochterplatten — die Verbinduugsfasern nachweisbar. Die iiuCere

Form der Teilungsfigur, sowie auch ihr ganzes Verhalten, stimmen

doch sehr wohl mit dem oben entworfenen Bild des Teiluugs-

vorganges uberein und auch hier ist, glaube ich, der SchluC be-

rechtigt, daB eine Zentralspindel in den mittleren Teilungsphasen

vorhanden ist, wenn sie auch nicht nachgewiesen werden kann.

'Was wir in unseren Praparaten walu-nehmen konnen, die

„Fascrn" der Strahlung, sind ja, sowohl bei der Polstrahlung als

in der Zentralspindel, nur als Nebenprodukte der Hyaloplasma-

bewegung zu betrachten ; und wenn auch in gewissen Fallen keine

Fasern nachweisbar sind, so folgt daraus nicht, daC auch keine

Beweguug iunerhalb des Cytoplasma statttindet. Vielmehr ist

hieriu eine Bestatigung des schon oben zitierten Satzes von

Teichmann (1903) zu sehen: „Gehen die Bewegungen rasch und

energisch vor sich, so werden sie auf die Dotterkornchen einen

richtenden EinfluC ausiiben ; erfolgt die Bewegung dagegen lang-

sam und trage, so bleibt der richtende EinfluB aus, und es kommt

nicht zur Ausbildung von Strahlen."

Alles deutet nun darauf bin, daB in den kleinen mannlichen

Keimzellen bei Enteroxenos die Hyaloplasmabewegung bei der
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Mitose „langsara und trage" vor sich geht Eine „helle Zone"
ist auf keinera Stadium urn die Centrosomen sichtbar, wie auch

eine Polstrahlung iiberhaupt nur selten nachweisbar ist; die

Teilungsfigur zeichnet sich durch keine besondere Helligkeit aus.

DaC eben in den mittleren Teilungsphasen keine Zentral-

spindelfasern nachweisbar sind, wahrend sie in den Anfangs- und
Endstadien deutlich hervortreten, haben wir nach den obigen Er-

orterungen nur zu erwarten. Bei der ersten Entfernung der Centro-

somen auseinander, raufi eine relativ rasche Hyaloplasraabewegung

stattfinden, und hier findet man daher die Mikrosomen in deutlichen

Reihen eingeordnet. In den mittleren Phasen dagegen wird sowohl

durch den von den Zugfasern geiibten Widerstand, als auch durch

das Aufhoren der Centrosomentatigkeit, eine Verlangsamung der Be-

wegung bis zum volligen Stiilstand bewirkt, und die faserige An-

ordnung der Mikrosomen wird wieder aufgegeben. Hier mufi aber,

wie in den Oocyten, eine Riickstromung erfolgen, die zu einer

Ausgleichung des innerhalb der Zentralspindel verdichteten Hyalo-

plasma fiihrt. Wahrend dieses Riickstromens wird dann wieder

die Bewegung rasch genug geschehen, um eine abermalige Faser-

bildung zu bewirken.

Eine Schwankung in dem Erscheinen der Zentralspindel, wie

sie in den mannlichen Keimzellen von Enteroxenos zum Vorschein

kommt, ist nur in solchen Fallen zu erwarten, wo bei der Zell-

teilung relativ wenig Kraft in Anspruch genommen wird. Nur

dann wird namlich die Zentralspindel so wenig hell erscheinen,

daC ihr Hervortreten von der Existenz deutlicher Fasern ab-

hangig ist, und nur dann wird es auch eintreffen konnen, daC die

einmal gebildeten Fasern schon durch die erste Verlangsamung

der Bewegung wieder aufgelost werden. DaC die bei Enteroxenos

in Anspruch genommene Kraft eben groC genug ist, um iiberhaupt

eine Faserbildung bewirken zu konnen, geht daraus hervor, dafi

eine Polstrahlung zu keiner Zeit deutlich hervortritt, auch wenn

die Zentralspindelfasern sichtbar sind. Die zentripetale Hyalo-

plasmabewegung findet in einem kugeligen Bereich um das Cen-

trosoma herum, mit Ausnahrae des kleinen Kugelsektors der Zen-

tralspindel, statt; und wenn trotzdem die zentrifugale Bewegung

dieser Zentralspindel die zentripetale der Polstrahlung aufwiegen

soil, so ist es klar, dafi sie auch mit entsprechend groCerer Ge-

schwindigkeit geschehen mufi. Eben dieser Unterschied geniigt

aber in unserem Fall, um in der Zentralspindel deutliche Fasern
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hervortreten zu lasseo, wahrend in der Polstrahlung noch keine

Fasern sichtbar sind ^).

Es lassen sich dann auch sehr wolil Falle denken, wo bei

der Zellteilung noch weniger Krafte in Anspruch genommen

werden, und wo auch in der Zentralspindel keine Fasern nach-

gewiesen werden konnen. Die ganze sichtbare Teilungsfigur wird

in diesen Fallen, auCer den Chromosomen und Centrosomen, nur

aus den fibrillaren Zugfasern bestehen miissen.

Es wurde oben gezeigt, daC die Zentralspindelfasern — wenn

sie in der Telophase noch bestehen bleiben — eine starke Kon-

traktion erleiden (Fig. 157). Diese Verkiirzung der Zentral-

spindelfasern steht mit der Riickstromung des Hyaloplasma aus

der Spindel in ursitchlicher Verbindung, ebenso wie friiher ihre

Verlangerung durch eine entgegengesetzte Beweguug verursacht

wurde.

Eine Mechanik der Teilung, wie die ini obigen dargestellte,

stimmt — wie ich es zu zeigeu versucht habe — bis in die

kleinsten Details mit den bei Enteroxeuos vorgefuudenen Ver-

haltuissen iiberein, indem sich nicht nur die Beobachtungen der

Theorie anpassen lassen, sondern die Theorie sich direkt aus den

vorliegenden Tatsachen herauslesen lafit. Eiu Vergleich zwischen

den Reifuiigsteilungen der miinnlichen und der weiblichen Keimzellen

bei dieseui Tier, oder zwischen den weiblichen Keimzellen vor und

nach ihrer Wachstumsperiode, zeigt aber, wie auCerordentlich un-

gleich die raorphologischen Bilder sein konnen, die in verschiedenen

Zellen durch dieselben Krafte hervorgerufen werden, und auch, dafi

desto mannigfaltigere Bilder zum Vorschein kommen, je groBer die

Kraft ist, die bei der Zellteilung in Anspruch genommen wird.

Da die Teilungsvorgiinge der kleinen sowohl als der groCen

Zellen bei Enteroxenos an und fur sich nichts zeigen, was sie

von iihulichen Vorgiingen bei den meisteu anderen Formen weseut-

lich unterschiede, so glaube ich in diesem Puukte meine bei

Enteroxeuos gewonuenen Resultate ohue weiteres auch auf diese

Formen ubertragen zu konnen.

1) Auch wenn in gut fixierten Prtiparaten keine Fasern nach-

weisbar sind, lassen sich doch oft durch Behandlung mit sta.rker

kontrahiereuden Fixationsfliissigkeiten deutliche Fasern zum Vor-
schein bringen. Dies zeigt, dafi auch hier eine gewisse Einord-

nung der Mikrosomen geschehen ist, nur nicht scharf genug, um
ohne weiteres sichtbar hervorzutreten.
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Doch scheiut es mir, urn meinen Resultateu der Teilimgs-

mechanik eine generelle Geltung beilegen zu diirfen, geboten, ihre

Richtigkeit noch an zwei besonders interessanten Objekten, die

auch zLim Teil vou deni bei Enteroxenos zu Tage tretenden

Teilungsvorgang abweicheude Bilder zeigen, zu priifen. Es sind

dies die groBen Spermatocyten des Salamanders, bei denen

Meves (1897) eine Reihe charakteristischer Erscheinungen im

Verhalten der Zentralspindel und der Polstrahluugen beschrieben

hat, und vor allem die Eier und Blastomere von Rhynchelmis,
bei denen nach der interessanten Darstellung von Vejdovsky und

MrAzek (1903) Strahlungserscheinungen vorkommen, die an Klar-

heit aber auch an Komplikation alles iibertreffen, was an anderen

Objekten bis jetzt konstatiert werden konnte.

In den Spermatocyten vom Salamander zeigt, wie schon aus

friiheren Untersuchuugen (Hermann 1891, Druner 1895) be-

kannt war, die Zentralspindel eine machtige Entfaltung. Von

Meves (1897) wurde dann ihr Verhalten sowohl in den Sper-

matogonien als in beiden Spermatocytengeuerationen genau ver-

folgt, und dies zeigt auf vielen Punkten eine auffallende Ueber-

einstimmung mit den Verhaltnissen bei Enteroxenos, obgleich von

Meves die „Fasern" der Zentralspindel als ihre wesentlichen Be-

standteile gehalten werden. So werden z. B, die Formveranderungen

der Spiudel unter dem EinfluC des von den Zugfasern geiibten

Widerstandes in genau derselben Weise beschrieben, mit Annaherung

der Centrosomen und kugeliger Auftreibung der Spindel in der

Metaphase.

Das Eigentiimliche im Verhalten der Zentralspindel des Sala-

manders ist aber ein auCerordentlich starkes Langenwachstum ihrer

Fasern wahrend der spateren Teilungsphasen. Besonders in den

Spermatogonien (Meves 1897, Fig. 12 und 13) ist diese Erschei-

nung auffallend, und die Bilder erinnern in dieser Beziehung an

die Verhaltnisse der Polocyten bei Enteroxenos (Fig. 81c).

Bei Enteroxenos war hier das Verhalten der Zentralspindel

als abnorm zu betrachten, und es wurde dadurch erklart, dafi der

normalerweise von den Zugfasern gegen die Verlangerung der

Zentralspindel geiibte Widerstand in den Polocyten ausbleibt, und

daher die einmal eingeleitete Stromung des'Hyaloplasma in die

Spindel hinein ungestort fortsetzen darf.

In den Spermatogonien und Spermatocyten vom Salamander

sind zwar die Zugfasern in normalen Entwickelung vorhanden.
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aber die VerbinduDgsfasern zwischen den Tochterchromosomen

scheinen hier kaum nachweisbar zu sein. Meves erwahnt fiir die

erste Reifungsteilung (1897, p. 49), dafi „die aquatoriale Verdiin-

nung und Zerreifiung der Chromosomen verbaltnismaCig leicbt

und bald zu erfolgen" scheint, und in den Abbildungen spielen

die Verbindungsfasern keine Rolle.

Wir haben also hier einen Fall, wo der von den Zugfasern

geiibte Widerstand mit der Trennung der Chromosomen plotzlich

aufgehoben wird, und das schon in einer Phase der Teilung, wo

noch keine Umkehr in der Stromungsrichtung stattgefunden hat.

Die Bewegung wird daher auch in der ursprungHchen Richtung

und zwar mit gesteigerter Geschwindigkeit fortgesetzt, wiihrend die

deutlich hervortretenden Fasern sich entsprechend rasch verlangern.

In den Polocyten bei Enteroxenos findet iiberhaupt keine

Riickstromung aus der Zentralspindel und auch keine Teilung der

Zelle statt; in den mannlichen Keimzellen des Salamanders

kommt dagegen ein Moment hinzu , das fur den Abschlufi der

Teilung entscheidend wirkt , niimlich die Entstehung der
Tochter kerne. Um beide Tochterplatten der Chromosomen

sieht man in den Abbildungen von Meves eine wachsende Menge

Hyaloplasma sich ansammeln, und gleichzeitig zeigen die Zentral-

spindelfasern anstatt des friiheren Wachstums eine rasche Kon-

traktion. Auch das Verhalten der Polstrahlen deutet darauf bin,

daC die Hyaloplasraastroraung jetzt eine entgegengesetzte Richtung

eingeschlagen hat.

Mit der wachsenden Zentralspindel ist nach Meves die Pol-

strahlung immer kleiner geworden, und zur Zeit der beginnen-

den Einschniirung der Zelloberflache ist sie kaum nacbweisbar.

In den Teloi)basen dagegen entsteht wieder eine miichtige Pol-

strahlung, deren Strahlen sich immer mebr verlangern, so daC sie

mit ihreu peripheren Enden an die Membran der Tochterzelle

heranreichen, wahrend das mit ihren zentralen Enden verbundene

Centrosoma in der verschiedensten Weise verlagert wird (Meves

1897, Fig. 77-82).

Diese neuen Polstrahlen sind nach Meves (p. 23) „offenbar

auf Kosten der Spindelfasern aufgebaut", ein Verhalten, daC sich

eben durch eine Riickstromung des friiher in der Zentralspindel

angehiiuften Hyaloplasma erkliiren laCt. Wahrend diese Aus-

gleichung des Hyaloplasma bei Enteroxenos ganz langsani und

diffus geschah, ist die Bewegung hier so viel rascher, daC eine

Strahlenbildung erfolgt.
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Die Polstrahlen nehmen hier, wie auch in der fruhen Prophase,

an Lange zu; es ist aber von Interesse zu bemerken, daC —
unter der obigen Annahme — dies Liingenwachstum in beiden

Fallen verschiedene Ursachen hat. In der Prophase ist die Hyalo-

plasmabewegung eine zentripetale, und das Wachstum der Strahlen

bedeutet hier, daC von immer weiteren Kreisen, das Hyaloplasiua

in die Bewegung mit hineingezogen wird, also eine Anlagerung

neuer Bestandteile an den peripheren Enden der Strahlen, Wenn
in der Telophase Polstrahlungen entstehen, wird aber ihr Wachs-

tum an den zeutralen Enden geschehen.

Durch das Wachstum der Polstrahlen und die gleichzeitig

vor sich gehende Kontraktion der Zentralspindel wird beim Sala-

mander die Lage der Centrosomen in beiden Tochterzellen ver-

schiedentlich verandert, bis endlich die Tochterzellen, sowie ihre

einzelnen Bestandteile, mit dem wiederhergestellten Gleichgewicht

im Cytoplasma ihre endliche Form und Lage einnehmen.

Noch einen Punkt mochte ich auf Grundlage der von Meves
gemachten Beobachtungen etwas naher erortern. In den von

Teichmann beschriebenen abnormen Zellteilungen bei Echino-

dermen wurde die Einschniirung der Zellmembran durch ein Zu-

sammenwirken beider Polstrahlungen ermoglicht, indem „die

zwischen den Zentren liegende Region, in der sich deren Wirkungen

begegnen", eine Stelle groCter Plasmaarmut reprasentiert; und

wenn „die zentripetale Plasmabewegung" so stark geworden ist,

„daC sie zwischen beiden Mittelpunkten an einer Stelle die Zell-

oberflache erreicht", sind die Bedinguugen vorhanden fiir eine

durch die Oberflachenspannung bewirkte Zerlegung der Zelle in

zwei Halften.

In den Oocyten von Enteroxenos ist ein Zusammenwirken

zwischen Polstrahlen und Zentralspindel notwendig, um
eine Zellteilung zu ermoglichen. Durch die Verlangerung der

Polstrahlen bis an die Zellmembran , wird wohl hier ein Angriffs-

punkt fiir die furchende Kraft geschaffen ; aber die Furche kann

erst dann die Zelle durchschneiden, wenn in der Zentralspindel die

Ruckstromung so weit vorgescbritten ist, dafi im Aequator der

Spindel auch wirklich eine Stelle groCter Plasmaarmut zu finden

ist. Erst dann werden sich die Zentralspindelfasern auflosen oder

in die Bilduug eines Zwischenkorperchens ubergehen und die Zelle

wird in zwei Halften zerlegt.

Beim Salamander endlich scheint ein Fall vorzukommen, wo

die Einschniirung der Zellmembran durch die Zentralspindel
Brt. XLl. N. F. XXXIV, 23
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allein, ohne Hilfe der Polstrahlungen, vorbereitet wird. Wahrend

namlich die Polstrahlungen auf dem betrefifenden Stadium sehr

schwach entwickelt sind, breitet sich die stark angewachsene

Zentralspindel im Aequator allseitig bis zur Beriihrung mit der

Zellraenabran aus, und wenn hier bei der Tocliterkernbildung eine

auf die beiden Pole gerichtete Bewegung des Hyaloplasma eintritt,

werdeu die Zentralspindelstrahlen genau in derselbeu Weise die

Zellteilung vorbereiten, wie von Teichmann bei der Polstrahlung

beschrieben wurde.

Bei Rhynchelmis sind die Eier und besonders die Teilungs-

figuren ungemein grofi, und die von Yejdovsky und Mrazek
[1903]*) bei diesem Objekt beschriebenen Vorgiinge scheinen rair

von solcher Bedeutung zu sein, daC sie bei jedem Versuch einer

Erklarung der Zellteilungsmechanik in Betracht gezogeu werden

miissen.

Die Teilung dieser groCen Zellen erfordert eine viel groGere

Kraftentfaltung, als bei den kleineren Zellen der Fall ist, und

daher tritt audi in den morphologischeu Bilderu eine Kompli-

kation hervor, die diejenige der kleineren Zellen weit ubertritft.

Wahrend aber die Schliisse, die sich aus den groOen und iiber-

sichtlicheu Bildern dieser Zellen in Bezug auf die Teilungs-

mechanik ziehen lassen, mit groCer WahrschcinUchkeit auch auf

kleinere Zellen uberfuhrt werden kounen, ist dies kaum mit den

morphologischen Resultaten der Fall.

Durch die groCere Entfaltung der bei der Teilung wirkenden

Kraftc wird namlich auch eine stiirkere Differenzierung und cine

daraus erfolgeude groCere Ivomplikation der Bilder hervorgerufen.

So vielen Wert ich auch den interessanten Resultaten von

Vejdovsky und MrXzek beilegen mochte, muB ich daher doch im

Gegensatz zu diesen Autoreu (p. 553) behaupten, daC es sich in Betreil"

der morphologischen Bilder um einen „nur fiir Rhynchelmis
giiltigen Spezialfall"' handclt und nicht „um oiiien Vorgaug, der

auch bei vielen anderen daraufhin naher gepriiften Eiern und

Zellen als ein normales Geschehen auftritt".

Eben well wir aber in diesem Spezialfall das iuiBerste Extrem

einer steigeuden Difterenzierung innerhalb des karyokinetischen

Apparates vor uns haben, deshall) sind auch die Aufschliisse, die

1) Die Hauptergebiiisse dieser Vorgange siud vou Vejbovskv
schon 1888 veroflfentlicht word en.
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an diesem Objekt uber die Teilungsraechanik gewonnen werden

konnen, von so auCerordentlich groBer Bedeutung.

Ich werde im folgenden durch einen Vergleich mit der von

Vejdovsky und MrXzek gegebenen Darstellung der Verhaltnisse

bei Rhynchelmis die Richtigkeit meiner Resultate iiber die Teilungs-

mechanik priifen.

Ein wesentlicher Punkt der Uebereinstiramung liegt darin,

dafi sich auch bei Rhynchelmis die Polstrablen nicht als „wirk-

liche Fasern*' erkliiren lassen, sondern nur „als sichtbarer Aus-

druck der inneren zeutripetalen Bewegung und Umbildung des

Hyaloplasmas" (Vejdovsky und Mrazek 1903, p. 525).

In den mittelgroCen Zellen (groCen Mesomeren) bei Rhyn-

chelmis scheinen sich die Strahlungsphanomene in ganz ahnlicher

Weise abzuspielen, wie bei Enteroxenos von mir beschrieben. Die

Centroplasmen (Centrosomen) quellen bei jeder Teilung stark auf,

und es entstehen endogen in denselben „Tochtercentroplasmen"

(Centriolen), an deren Oberfliiche neue Polstrahlen herantreten.

Wie bei Enteroxenos, zerfallt auch am Ende jeder Teilung das

aufgequollene Centrosoma, und die nachste Teilung wird durch das

junge Strahlensystem in seinera Innern eingeleitet (Vejdovsky und

Mrazek, Fig. 56—61).

In den groCten Zellen dagegen, den Eiern und Blastomeren,

geschieht das Aufquellen der Centroplasmen mit auCerordentlicher

Intensitat, und nicht nur Tochter- sondern auch Enkelcentro-

plasmen entstehen zwischen je zwei Teilungen innerhalb eines

Muttercentroplasma. Von Bedeutung fur die Teilungsraechanik

ist es hier, dafi trotz dieser Komplikation immer nur eine

Teilung des Cytozentrums in jeder Zellgeneratiou stattfindet.

Dies alles laCt sich sehr wohl mit dem oben bei Enteroxenos

beschriebenen Vorgang in Einklang bringen: Bei dem in der zeu-

tripetalen Hyaloplasraastromung der Polstrahlen begrundeten Auf-

quellen des Centrosoma wird seine „aktive" Substanz in der Mitte,

im Centriol, konzentriert, und wenn das letztere eine geniigende

Kraft erreicht hat, um auf das umgebeude Hyaloplasma verdichtend

zu wirkeu, wird auch diese Kraft gebraucht, gleichgiiltig, ob das

Muttercentrosoma schon zu Grunde gegangen ist oder nicht. — Der

von Vejdovsky und Mrazek gefiihrte Nachweis einer zweimaligen,

endogenen Neubildung eines Strahlensystems innerhalb einer Zell-

generation ist auch daher von groBem Interesse, well er zeigt,

daC die Centriolenbildung nicht notwendigerweise mit der Teilung

des Cytozentrums in Zusammenhang stehen mufi.

23*
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Ich habe bei der Besprechung der Cytozentren erwabnt, dafi

ein Centrosoma, um obne Substanzverlust in die beiden Tochter-

centrosoraen ubergehen zu konnen, eine gewisse GroBe nicht iiber-

steigen darf, weil seine Oberflachenspannung dann nicht genugen

vviirde, das Centroplasnia um die beiden Centiiolen abzuruuden.

Auch diese Anscbauung wird durch die eigentiimlichen Ver-

baltnisse bei Rhynchelrais gestiitzt. Vejdovsky und Mrazek be-

schreiben uamlich bier zvvei verschiedene Typen in der Bildung

der Tochtercentroplasmen , deren Beziehungen zur Centriolen-

teilung von groCera Interesse sind.

Der erste Typus beruht darauf (p. 526), „daC sich zuerst das

Centriol innerhalb des alten Centroplasmas verdoppelt und um
jedes Teilungsprodukt bildet sich vollstiindig ie ein neues Centro-

plasma". Dieser Typus ist nach Vejdovsky und Mrazek fur die

Glossiphonien allgemein gtiltig, wiihrend er bei Rbynchelmis nur

ausnahmsweise vorkommt. In der Kegel gescbieht bier die Bil-

dung der Tochtercentroplasmen nach dem zweiten Typus.

Nach diesem (p. 527) „bleibt das Centriol im Zentrum des

Muttercentroplasma einfach, es teilt sich erst sekundiir, nachdem

das Tochtercentroplasma bereits angelegt ist". Spater sieht man

auch das Tochtercentroplasma, „das infolge des ZuflieCeus des

Materiales bis zu gewisser GroBe" herangewachsen ist, sich „zu

zwei gleich groCen Halften, deren Zentrum je ein Centriol ist",

einschnuren. „Diese Teilung gescbieht aber nicht so einfach",

und noch bevor „die Teilung des Tochtercentroplasma ganz voll-

zogen ist, sehen wir innerhalb jeder H;ilfte eine prilchtige Strah-

lung um die Centriolen", die En kelce n t roplasmen.
Eine Entscheidung, ob der erste oder zweite Typus zur Ent-

faltung kommen soil, liegt, nach dem obigen, in der Teilung der

Centrioleu. Gescbieht dieselbe — wie bei alien fruher bekannten

Objekten — zu einer Zeit, wenn noch keine Strahlung um die

Centriolen entstanden ist, dann kommt es nicht zur Bildung von

„Enkelcentroplasmen". Um die beiden Tochtercentriolen herum

bildet sich ein dizentrisches Strahlensystem, und damit ist die

nachste Zellgcneration schon eingeleitet. Wenn aber die Aktivitftt

des Centriols schon vor der Zeit eintritt, wo es zur Teilung reif

ist, dann muB ein monozentrisches Tochtercentroplasma entsteheu,

und die fiir die folgende Zellteilung notwendige Dizentrizitat liiBt

sich erst durch Teilung des im Innern des Tochtercentroplasma

belindlicheu Centriols erreichen. Nachdem diese Teilung geschehen

ist, versucht sich das Tochtercentroplasma „zu zwei gleich groBen
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Halften, deren Zeutrum je ein Centriol ist, eiuzuschniireu (Vej-

DOVSKY und Mrazek, Fig, 49—50). Wenu dieser Versuch zu

Ende gefiihrt werden konnte, wiirden die beiden Halften des

Tochtercentroplasma als Ceiitrosomen bei der folgenden Teiiung

fungieren, und es wiirden keine Enkelcentroplasraen entstehen.

So geht es aber nicht, das Tochtercentroplasma ist zur Zeit der

Centriolenteilung schon so stark herangewachsen, daft seine Ober-

flachenspaunung nicht raehr genugt, urn seine Teiiung herbei-

zufuhren, und die dizentrische Strahlung wird daher wieder inuer-

halb desselben, um die nackten Centriolen herum, entstehen miissen.

Bei noch groCeren Strahlungserscheinungen als den bei Rhyn-

chelmis entdeckten lieCe sich wohl auch eine grofiere Komplikation

im Verhalten des Cytozentrums vorstellen, indem die Zahl der in

einer Zellgeneration endogen entstehenden „Centroplasmen" noch

gesteigert werden konnte. Diese Steigerung wiire aber nur in

dem vor der Centriolenteilung liegenden Zeitrauni zu erwarten.

Die Zahl der endogen entstehenden monozentrischeu Strah-

lungen konnte mit der steigenden Entwickelung des ganzen Teilungs-

apparates wohl groCer werden ; wenn aber erst durch die Teiiung

der Centriolen eine Dizentrizitat angebahnt worden ware,

wiirde uni jedes dieser Zentren nur noch einmal eine Strahlung

entstehen konnen, namlich die Polstrahlungen der folgenden Teiiung.

Eine wesentliche Ditterenz zwischen der Darstellung von Vej-

DOVSKY und Mrazek und der meinigen ist in Bezug auf das

Verhalten zwischen Centriol und Centrosoma zu finden.

Von Vejdovsky und Mrazek wird beschrieben, wie bei Rhynchel-

mis mit dem Spermatozoon ein Centriol in das Ei hineingefiihrt

worden sei, das durch die folgenden Zellgenerationeu permanent

verfolgt werden konue. Die Ceutrosomen (Centroplasraen) sind

nach ihnen als auCere, durch die Strahlung bewirkte Anlage-
rungen um die permanenten Centriolen herum zu betrachten.

Im Gegeusatz dazu habe ich fur die „groCen" Centrosomen

die Neubildung der Centriolen in jeder Zellgeneration als inn ere

Differen zierung der Centrosomen angenommen.

So grofi auch der Gegensatz dieser beiden Auffassungen er-

scheinen mag, so ist er doch, glaube ich, in keiuem wesentlichen

Unterschied der beiden Objekte begrundet, und es lassen sich auch

die Verhaltnisse bei Rhynchelmis in derselben Weise erklaren, wie

diejenigen bei Enteroxenos.

Bei der Beschreibung der Entstehung der ersten Furchungs-

spindel wird von Vejdovsky und Mrazek zuerst ein Stadium
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abgebildet (Fig. 33), wo nach der Teilung des Spermazentrums

die neuentstandenen Strahlen „fast die Oberflache der Centriolen

beruhren" (p. 503). Und in den „nachsten Stadien" (Fig. 34)

„sieht man die Centriolen schon mit einem hyalinen Hofchen um-
geben, an dessen Peripherie das neue Strahlensystem hervortritt".

Der Uebergang zwischeu diesen beiden Stadien wird niclit

durch Beobachtungen vermittelt, sondern durch eine Erklarung der

Autoren in folgendem Satz (p. 504) : „Die Entstehung dieses neuen

Strahlensystems miissen wir uns so vorstelleu , daC das fein-

kornige, interalveolare Plasma zu neuen Plasmastromen oder Radien

umgeordnet, die Bildung des neuen Tochtercentroplasma in der

Gestalt des erwahuten hyalinen Hofchens hervorgerufen hat."

IS eben dieser Vorstellung konnte aber auch eine andere Platz

finden, die namlich, dafi das hyaline Hofchen nicht durch An-

lagerung von Hyaloplasraa aufierhalb des ursprtinglicheu Cyto-

zentrums, sondern vielmehr durch Aufnahme dieses Hyaloplasma

von seiten der Cytozentren und ein daraus folgendes Aufquellen

derselben entstanden ist, wilhrend in ihreni Inneren vvieder durch

Verdichtung ein zentrales Kornchen erscheint. Die Abbildungeu

der Mesomeren bei Rhynchelmis (V. und M. Fig. 56—60) scheinen

in der Tat mehr fur die letztere, als fiir die erstere Anuahme
zu sprechen.

Ein Stadium in den Beobachtungen von Vejdovsky und

MrXzek scheint jedoch beim ersten Anblick unbedingt zu Gunsten

ihrer Auffassung des Centrosoma (Ceutroi)lasnia) als eine „auCere

Anlagerung" zu sprechen. Es ist dies das erste Auftreten des

Centroplasma um das Spermazeutrum herum, eine Bildung, die

iibrigens mit den Strahluugszentren der ersten Furchungsteilung

nichts zu tun hat.

Hier wird namlich in iiberzeugender Weise in Wort und Bild

gezeigt, daB von dem mit dem Spermatozoon ins Ei hinein

gebrachteu Cytozentruni „eine Reizwirkuiig auf die Grundsubstanz

des Eies" geiibt wird, die in der Bildung der Radien, d. h. der

zentripetalen Plasmastrome, sich Ausdruck gibt. „Als eine Resul-

tante der zentripetalen Plasmastromung" (p. 494) eutsteht danu

allmahlich um das Cytrozentrum herum eine miichtige Plasnia-

anhiiufuug, die von Vejdovsky und MrAzek mit dem Centrosom

BovERis identifiziert wird. Dieses Centroplasma wird bei der

Teilung des Cytozentrums nicht geteilt, sondern bleibt als eine

he lie Zone bestehen, in der sich die gauze Teilungsfigur aus-

breitet (V. und M. Fig. 22-38).
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DaB diese helle Zone durch eine aufiere Anlagerung des

Cytozentrums entsteht, scheint zweifellos. Eine andere Frage ist

es aber, ob sie auch mit dem Centrosom Boveris homolog ist,

und ich mufi auf Grundlage meiner Beobachtungen bei Enteroxenos

diese Frage in anderer Weise beantworten als Vejdovsky und

Mrazek.

Es besteht zwischen der ersten Furchungsteilung und den

zunachst folgenden eben in Betreff ihrer Cytozentren ein wesent-

licher Unterschied. Die Cytozentren der ersten Teilung, die mit

dem Spermium ins Ei hineingebracht wurden, sind von Anfang

an ganz klein, und die charakteristisclien Umgebungen derselben

werden aus einem vollig undifferenzierten Material neu hergestellt.

Bei den folgenden Teilungen dagegen, zwischen denen bei Rhyn-

chelmis kein eigentliches Ruhestadiura eingeschoben ist, werden

nicht nur die Cytozentren selbst, sondern auch zum Teil ihre

charakteristischen Umgebungen von der vorhergehenden Zell-

generation als Erbe ubernommen.

Ein ganz analoger Unterschied besteht zwischen beiden

Reifungsteilungen der Oocyten bei Enteroxenos, sowie auch bei

vielen anderen Formen. Die erste Teilung wird durch die Ent-

stehung einer hellen Zone auCerhalb der kleinen Centrosomen ein-

geleitet, bei der zweiten Teilung dagegen sieht man eine ent-

sprechende helle Zone auf dem praformierten Boden des alten

Centrosoma entstehen.

Man wiirde aber hier sehr irren, wenn man die helle Zone

der ersten Reifungsteilung fiir ein Centrosoma halten wiirde, well

diejenige der zweiten Teilung auf Grundlage eines alten Centro-

soma entstanden ist. Und dasselbe laBt sich mit gleichem Recht

von den Centroplasmen der ersten und zweiten Furchungsteilung

bei Rhynchelmis sagen.

Die hellen, durch Anhaufung von Hyaloplasma gebildeten

Zonen um die Centrosomen herum sind charakteristische Begleit-

erscheinungen jeder wohlentwickelten Strahlung; es scheint aber

von untergeordneter Bedeutung, ob das Hyaloplasma dem un-

differenzierten Cytoplasma entnommen wird, oder ob es schon in

dem Centrosoma der vorhergehenden Teilung eine Rolle gespielt hat.

Ich glaube also, aus meinen Erfahrungen an Enteroxenos

schlieCen zu dtirfen, daC auch bei Rh3aichelmis das mit der

Spermie ins Ei hineingebrachte Cytozentrum ein Centrosoma und

nicht ein Centriol ist, und dafi die Plasmaanhaufung aufierhalb

desselben nicht als ein Centrosoma betrachtet werden kann, sondern
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als ein Homologon der hellenZone bei Enteroxenos. Nur zeigen

bei Rhynchelmis alle StrahlungserscheinuDgen, also auch sowohl

Ceutrosomen als „helle Zoneu", eine viel starkere Entfaltung als

bei irgend einem anderen, bis jetzt bekannten Objekt nachgewiesen

worden ist.

Zuletzt mochte ich auch noch die Frage erortern, ob meine

fiir Enteroxenos gegebene Deutung der Zentralspindel auch

fiir die eigentumlichen Bilder bei Rhynchelmis eine befriedigende

Erklarung zu liefern im stande ist.

Eine typische Zentralspindel wird von Vejdovsky und

Mkazek in ihrer Fig. 44 abgebildet, die das erste Entfernen

beider Tochterceutrioleu innerhalb des Muttercentroplasma darstellt.

Sie legen aber derselbeu keine Bedeutuug bei, soudern sagen

ausdrticklich, daB (p. 524) „nachdem sich die Centriolen weit von-

einauder entl'erut haben, auch die zwischeu ihnen sich erstrecken-

den Strahlen" verschwindeu. Dieser Satz wird jedoch durch ihre,

sonst so iiberaus klaren Abbildungen, eigentlich nicht bestatigt.

In zwei Figuren werden zwar junge Strahlungszentren ab-

gebildet, ohne jede sichtbare Verbiudungsbrucke. Die eine (Fig. 33)

stellt eiu Stadium uach der Teilung des Spermacentrosoma dar,

wo die beiden Tochterzentreu innerhalb der oben besprochenen

Plasmaanhiiufung ziemlich weit voneinauder entferut liegen. Die

Verfasser wurden aber gewiB auch selbst dieser Abbildung keine

entscheidende Bedeutuug beilegen, da es ihnen, nach ihrer eigeuen

Aussage, nicht gelungen ist (p. 502) „eine Methode ausfindig zu

macheu, urn die iiufierst subtilen Strukturen des inneren Kugel-

inhaltes (Centroplasnia) tixieren zu kiinnen", und sie uiuBten sich

„meist nur mit den zerrisseuen Ueberbleibseln des Reticulums be-

gniigen''.

Auch in Fig. 52 (uuten) sind von Vejdovsky und MrAzek

zwei voUig getrennte Strahlungszentren abgebildet. Es ist dies

einer der bei Bhyuchelmis nur ausuahmsweise vorkommenden

Falle, wo die Teilung des Centriols schon vor dem Beginu ihrer

strahlungserregenden Wirksamkeit vollzogen worden ist. Damit

ist aber auch eine Erkliirung fiir die Abweseuheit einer Zentral-

spindel zwischen beiden Zentren gegeben.

Bei Enteroxenos ging es niimlich deutlich genug hervor, und

lihuliches ist auch fruher bei Echinus (Boveri 1901) gezeigt

worden, daC die Stellung der Centriolen innerhalb eines noch

wirksamen Centrosoma als Resultat eines allgemeinen Gleicli-

gewichtszustandes des Ceutroplasma betrachtet werden muB. So-
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lange das Centrosoma noch kugelrund war, lageu die Centriolen

Id beliebiger Stellung im Verhaltnis zur Achse der Teilungs-

figur; sobald es aber gegen Ende der Teiluiig in die Breite

ausgezogen wurde, wurden auch die Centriolen, anscheinend ganz

passiv, weiter auseinander entfernt und so eingestellt, daB ihre

Verbindungslinie mit der Langsachse des Centrosoma zusammen-
fiel. So lafit sich auch das Verhalten der inneren Strahlungs-

zeutren in Fig. 52 (Vejdovsky und Mrazek) erklaren. Ihre

Lage ist durch die Form des Centroplasma bestimmt, und

erst spiiter ist dann ihre Aktivitat den Umgebungen gegenuber

eingeleitet worden, Ein Zusammenwirken beider Zentren, und

damit auch ein aktives Entfernen derselben, ist noch nicht zu

stande gekommen und daher auch keine Zentralspindel nach-

weisbar.

In alien iibrigen Abbildungen bei Vejdovsky und Mrazek
sieht man die Schwesterzentren unter sich in Verbindung stehen,

nicht immer durch typische Zentralspindeln, sondern in einer

W'eise, die sich — wie jetzt gezeigt werden soil — sehr wohl

mit dem fur Enteroxenos eutworfenen Bild der Zentralspindel in

Einklang bringen laCt.

Die Spindelfigur zeigt bei Rhynchelmis ein sehr eigentiim-

liches Verhalten, indem die aus dem Kerngerust entstandenen

Zugfasern wahrend der ganzen Teilung dicht vereinigt bleiben,

so daC sie eine nahezu kompakte Achse in der Spindel bilden.

Die eventuell auftretende Zentralspindel (die hier nur mit Un-

recht ihren Namen tragen wiirde), findet nur auCerhalb dieser

„Kernspindel" ihren Platz.

Eine andere Eigentiimlichkeit bei der Spindelbildung von

Rhynchelmis sind die „machtigen Protuberanzen", „mittelst

welcher die polaren Centroplasmen mit der Kernspindel innig

verbunden sind" (p. 519). „Diese Protuberanzen sind nicht ur-

spriinglich" (p. 520), „sie entstehen offenbar erst bei der Bildung

der Kernspindel." „Durch das fortschreitende Auseinanderweichen

der Centroplasmen ditferenzierte sich deren mit der Spindel in

Verbindung stehender Teil und bildete sich zum machtigen Lappen

Oder Centroplasma-Protuberanz, welche sich sonst durch dieselbe

alveolare Struktur auszeichnet, wie das Centroplasma selbst. Nur

sind die Alveolen, dem Zuge der Spindel entsprechend, in den

Protuberanzen reihenartig angeordnet". — „Also nur die weite Ent-

fernung des ursprunglich kugeligen Centroplasmas vom Furchungs-
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kerne hat die gewissermaCen ungewohnliche und aberrante Gestalt

desselben veranlaBt."

Den letzten Satz mochte ich, in Uebereinstiramung mit meiner

Auffassung dieser Vorgange, umkehren, indem ich glaube, dafi die

weite Entfernung der Centroplasmeu voneinander nicht die Ur-

sache, sondern vielmehr eine Folge von dem HervorschieCen der

eigentiimlichen Protuberanzen ist, und dafi die Protuberanzen nicht

als Ausdruck einer Zugwirkung oder — wie auch von Vejdovsky

und Mrazek ausgesprochen — einer Flussigkeitsstromung aus der

Kernspindel in die Centroplasmen , angesehen werden dtirfeu,

sondern daC sie umgekehrt durch eine Hyaloplasmastromung von

beiden Zentren gegen die Spindel hin gebildet werden.

Die Grundlage zu dieser abweichenden Auffassung ist, auBer

in meinen an Enteroxenos gemachten Beobachtungen, hauptsach-

lich in den Abbilduugen von Vejdovsky und Mrazek selbst zu

suchen.

Ueberall nanilich, wo in diesen Abbildungen wohl entwickelte

Protuberanzen vorkommen (Fig. 40—41, 45—47) zeigen diese eine

sehr charakteristische kolbenartige Form, mit ihrer breiteren, scharf

begrenzten Basis der Kernspindel zugekehrt, wilhrend sie mit dem

anderen Ende kontinuierlich in die Centroplasmeu ubergehen.

Diese Form liiBt sich, glaube ich, mit der von Vejdovsky und

MrXzek beschriebenen Entstehungsweise der Protuberanzen nicht

vereinigen. Weder durch eine Zugwirkung noch durch eine

Stromung in der Richtung von der Spindel gegen die Pole hin

konnten die kolbigeu Anschwellungen der Protuberanzen zu stande

kommen, aber wohl durch eine Stromung in entgegengesetzter

Richtung, in die Spindel hinein.

Auch durch cine Betrachtung der verschiedenen Entwickelungs-

stadien dieser Protuberanzen (Vejdovsky und MrXzek, Fig. 38

bis 41) wird die Annahme einer solchen Stromung wesentlich ge-

stiitzt. Die Kolbenform ist zuerst nur wenig auffallend, tritt aber

in spiiteren Teilungsphasen imnier deutlicher hervor. Dies laOt

sich, glaube ich, so erkliiren, daC die kompakte Kernspindel nur

ein sehr spiirlichcs Eindringen von Hyaloplasma erlaubt; dasselbe

wird daher allmiihlich an den iiuBeren Euden derselben aufgestaut,

wodurch die starke Auftreibung der Protuberanzen bewirkt wird.

Der Unterschied in den Bildern der Zentralspindel bei Entero-

xenos und Rhynchelmis scheint nach dem obigen in der Festig-

keit der fiir Rhynchelmis eigentiimlichen Kernspindel begriindet

zu sein, und die mechanische Wirkung der Zentralspindel (resp.
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der Protuberanzen) mag wohl in beiden Fallen dieselbe sein,

namlich ersteus eine Entfernuug der Cytozentren bis zu einem fur

die Zellteilung giinstigen Abstand — und dann auch zweitens eine

Streckung der Zugfasern *). Es scheint doch auch in den meisten

Fallen auBer den Protuberanzen auch eine typische Zentralspindel

zu existieren, die die Kernspiudel allseitig umgibt.

Von besonderem Interesse sind hier auch zwei von Vej-

DOVSKY und MrIzek beschriebene abnorme Teilungsfiguren

(Fig, 45 u. 46), wo das Aufquellen des einen Centroplasma unter-

blieben ist. In beiden Fallen zeigt es sich, daC auf derjenigen

Seite, wo das Centroplasma klein geblieben ist, die Protuberanz

im Gegenteil eine auGergewohnliche GroBe hat; ja in einem Falle

(Fig. 46) ist auch die ganze Spindel (Kernspindel sowohl als Zen-

tralspindel) stark aufgebl^t.

Auch diese Abnormitaten lassen sich von dem eben be-

sprochenen Gesichtspunkt aus teilweise erklaren. Die Polstrahlung

ist in beiden Fallen normal entwickelt; der zentripetale Zuflufi ge*

schieht also in gleichem MaB an beiden Polen dieser Teilungsfiguren.

Wahrend aber an dem einen Pol das Hyaloplasma in iiblicher

Weise von dem Centroplasma aufgenommen wird, wobei dasselbe

stark aufquillt, so ist das andere Cytozentrum insoweit abnorm,

als es seine Fahigkeit zum Aufquellen eingebuBt hat. Das durch

die Polstrahlung angehaufte Hyaloplasma muB dann hier direkt

in der Protuberanz einen AbfluB suchen und diese ist daher un-

gewohnlich stark angewachsen. Der Druck kann dann zuletzt

(Fig. 46) in der Protuberanz so groB werden, daB das Hyalo-

plasma auch in die Spindel selbst hineingepreBt wird.

C. Chromatindiminution.

Im beschreibenden Teil wurde gezeigt, daB die chromatischen

Doppelfadchen der Oocytenkerne nach volleudeter Konjugation

stark heranwachsen, um sich spater zum zweiten Mai netzformig

im Kern zu verbreiten, und weiter, daB am Ende der Wachstums-

periode ein Zerfall des Chromatins schon innerhalb des Kernes

stattfindet, infolgedessen nur ein Teil des Chromatins bei der

1) Eine Streckung der Zugfasern laBt sich bei Rhynchelmis

nur unter der Voraussetzung annehmen, dafi sie nicht nur auf der

Basis der Protuberanzen, sondern auch an deren Seitenwanden oder

an dem noch kugeligen Teil des Centroplasma befestigt sind.
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ChromosomenbilduDg Verwendung fand, wahrend das ubrige in

Form ganz kleiner Chromatinbrocken auCerhalb der mitotischen

Figur als eine „Kornchenhulle" um dieselbe herum aDgeordnet

wurde.

In einer vorlaufigen Mitteiluug (1905) habe ich schon auf die

groCe UebereinstimmuBg hingewiesen, die zwischea diesem ProzeU

bei Enteroxenos und dem von Giardina (1901) beschriebenen

Verhalten des Chromatins bei Dytiscus besteht. Die eigentiim-

liche Differenzierung des Chromatins bei Dytiscus war aber schon

friiher von Boveri (1904) als eiu DiminutionsprozeC aufgefaCt

worden , von ahnlicher Bedeutung wie der von ihm selbst bei

Ascaris meg. entdeckte. So war nur noch ein Schritt iibrig,

um in dem bei Enteroxenos, wie bei so vieleu anderen Formen,

vorkommenden Zerfall des Chromatins am Ende der Wachstums-

periode der Oocyteu auch einen Diminutionsvorgang zu ersehen.

Durch eine nahere Untersuchung des Chromatins der lange

dauernden Oocyteugeneration bei Enteroxenos wurde diese An-

nahme nur bestatigt, indem es mit groCer AVahrscheinlichkeit her-

vorging, dafi bei dem Zerfall des Chromatins jedes Chromsoma

einen Teil seiner Chromatinsubstanz verliert. Ich werde im folgen-

den diese Frage etwas niiher erorteru.

Um einen Vergleich mit den Verhaltnisseu bei Dytiscus
zu erleichtern, erlaube ich mir einige seiner Abbildungen hier bei-

zufiigen (Textfig. E bis G). In dem Schema (Fig. E) wird das

Verhalten der aufeiuanderfolgenden Generationen illustriert, inner-

halb welcher die Dift'erenzierung zwischen Oocyte und Nahrzellen

vollzogen wird, und in Fig. F 1— 6 wird das Verhalten des

Chromatins wahrend der ersten der im Schema dargestellten Zell-

teilungen abgebildet.

Wahrend bei Dytiscus in den vorhergehenden Mitosen die

Verteilung des Chromatins auf je zwei Tochterzellen eine normale

war, so geschieht in einer gewissen Generation der Oogonien, eine

Sonderung des Chromatins in zwei Halften (Fig. F 2—3), von

denen die eine — ca. 40 Chromosomen — durch mitotische Teilung

auf die beiden Tochterzellen gleich verteilt wird, die andere llillfte

dagegen eine kompakte Chromatiumasse bildet, und bei der Teilung

aulJerhalb der Spindel ringformig angeordnet wird, um ungeteilt

auf die eine Tochterzelle ubergefiihrt zu werden (Fig. F 4—5).

Nach der Zellteilung wird der Chromatinriug wohl mit deo

Chromosomen zusammen iunerhalb einer Kernmembran einge-

schlossen, erhalt sich aber hier als eine kompakte Chromatin-



Untersiichungen iiber Keimzellen. 353

Oooonif

Oocule
Nahrzellen

Fig. E.

/ >

(^'

f

4 5 6

Fig. Fl—6.

Fig. E und Fl— 6. Differenzierung der Keimzellen und Nahrzellen in
der Oogeuese von Dytiscus. (Aus Boveri 1904, nach Giakdina 1901.)
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masse (Fig. F 6). Derselbe ProzeC wiederholt sich noch 3mal,

und als Resultat sieht man (Fig. E) aus der eineii Oogonie

16 Zellen hervorgelieii, unter denen 15 chromatinarme Xahrzellen

voD einer chromatinreichen Oocyte zu unterscheiden sind. Die

Oocyte hat, auCer den ca. 40, alien Zellen zukommenden Chromo-

somen aucb den ganzen kompakten Chroinatinring bekommen.

Das weitere Schicksal dieses Oocytenkernes wird in einer

spateren Arbeit von Giaedina (1902) beriihrt. Er bildet hier

zwei Stadien einer jungen Oocyte ab (Textfig. G), aus welchen

hervorzugeben scheint, daC diejenige Halfte des Chromatins, die

den 40 Chromosomen entstammt (jR), in eine Synapsis eintritt,

wahrend das aus dem Ring stammende Chromatin (S) direkt in

ein grobmaschiges Netzwerk umgebildet wird.

i?

4

Fig. Ga.

•••*-'

R

—
.S'

Fig. Gb.

In Uebereinstiramung mit den von anderen Objekten be-

kannteu Verhiiltnissen darf man wohl annehnien , daU auch bei

Dytiscus derjenige Teil des Chromatins in die Rcifungsteilungen

eintreten wird , der die Synapsis durchlaufen hat ; das iibrige

Chromatin dagegen ist wahrscheinlich nur fur den Stoffwechsel

der heranwachsenden Oocyte von Bedeutung, um danu bei der

Auflosung des Oocytenkernes zu Grunde gehen.

Der DilfferenzierungsprozeC, der bei Dytiscus zur Unter-

scheidung der Oocyte von den Nahrzellen fuhrt, zeigt mit dem

Zerfall des Chromatins bei Enteroxenos mehrere Vergleichspunkte,

und es scheint bei genauerer Betrachtung beidcr Prozesse sicher

hervorzugeben, daB auch kein VVesensunterschied zwischen ihnen

bestebt, sondern daC es nur zwei verschiedene Wege zur Erlanguug

eines und desselben Zieles sind.

Bei Dytiscus, wie auch bei Enteroxenos treten die Chromo-

somen in die betrefl'enden Zellgenerationen in typiscber Anzabl
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ein, um sich in den neugebildeten Kernen netzformig auszubreiten.

Am Ende der Ruheperiode geht aber bei beiden Formen nur ein

Teil des Chromatins in die Chromosomenbildung iiber, wahrend

das iibrige Chromatin schon innerhalb der Kernmembran eine

Umbildung erleidet. Die Zahl der Chromosoraen wird jedoch

durch diese Differenzierung des Chromatins nicht beeinfluCt.

In der Prophase der nachstfolgenden Teilung werden in

beiden Fallen nur die Chromosomen durch die Zugfasern in die

Teilungsfigur hineingezogen, wahrend das umgebildete Chromatin

passiv in einen giirtelformigen Bezirk auCerhalb derselben ange-

ordnet wird.

Doch unterscheiden sich beide Arten in Bezug auf das

weitere Schicksal des herausdifferenzierten Chromatins. Bei Dytiscus

wird es zu einer zusammenhangenden Masse verklebt, die zuerst

ringformig um den A equator der Spindel angeordnet wird, um
aber bei der Zellteilung voUig in die eine der beiden Tochter-

zellen hineinzugehen, ohne eine Teilung zu erleiden. Bei Entero-

xenos dagegeu bleiben die Chromatinbrocken wahrend der ganzen

Teilung voneinander getreunt, und nachdem sie in die „Kornchen-

hulle" der Teilungsfigur eingeordnet worden sind, werden sie auf

beide Tochterzellen verteilt, gleichmaCig oder ungleichmaCig, je

nachdem die Zellteilung aqual oder inaqual ausfallt.

Dieser Unterschied steht aber zu einem anderen in engster

Beziehung, indem namlich die besprocheue Differenzierung des

Chromatins bei beiden Formen in verschiedenen Zellgenerationen

vor sich geht. Bei Dytiscus geschieht die Differenzierung in den

Oogonieu, und als Endresultat des durch 4 Zellgenerationen fort-

gesetzten Differenzierungsprozesses haben wir 16 Zellen vorgefunden,

unter denen eine chromatinreiche Oocyte von 15 chromatinarmen

Nahrzellen zu unterscheiden war. Der ganze ProzeC scheint also

eine starke Anhaufuug von Chromatin iro Oocytenkern zu be-

zwecken, und dieser Zweck wird eben durch die Verklebung und

die einseitige Ueberfiihrung des herausdifferenzierten Chromatins

am besten erreicht.

Bei Enteroxenos dagegen ist die Anhaufuug von Chromatin

nicht auf Kosten anderer Zellen geschehen, sondern erst inner-

halb der Oocytengeneration selbst durch einfaches Wachstura der

Chromosomen ; die Chromatindiffereuzierung findet hier zum ersteu

Mai am Ende dieser Generation statt und das weitere Schicksal

des herausdifferenzierten Chromatins, das schon seine Rolle ausge-

spielt hat, ist von keiner Bedeutung fiir die Oekonomie der Zelle.
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Es ist daher auch hier keine Verklebung dieser Chromatinbestand-

teile notig, sondern bleibt dem Zerfall iiberlasseo, in welche Tochter-

zelle die einzelnen Chroraatinbrocken hineingelangen werden.

Nachdem ich schon in meiner vorlaufigen Mitteilung (1904)

ausgesprochen hatte, dali der Zerfall des Chromatins bei Entero-

xenos und vielen anderen Formen als ein der Diminution der

Ascariden homologer Prozefi anzusehen sei, ist diese Annabme

auch durch eigentumliche Verhaltnisse bei den mannlichen Keim-

zellen bestatigt worden. In der entsprechenden Zellgeneration

namlich, den Spermatocyten I. Ordnung, laCt sich auch ein

Zerfall von Chromatin nachweisen (Fig. 168— 169), wenn auch in

minimalen Mengen, und der ganze Vorgang geht hier in einer

der Diminution bei Asc. lumbricoides ganz iihnlichen Weise vor sich.

Wie bei diesem Wurm, wo ich friiher (1901) die Gelegenheit

gehabt habe, den Diminutionsvorgaug zu verfolgen, geschieht auch

in den Spermatocyten bei Enteroxenos der Zerfall der Chromo-

somen erst nach der Auflosung der Kernmembran, und nachdem

die Chromosomen in die Teilungsfigur hineingezogeu worden sind.

Bei der dichten Lage der Chromosomen in diesen Zellen wiirde

es in der Metaphase kaum moglich sein, die Absonderiiug von

Chromatinteilen zu beobachten ; in der Anaphase dagegen treten

zwischen beiden Tochterplatten die ai)geworfenen Chromatinbrockeu

sehr deutlich hervor.

Wie schon oben erwiihnt, liiCt sich in der ersten Reifiiugs-

teilung das Abwerfen von Chromatinbestaudteilen uberall konsta-

tieren, wiihrend in keiner anderen Generation der mannlichen

Keimzellen iihnliclie Bilder angetroffen werden. Und nach meinen

Erfahrungen an Ascaris lumbricoides scheint es mir kaum zweifel-

haft, dafi auch in den Spermatocyten von Enteroxenos eine Dimi-

nution des Chromatins vor sich gehe.

Ueber die Bedeutung der Diminution konnte man, so-

lange sie nur bei den Ascariden bekannt war, wohl verschiedene

Hypothesen aufstellen ; eine auf Bt'ol)achtungen begriiudete Be-

statigung oder eine weitere Ausformung derselben war aber kaum

zu erwarten.

Bei den Ascariden geschieht die Diminution nilmlich nicht

innerhalb der Keimbahn, sondern erst in den von den Keimbahn-

zellen abstammenden somatischen Zellen, und es liifit sich hier

nicht entscheideu, ob „in den Chromosomenenden, die der Keim-

bahn reserviert bleiben, ,Keimi)lasma' zu ersehen ist", uml „in

den mittleren Abschnitten ein spezialisiertes ,somatisches' Kern-
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plasma" (Boveri 1904, p. 97) oder ob „in den Schleifenenden

die Bestimmung fiir die spezifische histologische Ausbildung der

Sexualzellen gegeben ist".

Die bei Dytiscus zu Tage tretenden Verhaltnisse sprechen

aber zu Gunsten der letzteren Annahme. Das Chromatin des Eies

wird hier wahrscheinlich ganz gleichmaBig auf die Blastomeren

verteilt und die erste Trennung zwischen somatischen Zellen und

Propagationszellen ist also nicht auf einen verschiedenen Chro-

matingehalt zuruckzufiihren. . Erst in den letzten Generationen der

Keimbahn und nur im weiblichen Geschlecht wird immer mehr

„spezifisches" Chromatin angesammelt, das aber allem Anschein

nach schon vor der Eireifung wieder zu Grunde geht. Das

spezifische Chromatin scheint also bei Dytiscus in seiner Tatigkeit

darauf beschraukt, bei der Entwickelung der weiblichen Keimzellen

eine RoUe zu spielen, und bei Enteroxenos lindet man diese

Tatigkeit noch bestimmter begrenzt.

Hier ist die Existenz des spezifischen Chromatins auch wesent-

lich an die weiblichen Keimzellen gebunden, und zwar an eine

bestimmte Generation derselben, die Oocyten I. Ordnung. Inner-

halb dieser Zellgeneration liefien sich aber verschiedene Periodeu

unterscheiden, und es laCt sich mit Sicherheit behaupten, daB das

spezifische Chromatin erst nach der voUendeten Konjugation in

den Chromosomen angehauft wird, um wieder vor der ersten

Keifungsteilung herausdifferenziert zu werden, dafi es also fur die

Wachstumsperiode, innerhalb welcher die spezifische Difierenzierung

der Eizelle geschieht, und zwar nur fiir diese Periode, von Be-

deutung ist

Damit stimmt auch der Unterschied im Verhalten der weib-

lichen und der mannlichen Keimzellen wohl iiberein. Eine

Wachstumsperiode, im eigentlichen Sinne des Wortes, existiert

bei den Spermatocyten nicht; nur dauert diese Zellgeneration er-

heblich langer als die vorhergehenden , und ein kleiner Ueber-

schufi an Chromatin wird auch hier nach der Konjugation in den

Chromosomen gebildet, um wieder bei der ersten Keifungsteilung

herausdifferenziert zu werden. Die Menge des abgeworfenen

Chromatins ist aber in den Spermatocyten auCerordentlich viel

kleiner als in den Oocyten, und es wird daher auch mit den

Chromosomen in die Teilungsfigur hineingezogen, wahrend in den

Oocyten die grofien Chromosomen einen zu starken Widerstand

uben wiirden. Die Diminution muC daher hier schon vor dem

Beginn der Teilung stattfinden.

Bd. XLI. N. F. XXXIV. 24
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DaB die grofie Chromatinmenge des Oocytenkernes fiir die

spezifische Diflferenzierung der Eizelle von Bedeutung sei, ist auch

schon friiher mehrmals gezeigt worden (Lubosch 1902, Gold-

SCHMIDT 1905). Bei Enteroxenos geht es deutlich genug hervor,

dafi der Zuwachs an Chromatin nicht als die Folge, sondern

vielmehr als eine Bedingung der Dotteransammlung anzusehen ist.

Das WachstuDQ des Chromatins beginnt namlich gleich nach der

Konjugation der Chromosomen, zu einer Zeit, wo sich noch keine

VergroBerung des Cytoplasma bemerkbar gemacht hat; und erst

mit der netzformigen Verteilung des Chromatins im Kern treten

im Cytoplasma die ersten Dotterkugeln auf. Es scheint also, wie

schon in meiner vorlaufigen Mitteilung erwiihnt, zwischen Kern

und Cytoplasma eine Art Wechselwirkung zu bestehen ; zuerst ist

die ganze Energie der Zelle darauf gerichtet, den Kern fiir seine

weitere Wirksamkeit vorzubereiten ; dann wirkt das neugebildete

Chromatin auf das Cytoplasma zuruck und bedingt die Moglichkeit

seines so auBerordentlich starken Wachstums. Sehr wahrschein-

lich ist es auch, daB diese Wechselwirkung noch liiuger fortdauert,

und der wahrend der netzformigen Verteilung vor sich gehende

Zuwachs an Chromatin mag wieder als eine Riickwirkung des

Cytoplasma auf den Kern anzusehen sein.

Bei Enteroxenos sowie auch bei Dytiscus scheint also das

bei der Diminution herausditi'erenzierte Chromatin unbedingt „fiir

die spezifisch histologische Ausbildung der Sexualzellen" (Boveri

1904) seine Bedeutung zu haben, und verschiedene Tatsachen

deuten darauf hiii, daB die Diminution auch bei den Ascarideii

in iihnlicher Weise aufzufassen ist^).

In einem fruheren Abschnitt wurde gezeigt, daB ein „Wachs-

tumskern", wie bei Enteroxenos, so auch bei den meisten anderen

Tierformen fiir die Oocyte I charakteristisch scheint , und auch

eine Diminution des Wachstumschromatins scheint in der einen

Oder anderen Form sehr allgemein vorzukommen.

Autl'allend ist es daher, daB gerade bei Ascaris, wo die Di-

minution erst in den somatischen Zellen geschieht, auch das Ver-

halten der Oocyteukerne ein eigentUmliches ist. Hier scheint niim-

lich — soweit aus der Literatur ersichtlich — kein ungewohnlich

1) BovERi hat schon (19(i4, p. 97 Anm.) als eine Moglichkeit

erwahnt, daC „in den Endon der Urcbromosomen der Ascariden die

Bedingungen fiir die Schalenbildung enthalten sein konnten, und
dafi sich ein entsprechendos Vermogen im mannlichen Geschleclit

in dem lichtbrechenden Korpei- der Sperniien iiuGert".
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starkes Wachstum des Chromatins stattzufinden, und nach vollen-

deter Konjugation der Chromosomen scheinen die Doppelfadcheu

(oder Vierergruppeii) als solche bestehen zu bleiben, bis sie in die

erste Reifungsteilung eintreten.
,

Diese beidcn Eigentiimlichkeiten der Ascariden stehen wahr-

scheinlich in ursachlichem Zusammenhang. Innerhalb der Keim-

bahu geschieht hier uberhaupt keine Diminution; das „spezifische

Chromatin der Keimzellen wird also von einer Generation auf die

niichste vererbt, und eine Anhautung oder Neubildung von Chro-

matin ini Oocytenkern wtirde daher iiberflussig sein" ').

Aus den eigentiimlichen Diminutionsverhaltnissen der Ascariden

folgt weiter, dafi hier das spezifische Chromatin den mannlichen

Keimzellen in gleichem Mafie zukommt wie den weiblichen, wahrend

dies weder bei Dytiscus noch bei Enteroxenos der Fall ist. — Sollte

es vielleicht damit in Zusammenhang stehen, dafi die Spermien

eben bei den Ascariden eine auBergewohnliche GroCe zeigen?

Zuletzt mochte ich noch mit einigen Worten die Frage nach

der Natur des spezifischen Chromatins der Keimzellen

beruhren. Ist fiir die Differenzierung dieser Zellen nur eine be-

stimmte Quantitat des Chromatins notig? Oder rauB dies Chro-

matin auch spezifische Qualitaten reprasentieren ?

Diese Frageu lassen sich, glaube ich, nicht generell beant-

worten. In einigen Fallen, wo die Differenzierung der Oocyte

wesentlich nur in Wachstum und in der Dotterbildung besteht,

mag wohl eine gewisse Quantitat des Chromatins geniigen, um ihre

Ausbildung zu sichern. Wenn aber im Cytoplasma wahrend des

VVachstums auch eine raehr intime Difterenzierung seiner Bestand-

teile etabliert werden soil, sind wahrscheinlich auch im Chromatin

spezifische Qualitaten vorhanden, um diese Difterenzierung ein-

zuleiten.

Enteroxenos und Ascaris bilden in dieser Beziehung zwei

Extreme. Bei Enteroxenos zeigt die Eizelle einen sehr ein-

fachen Bau; Eihaute oder Schalen werden von derselben nicht

1) Auch bei einer anderen Tiergruppe, den Copepoden, scheint

nach den Untersuchungen von Hacker (1894—97) die Oocyte einen

typischen Wachstumskern zu entbehren; aber auch hier sind die

Zellen der Keimbahn durch den Besitz eigerttumlicher Umbildungs-

produkte des Chromatins, die „AuCenk6rnchen", vor den soma-

tischen Zellen ausgezeichnet. In welchem Verhaltnis diese Korn-
chen zu dem diminuierten Chromatin stehen, lafit sich jedoch noch

nicht entscheiden.

24*
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ausgeschieden, und auch die Furchung des Eies scheint mehr
durch die Lage der Dotterkugeln bestimmt zu werden, als durch

irgend eine innere Differenzierung der Eizelle. Ich bin daher ge-

neigt, dem „WachstuiDschromatin" des Enteroxenos eine rein

quantitative Bedeutung beizulegen. Daraufhin deutet seine rasche

Anhaufung nicht nur im Kern der Oocyte, sondern auch in den

Vorkernen und den Kernen der Makromeren, mit Diminution vor

jeder Teilung ; wenn auch vielleicht in der Oocyte gewisse Quali-

taten erforderUch sein konnten, so ist dies in Bezug auf die

Blastomeren nicht anzunehmen. Die Dotterbildung war ja schon

vor der Reifung des Eies beendigt, und wenn in den Vorkernen

wieder iiberschiissiges Chromatin gebildet wurde, so scheint dies

nur durch eine Riickwirkung des Cytoplasmas — als Ausdruck

der relativen GroCenverhaltnisse zwischen Kern und Cytoplasma —
erklart werden zu konnen. Auch das Vorkommen von iiber-

schiissigem Chromatin in den Spermatocyteu, wo es absolut keine

RoUe zu spielen scheint, deutet darauf hin, daC es sich hier nicht

um eine Neubildung von Qualitateu handelt, sondern vielmehr urn

einfaches Wachstum der Chromatinsubstanz.

Bei den Ascariden dagegen ist die Eizelle, trotz ihres an-

scheinend so eiufachen Baues, wahrscheiulich hoch differeuziert

;

dies geht sowohl aus der Schaleubildung, wie auch besonders aus

ihrem eigentiimlichen Furchungsniodus hervor. Es ist daher sehr

wahrscheinlich, daC in den Chroniosonienendeu der Ascariden, die

durch die ganze Keimbahn von Generation zu Generation bewahrt

werden, auch spezifische Qualitiiten ihreii Sitz haben.

Wenn aber auch das spezifische Chromatiu der Keinizellen

bei gewissen Tierformen als Qualitiiten trager betrachtet werden

muC, so wird doch ein Vergleich der niiinnlichen niit den weiblichen

Keimzellen bei Enteroxenos zeigen, dalJ die Quantitat des Chro-

matins fiir die iiuCere Form der Diminution entscheideud ist.

D. Das Verhalten der Chromosomen.

In einer vorlaufigen Mitteilung (1905) habe ich schon iiber

das Verhalten der Chromosomen bei den Rcifuugsteilungen eine

kurze Uebersicht gegebeu, und ohne daC ich seit der Zeit neue

Untersuchungen vorgeuommen hatte, werde ich hier die dabei iu

Betracht kommenden Frageu eingehender erorteru.

Obwohl ich meine Untersuchuug an den miinnlicheu Keim-

zellen augefangeu hatte, habe ich doch bald, aus verschiedeuen
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Grtinden, vorgezogen, das Hauptgewicht auf die Bilder der

Oocyten zu legen,

Ein Nachteil der Oocyten, den Spermatocyten gegenuber, be-

steht zwar darin, daC es kaum moglich ist, wahrend der langen

Wachstumsperiode die einzelnen Chromosomen zu verfolgen. Die

Kontinuitat der Chromatinfadchen und auch ihre Doppelheit laCt

sich wohl durch alle Stadien dieser Periode verfolgen; aber die

Formverhaltnisse der Chromosomen sind im Wachstumskern so

verandert, und ihre Rekonstruktion geschieht am Ende der Wachs-

tumsperiode so rasch, dafi an dieser Stelle eine Liicke in der

Reihe der sicheren Beobachtungen kaum zu vermeiden ist.

Doch bietet auf der anderen Seite die Existenz eines Wachs-

tumskerns mit netzformig verteiltem Chromatin einen sehr wesent-

lichen Vorteil fiir die Untersuchung; es werden namlich dadurch

die Stadien der Postsynapsis von denjenigen der Prophase scharf

getrennt, was fiir eine richtige Beurteilung der verschiedenen in

diesen beiden Perioden vorkommenden Chromosomenformen von

groCer Bedeutung ist.

Und wahrend der beiden Teilungen selbst liegen die Verhalt-

nisse bei den Oocyten weit gunstiger als bei den Spermatocyten.

Die Chromosomen haben zwar in beiden dieselbe GroCe und

Form, aber sie werden in den grofien Teilungsfiguren der Oocyten

so weit auseinander gespreizt, daB sie sich verhaltnismaJSig

leicht einzeln beobachten lassen (Fig. 126 u. 129), wahrend sie

in den Spermatocyten dicht aneinander liegen (Fig. 152, 167).

Auch das eigentiimliche Verbalten der Chromosomen in den Pol-

ocyten tragt dazu bei, den weiblichen Keimzellen den Vorzug zu

geben.

Das fiir die Abbildungen der Taf. XXII zu Grunde liegende

Material ist mit ZENKERScher Fliissigkeit fixiert worden ; doch habe

ich hier, wie auf alien Stadien, zur Kontrolle auch Hermann-

Material benutzt, das sich aber wegen der grofien Harte der

Dotterkugeln nur sehr schlecht schneiden laBt (Fig. 147—150 sind

nach diesem Material gezeichnet). Dieselben Chromosomenformen

kommen nach beiden Methoden zum Vorschein, doch sind die

Bilder des ZENKER-Materiales die scharfsten.

Dieser Unterschied in der Scharfe der Bilder mag wohl zum Teil

darin liegen, daU die Chromatinsubstanz nach ZENKER-Fixation etwas

mehr kontrahiert erscheint als nach HERMANN-Fixation, wenn auch

nicht so viel, daB die GroCe der Chromosomen dadurch beeinfluBt

worden ist. Wenn aber auch die Bilder der Chromosomen sich
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durch diese Kontraktion etwas von denjenigen der lebenden Zellen

unterscheiden, so sind doch keineswegs ihre eigentiimlichen Form-

verhaltnisse als zufallige Kunstprodukte zu betrachten. Dies geht

aus einer Betrachtung der Anaphaseubikler deutlicb bervor (Fig. 129).

Wahrend namlicb innerhalb einer Tochterplatte die Cbromosomen-

formen sehr voneiuander ditferieren, so zeigt sicb immer zwiscbeu

je zwei Schwesterchromosomen eine auffallende Aehnlicbkeit, uud

dies laCt sicb nur so erklareu, dafi bei der Kontraktion gewisse

Strukturen, die schon im lebenden Material vorhauden waren,

deutlicher zu Tage treten.

Wie in der vorlaufigeu Mitteiluug scbon erwahnt, babe ich

eine groCe Menge moglichst genauer Canierazeicbnuugen von Cbro-

mosomen aller Stadien der Reifungsteilungen ausgefiihrt, von denen

die auf Taf. XXII zusamniengestellten nur eine kleine Auswahl

bilden. Ein Teil der letzteren wurde zuerst in der vorliiuligen

Mitteilung als Texttigureu reproduziert, docb leider so scbwarz

ausgefiihrt, dali die verschiedeuen Strukturen der Cbromosomen

kaum sicbtbar waren. Icb babe sie daber wieder fiir diese Ab-

handlung kopieren lasseii. Durcb diese zweimalige Reproduktion

haben zwar die Abbildungen einige kleine Aenderungen in ibrer

aufieren Form erlitten ; aber ich kanu uach genauer^ Priifung aller

Zeicbnuugen daftir einstehen, daB sicb keiue Uiigenauigkeit der

Figureu eingeschlichen bat, die fUr unsere Auffassung des Ver-

haltens der Cbromosomen wahrend der Reifungsteilungen von Be-

lang sein konnte.

Erste Reifungsteil ung. Es wurde obeu gezeigt, wie

bei der letzten Teilung der OogonitMi 34 Cliromosomen in jede

Tochterzelle, Oocyte I, hineintraten, unter denen 8 groCe und

8 sehr kleine sich jederseits von den 18 mittlereu unterscheiden

lieCen. Wir haben auch die paurweise Koujugation dieser Cbro-

mosomen, ihr starkes VVachstum, die netzformige Ausbreitung tler-

selben im Wachstumskern uud endlich ihre Diminution am Ende

der Wachstumsperiode verfolgt. Wir verlielien sie auf einem

Stadium, wo die Kernmenibran uoch nicht voUig aufgelost war,

und wo sie gegen den blassen Hintergrund der Zerfallsprodukte

des Chromatins deutlicb hervortraten (Fig. 50—51 u. 57).

Die Doppelheit der Chromatinfjidchen, die wahrend der langen

Wachstumsperiode nicht iiberall nHcbweisl)ar war, tritt auf diesem

Stadium wieder deutlicb bervor (Fig. 50, 51) und die Fiiilcheii

geben mit ihren feinen seitliciien Ausliiufern ein sehr zierliches
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Bild. Eine Anzahl dieser Doppelfadcheu sind immer noch um den

Chroniatinknoten gruppiert (Fig. 50, 57); sonst treten sie

auch iiber der ganzen Kernoberflache zerstreut auf.

Bald nach dem Verschwinden des Nucleolus kontrahieren sich

die Chromosomen ; ihre seitlichen Auslaufer werden eingezogen

und die beiden Komponenten der Doppelfadcheu werden durch

eine, von Eisenhamatoxylin hellgrau gefarbte, Zwischensub-
stanz dicht miteinander verbunden (Fig. 57, 121a u. b). Die

im Chromatinknoten verbundenen Fadchen fangen an selbstandig

zu werden und bald findet man innerhalb der Kernraembran eine

auf diesem Stadium noch schwer bestimmbare Anzahl getrennter

Chromosomen vor (Fig. 58—59, 121 c).

Die Form dieser Chromosomen scheint durch den Zug der

Lininfaseru sehr stark beeinfluCt. Die Doppelfadchen sind im

unberiihrten Kern durch zahlreiche Lininfaden in dem Kerngeriist

fixiert und dadurch auch unter sich verbunden. Die Lininfaden

des Geriistes werden aber bei der Auflosung der Kernmembran

auf die beiden Centrosomen gerichtet und auch die zwischen den

einzelnen Chromosomen in dem grofien Wachstumskern stramm

ausgespannt gewesenen Lininfaden scheinen sich jetzt stark zu

kontrahieren.

Jedes Chromosom ist daher einem allseitigen Zug der Linin-

filserchen ausgesetzt, und da die Zwischensubstanz augenscheinlich

ehr dehnbar ist, konnen die Chromosomen dieser Stadien die

bizarrsten Formen annehmen, die sich nur mit der grofiten Vor-

sicht deuten lassen.

Die Einstellung und Streckung der Liningeriistfaden bei ihrer

Umbildung zu Zugfasern ist schon oben beschrieben worden.

Sehr schwierig ist es aber zu ermitteln, in welcher Weise bei

diesem Vorgang eine richtige Einstellung der Chromosomen ge-

sichert wird, so dafi jede Spalthalfte derselben immer nur mit dem

einen Centrosoma in Verbindung bleibt.

Eine Losung dieser Frage habe ich auch nicht erreichen

konnen, da auf diesem Stadium eine Verfolgung der Lininfaden

langere Strecken hindurch nur selten moglich ist. Doch habe

ich zuweilen Bilder angetroffen, die vielleicht einen Beitrag dazu

liefern konnten. Ein solches ist in Fig. l?3b dargestellt. Die

eigentiimliche Form dieses Chromosoma wird spater naher be-

sprochen, hier interessiert uns zunachst nur die Befestigung der

Lininfaden auf demselben, und besonders der kurzen Faser, die

oben links heraustritt und die das Chromosoma mit einer langs-



364 Kristine Bonnevie,

verlaufenden, in die Verbindungslinie beider Centrosomen schon

eingestellten Zugfaser verbindet. Das Chromosoma wird sich, wie

spater erortert werden soil, wahrscheinlich der Flache nach teilen,

und wenn dabei auch dieser kurze Lininfaden seiner Lange nach

gespalten wiirde, dann ware auch die Verbindung jedes Tochter-

chromosoma mit je einem Centrosoma an dieser Stelle hergestellt.

Wenn aber auch diese Figur das typische Verhalten wieder-

gabe, was ich noch nicht behaupten darf, so ware doch damit keine

Erklarung fiir die bekannte Tatsache gegeben, dafi samtliche
auf einem Tochterchromosoma befestigten Zugfasern alle nur zu

dem einen Centrosoma in Beziehung stehen. Ohne Hilfe der zu-

erst von Boveri (1888) ausgesprocheuen Voraussetzuug, daB (p. 99)

„jedes in einem Mutterelement vorbereitete Tochterelement nur

den Fadchen eines einzigen Pols sich anzuheften gestattet" und

daC „diese Verbindung dem betreflfenden Pol die Anheftung an

den zugehorigen Schwesterfaden unmoglich macht", lafit sich, auch

bei einer Entstehung der Zugfasern aus dem Liningeriist des

Kernes, die gesetzmaUige Einstellung der Chromosomen in der

Spindel nicht erklaren.

Durch das allseitige Austreten der Lininfasern aus den

Chromosomen wird eine Deutung der Prophasenbilder sehr er-

schwert, und noch mehr, weil es oft nicht moglich ist, mit Sicher-

heit zu entscheiden, wo die Fasern auf dem Chromosoma be-

festigt sind, ob an der Stelle, wo sie anscheinend an dasselbe

herantreten, oder ob sie noch quer iiber das Chromosoma hin sich

fortsetzen und auf seiner entgegengesetzteu Seite befestigt sind.

Nach dem obigon ist in dem Verhalten der Lininfasern keine

sichere Grundlage fiir eine Deutung der Chromosomenformen zu

finden, und es bleibt daher uichts anderes iibrig, als die Chromo-

somen selbst zu betrachten und ihr Verhalten in den verschiedenen

Phasen beider Reifungsteilungen moglichst genau zu konstatieren.

In vielen Fallen habe ich gefunden, daC 17 Chromosomen in

die erste Reifungsteilung hineintreten (Fig. 126-128). Obgleich

meistens alle Uebergange von den groCten zu den kleinsten Chro-

mosomen vorhanden sind, so lassen sich doch als Durchschnitt

einer groCen Anzahl von Zahluugen auf der einen Seite 4 groCe

{1—4) und auf der anderen 4 ganz kleine Chromosomen (13—17)

von den 9 mittleren unterscheiden ; eine Gruppierung, die derjenigen

der Oogonien genau entspricht, indem hier jederseits 8 groCe und

8 kleine Chromosomen von den 18 mittleren zu unterscheiden

waren. Es bestiitigt sich also auch hier bei Enteroxenos der zu-
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erst von Montgomery (1901b, 1904a) ausgesprochene Satz, daC

in der Synapsis, zwischen je 2 homologen Chromosomen, von denen

das eine vaterlicher und das andere raiitterlicher Herkunft sei,

eiue Konjugation geschehe.

Die Form der einzelnen Chromosomen ist, wie aus den Pro-

und Metaphasenbildern (Fig. 126—128) hervorgeht, keineswegs kon-

stant. Das groBte Chromosom (1) zeigt in jeder Abbildung eine

andere Form, und dasselbe scheint auch mit den ubrigen Chromo-

somen der Fall zu sein, obwohl sich unter diesen kaum mit Sicher-

heit ein bestimmtes Chromosoma in den verschiedenen Zellen

wiederfinden lafit.

Wie sind nun die verschiedenen Chromosomen zu deuten?

Und inwieweit lassen sich aus denselben Schliisse auf die Natur

der Reifungsteilungen Ziehen?

Um die erste Frage beantworten zu konnen, habe ich in einer

grofien Menge von Zellen das Verhalten des grofiten Chromosoma

genau untersucht und abgebildet, und in Fig. 122—125 sind einige

dieser Chromosomenbilder reproduziert ^). Ueberall, wo es mir

moglich war, habe ich hier auch die Zugfasern eingezeichnet

;

doch ist die Verfolgung derselben mit so vielen Schwierigkeiten

verbunden, daC ich nie behaupten darf, samtliche Fasern mitge-

nommen zu haben, die auf einera bestimmten Chromosoma be-

festigt waren. AUe Chromosomen sind aus Stadien, wie dem in

Fig. 60 abgebildeten, genommen, und ihre Stellung ist auf eine

aufrecht stehende Spindel zuruckzufuhren.

Aus einem Vergleich dieser Abbildungen eines und desselben

Chromosoma geht zur Genuge hervor, dafi seine Form keine feste

ist, sondern dafi sie in hohem Grade von dem Zug der Lininfasern

beeinflufit wird. Besonders auffallend ist diese Zugwirkung in den

beiden in Fig. 123 a und b abgebildeten Chromosomen, die zu

groCen plattenformigen Gebilden ausgezogen sind ; dasselbe ist mit

dem Chromosoma 1 der Fig. 126 der Fall.

Meistens ist auf diesem Stadium eine Langsspalte in dem

Chromosoma sichtbar, und zuerst stellt sich nun die Frage, wie

diese Spalte zu deuten sei, ob sie mit der auf friiheren Stadien

(Fig. 121) vorhandenen Langsspalte der Doppelfadchen identisch

1) Fig. 122 f und 124 c reprasentieren nicht das groCte Chro-

mosoma der betreffenden Zellen, sondern jedesmal nur eines der

4 groCen.
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sei, Oder mit der zukiinftigen Teilungsebene des Chromosotua,

Oder ob vielleichi diese beiden miteinaiider zusammeDfallen.

Konnte die letzte Frage, wenn auch nur bei einem einzigeu

Chromosoma, mit Sicherheit bejahend beantwortet werden, so wtirde

damit auch die Existenz einer Reduktiousteilung bei dieser Art

bewiesen sein, iudera danu, wie es besonders von A. uod K. E.

ScHREiNER (1904, 05) behauptet wird, die beiden in der Synapsis

parallel konjugierten Chromosomen sich bei der ersten Reifungs-

teilung trennen wiirden.

Die erwahnten Autoren sagen jedocli selbst (1905, p. 261),

daB es ihnen „leider nicht gelungen (ist)", fiir ihre Auffassung

„den absolut sicheren Bevveis zu fuhren''. Und ich glaube in der

Tat, daC sich der Beweis fiir oder gegen die Existenz einer Re-

duktiousteilung aus einer Betrachtung dieser Teilungsphase allein

kaum entnehmen laCt. Die Untersuchung dieser Stadien der

Prophase bietet so viele Schwierigkeiten, daC eine rein objektive

Deutung der hier vorkommenden Bilder kaum moglich ist.

Beim ersten Anblick wiirde wohl z. B. der SchluB berechtigt

erscheinen , daC die Laugsspalte der Chromosomen a, d der

Fig. 122 mit derjenigen der Doppelfadchen in Fig. 121 identisch

sei, aber auch, was aus dem Verlauf der Zugfasern hervorzugehen

scheint, daC die Trennung der Tochterchromosomen litngs dieser

Spalte gescheht!!) wiirde, und also die konjugierten Chromosomen

in der ersten Reifuugsteilung wieder auseinanderweichen.

Wenn aber auch Formen, wie Fig. 122 e und f, in Betracht ge-

nommen werden, dann scheint die Sache nicht mehr so einfach.

Auch hier ist in beiden Fallen eine Langsspalte vorhanden ; aber

es scheint nach dem Verhalten der Zugfasern kaum moglich, daU

diese Spalte als die Trennungsebene der Tochterchromosomen

dienen werde. Und noch mehr wird man beim Anblick von

Chromosomen, wie Fig. 123 a und b, zur Vorsicht gewarnt.

In Fig. 123 a ist das Chromosoma in iihnlicher VVeise gestellt,

wie in Fig. 122 f, mit seiner Langsspalte der Spindel entlang.

Und die Teilung geschielit hier nicht im Plan dieser Spalte,

sondern der Flache des Chromosoma nach, so dali beide Tochter-

chromosomen dieselbe Form und auch dieselbe Doppelheit .uif-

weisen wie friiher das Mutterchromosom.

Wie ist nun der Gegensatz zu erklaren zwischen diesem

Chromosom und den friiher besprochenen , deren Langsspalte

als Teilungsebene zu dienen schien? Bei geuauerer Prilfung

zeigt es sich , dali die fiir die erwiihuten Chromosomen der
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Fig. 122 gegebeue Deutung nicht die einzige ist. Es liilit sich

namlich hier die Moglichkeit nicht ausschliefien, dafi diese Chronio-

sonien schon in TeiluDg begriffen sind, d. h. dafi die Tochter-

chromosomen, die sich friiher deckten, schon auseinandergezogeu

sind und sich nur noch mit ihrer einen Kante beruhren. Die

Teilung ware dann auch hier der Flache der Chromosomen nach

geschehen, und die Langsspalteu der Biider wurden wohl der

Teilungsebene angehoren, wiiren aber nicht als die Spalteii zwischen

den konjugierten Chromosomen zu betrachten. Ich glaube in der

Tat, dafi diese Deutung die richtige ist, und damit ware der

Gegensatz zwischen den Bildern der Fig. 122 und der Fig 12o

beseitigt.

In Fig. 123 b ist eine sehr eigenttimliche Chromosomenform

abgebildet, die sich nur vermutungsweise deuten laCt. Sie mag
aus einer Form, wie der in Fig. 122 b abgebildeten, durch Streckung

der elastischen Zwischensubstanz , entstanden sein. Schon in

Fig. 122b ist der obere Chromatinfaden , durch den Zug der

Spindelfasern , auf der Mitte in 2 Zipfel ausgezogen, und eine

Verstarkung dieses Zuges wiirde eben ein Bild wie Fig. 123 b

hervorbringen. Auch bei diesem Chromosoma scheint die Teilung

nur der Flache nach geschehen zu konnen.

Zuweileu kommen auf diesem Stadium auch Chromosomen vor,

die eine doppelte Langsspaltung zeigen, wie die „Vierergruppen"

bei Ascaris (Fig. 124). Als sicher ist es wohl zu betrachten, dafi

in diesen Fallen die eine Spalte die Konjugationsebene bezeichnet,

die andere einen Teilungsplan der Doppelchromosomen, und in

vielen Fallen liifit sich auch aus dera Verhalten der Zwischen-

substanz die Bedeutung der einzelnen Spalten entscheiden.

Die Zwischensubstanz ist, wie aus vielen Bildern hervor-

geht, aufierordentlich dehnbar (Fig. 122 f, 123 a, b, 126 i); Fig. 123 a

zeigt aber, dafi bei der Teilung des Mutterchromosoma auch die

Zwischensubstanz geteilt wird, so dafi zwischen beiden Tochter-

chromosomen schon bei geringer Entfernung derselben eine klaffende

Spalte entsteht. Wenn daher die Chromosomen der Prophase eine

Langsspalte zeigen, die deutlich rait Zwischensubstanz ausgefullt

ist, dann laBt sich, glaube ich, diese Spalte direkt auf die Kon-

jugationsebene der Doppelfadchen zuriickverfolgen, und sie hat

auf der anderen Seite mit der Teilungsebene der ersten Reifungs-

teilung nichts zu tun. Eine klaffende Spalte dagegen reprasentiert

diesen Teilungsplan. So wird z. B. bei dem groCen, in Fig. 126 1

dargestellten Chromosoma die Teilung wahrscheinlich nicht zwischen
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den beiden, weit voneinander entfernten chromatischen Doppel-

stabchen geschehen, sondern in dem durch die feine seitliche

Spalte bezeichneten Plan. In den beiden in Fig. 124 b und c ab-

gebildeten Chromosomen ware dagegen die Koujugationsebene in

den feinen Spalten der Teilhalften zu ersehen, und die weit-

klafifenden Spalten wiirden den Teilungsplan der ersten Reifungs-

teilung reprasentieren. Das dritte Chromosom (Fig. 124 a) endlich

laCt sein weiteres Schicksal nicht erraten, da die 4 Stabchen des

Chromosoma einander noch zu dicht anliegen.

Wenn ich in meiner Auffassung der Zwischensubstanz recht

habe, so folgt also aus Bildern, wie Fig. 123 a und 124 c, dafi die

Koujugationsebene der Doppelchromosomen nicht mit dem Teilungs-

plan der ersten Reifuugsteilung zusammenfiillt, oder mit anderen

Worten, daC die erste Reifungsteilung keine Reduk-
tionsteilung ist.

Wie wir sehen werden, wird diese Anschauung durch eine

Betrachtung der spateren Teilungsphasen auch gestiizt.

Nur wahrend der Prophase scheineu die Chromosomen so

voluminos zu sein, wie die bis jetzt betrachteten. In der Meta-
phase zeigen sie immer eine niehr gedruugene Form, und ich

habe schon in der vorlaufigen Mitteilung erwahnt, daC diese Form-

anderung nicht nur durch Kontraktion geschicht, sondern auch,

wie aus Fig. 125 a—b hervorgeht, durch eine Faltung der zuvor

bandformigen Chromosomen. Eine solche Faltung laBt sich als

eine direkte Folge des Faserzuges erklaren, indem die zuerst

weit auseinandergespreizten Zugfasern sich allmiihlich moglichst

dicht um die Stelle des kiirzesten Abstandes zwischen Centrosom

und Chromosoma gruppieren.

In der Metaphase der ersten Reifuugsteilung werden die ver-

schiedensten Chromosomenforuien angetroffen: Tetraden, Dreiecke,

6—8-seitige Polygonen, Kreuze, Stabchen und stundenglasformig

eingeschniirte Chromosomen. Die stark dehnbare Zwischensubstanz

macht sich auch hier geltend, und durch ihre Streckung konnen

Chromosomen, die urspriiuglich von iihnlicher Form waren, in der

verschiedensten Weise veriindert werden. Es wiirde sich daher

auch kaum lohnen, diese Mannigfaltigkeit der Form genau zu

analysieren, oder in ihnen den Schliissel zu einer Losung der

Reifungsfragen zu suchen. Nur einige Beispiele der am haufigsten

auftretenden Formen-mochte ich hier erwiihneii.

Die Tetraden, die in der friiheren Reifungsliteratur

eine so groCe Rolle gespielt haben, deren Bedeutung aber durch
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spatere Arbeiten (Conklin 1902, Meves 1903) verringert worden

ist, sind auch bei Enteroxenos fiir die Beantwortung einer Frage

uber die Natur der ReifungsteiluDgen vollig bedeutungslos. Die

Chromosomen 1—G der Fig. 127 waren alle, wenn sie nur von

der richtigen Seite geseheu wtirden, als typische „Tetraden" an-

zusehen. Ein Vergleich zwischen den erwahnten Abbildungen

zeigt jedoch, daB diese „Tetraden" keineswegs mit den zweimal

langsgespaltenen Chromosomen der Prophase identisch sind,

sondern kubische oder keilformige Gebilde, die ein sehr ver-

schiedenes Aussehen darbieten, je nach ihrer Stellung in der

Aequatorialplatte. Ihre Zwischensubstanz, die gewohnlich das helle

Kreuz der „Tetraden" bildet, kann entweder stark gespannt er-

scheinen (Fig, 127 2) oder andererseits so wenig hervortreten,

daC die eine oder beide Furchen der Tetraden ganz unsichtbar

werden. Die Tetraden sind , wie viele andere Chromosomen-

formen, als ein Produkt der Zusammenfaltung der Chromosomen

anzusehen, als eine Art „Verpackung", bei welcher die Zwischen-

substanz als Kittmasse Dienst leistet. Das Chromosoma 1 der

Fig. 127 ist halb von der Seite gesehen; es scheint im Begriti

zu sein, sich in zwei viereckige Flatten zu teilen. Dafi die

Teilung auch wirklich in dieser Weise geschieht, geht aus den

Anaphasenbildern, Fig. 130 a—b hervor; die Tochterchromosomen,

die hier abgebildet sind, zeigen sich, von der Flache gesehen,

dem Mutterchromosoma sowohl in Grofie als in Form ganz ahu-

lich. Man kann also nicht im voraus wissen, ob eine „Tetrade"

sich langs der einen oder langs der anderen Furche teilen wird,

oder vielleicht gar der Flache nach.

Eigentumlich sind die tief eingeschnurten Chromo-
somen (Fig. 127 8), die oft den Eindruck machen, als ob sie

schon in Teilung begriffen waren, oder auch als ob sie durch

Verbindung von zwei beuachbarten Chromosomen entstanden seien.

In vielen Fallen habe ich jedoch durch Zahlung konstatieren

konnen, dafi das letztere nicht der Fall ist; die Bilder der Ana-

phase zeigen auch, dafi die Einschniirung mit der Teilungsebene

nichts zu tun hat, sondern dafi diese Chromosomen, wie die

iibrigen, der Flache nach geteilt werden (Fig. 130d—e).

Die vielen polygonalen Chromosojnen der Metaphase

(Fig. 128 5) lassen sich erst in Verbindung mit den spatereu

Stadien deuten; ich werde daher weiter unten auf sie zuriick-

kommeu.

Die Bilder der Anaphase zeichneu sich durch die auf-
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falleude Aehnlichkeit je zweier Schwesterchromosomen aus, wahrend

innerhalb einer Tochterplatte dieselbe Variation in Form und

GroCe der Chroraosomen vorhandeu ist, wie friiher in der Aequatorial-

platte (Fig. 129—130).

Die Tochterchromosomen bleiben bei ihrer Entfernung noch

lange mittelst der Verbindungsfasern unter sich verbundeu

(Fig. 130 a—f). Wie diese Fasern entstehen, ist schwer zu er-

raitteln; ihre Anzahl wechselt nach der Grolie und Form der

Chromosonien , und wahrscheinlich werden sie aus der achroma-

tischen Substanz derselben gebildet. Ihr ganzes Verhalten wahrend

der spateren Anaphase scheint darauf hinzudeuten, daC sich die

Verbindungsfasern wohl zu langen, diinneu Fiidchen ausziehen

lassen, daB sie sich aber nicht wieder kontrahieren konneu. Daher

zeigen sie auch, wenn die Spannung der Zentralspindel aufhort,

einen stark geschlangelten Verlauf (Fig. 140).

Wie erwjihnt, werden in den Tochterplatten dieselben Chromo-

somen wiedergefunden , die schon wahrend der Metaphase vor-

handen waren, nur sind die Chroniosomen entsprechend kleiner.

Auch hier haben wir also die verschiedenen Strukturen als eine

Art „Verpackung" der urspriinglich bandformigen Chroniosomen

zu betrachten; sie erlauben daher meistens keine Riickschliisse

auf die Art der eben passierten 'Jeilung.

Doch koinmen zuweilcn Fiille vor, wo die Chroniosomen ohne

Verpackung die Metaphase passieren ; wir konnen «laun noch in

der Anai)hasc fadenforniige Tochterchroniosonieii vorfinden. In

Fig. 130c sind zwei solche Chromosomen abgebildet, die einer

und derselben Zelle angehoren ; durch Zeichnen aller in dieser

Teilungstigur vorhandenen Chroniosomen und durch genaue Priifung

ihres gegcnseitigen Verhaltens halie ich gefunden, daB beide Chronio-

somen in Teilung begrilfen sind, und dafi die endliche Trennung

der Tochterchromosomen an den niit * bezeichneten Stellen zu

erwarten ist. Die oberen Halften beider Bogen rcpriisentieren jc

ein Tochterchroniosoma, die untcron die beiden andercn. und die

zwischen beiden Halften ausgespannten Fiidchen sind die Ver-

bindungsfasern. Man sieht hier deutlicli, wie die Tochterchromo-

somen der Liinge nach gespalten sind, und diese Spalte ist, wie

oben erortert , auf die Konjugationsebene der ursprilnglichen

Doppelchiomusomen zuriickzufuhren.

Aehiiliche, nicht gespaltene Chroniosomen kann man auch zu-

weilen in den schon getreunten Tochterplatten vortinden.
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Ruhestadium. Zwischen beiden Reifuugsteilungen der

Oogenese wird bei Enteroxenos keine Kernvakuole gebildet; aber

die Chromosomen selbst treten docli in ein Ruhestadium ein. Sie

werden sozusagen aus ihrer gezwungenen Stellung wabrend der

Zusammenfaltung losgelassen, indem ihre Zwischensubstanz , die

wie eine Kittmasse gewirkt hatte, aufgelost wird (Fig. 131— 135).

Dieses Ruhestadium ist bei einer Deutung der Reifuugs-

teilungen von grofiem Interesse, um so mehr, als es nur selten ein

Gegenstand genauerer Untersuchungen gewesen ist. In der Eizelle

(Oocyte II) wird die plattenlormige Anordnung der Chromosomen

von der eineu Teilung bis zur nachsten beibehalten (Fig. 131—132);

in der Polocyte dagegen werden die Chromosomen iiber einen

relativ groBen spharischen Raum zerstreut und lassen sich daher

hier am leichtesten beobachten. Auch dauert in der Polocyte

das Ruhestadium bedeutend langer als im Ei (Fig. 67, 133—135).

Alle Chromosomen werden in der Telophase langer und

schlanker als zuvor, indem sie wieder die bandformige Gestalt

annehmen, die sie vor ihrem Eintritt in die Reifungsteilung hatten.

Ueberall ist eine Doppelheit der Chromosomen sichtbar, und nach

der Auflosung der Zwischensubstanz sieht man oft die beiden

Komponenten der Doppelchromosomen erheblich auseinander-

weichen (Fig. 134 *), wie es auch fruher im unberiihrten Keim-

blaschen oft der Fall war.

Es wird von Interesse sein, einzelne der aus der ersten

Reifungsteilung bekannteu Chromosomeutypen durch das Ruhe-

stadium hindurch zu verfolgeu, um die Kontinuitat der in beiden

Reifuugsteilungen auftretenden Bilder festzustellen.

Die Tetraden der ersten Teilung losen sich wahreud des

Ruhestadiums in zweierlei verschiedene Bildungen auf, entweder

in kiirzere Doppelstabchen mit verdickteu Enden (Fig. 132 a) oder

in quadratische Rahmeu (Fig. 132 b, 134, 135), deren Ecken stark

hervortreten. Bei gunstiger Lage dieser Rahmen (Fig. 135) tritt

ihre Zusammensetzung deutlich hervor; sie sind durch Ver-

schmelzung beider Enden eines Doppelfadens entstanden, so daB

sie in der Tat aus zwei dunnen Rahmen besteheu, die so auf-

einander gelegt sind, dafi sie sich vollig decken.

Stundenglasformig eingeschnurte Chromosomen sind

auch durch Faltung von Doppelfadchen entstanden, und zwar von

langeren Fadchen, bei denen nicht beide Enden verschmolzen sind,

sondern wo sich vielmehr das eine Ende des Fadchens an die

Mitte desselben angelegt hat (Fig. 132 c), oder auch wo beide
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Enden eines Doppelfadehens eine langere Strecke parallel ver-

laufen (Fig. 131 d).

Die Tetraden und die eingeschniirten Chromosomen kommen
bei der zweiten lleifungsteilung wieder vor, die ersteren besonders

haufig. (Fig. 137—138 zeigen die Chromosomen der Pro- und

Metaphase der zweiten Teilung.) Ihre Genese braucht hier keine

andere Erklarung als eine abermalige Kontraktion der Chro-

mosomen des Ruhestadiums mit neuer Aufnahme von Zwischeu-

substanz.

Bei der ersten Teilung waren auch die groCen platteu-
formigen Chromosomen auffallend, in denen zwei chroma-

tische Doppelstabchen durch eine breite Platte von Zwischen-

substanz getrennt waren (Fig. 126i). Ganz ahnliche Bilder kommen
auch wieder bei der zweiten Teilung vor (Fig. 137 1). In den

Ruhestadien dagegen habe ich entsprechende Formen nie gefunden.

Das ist aber in der Tat nichts Befremdliches. Das Eigentiim-

licbe bei diesen Chromosomen liegt ja nicht in der Anordnung

der Chromatinsubstanz , sondern vielmehr in der weit ausge-

dehnten Zwischensubstauz, und eben diese ist auf dera Ruhestadium

nicht uachweisbar. Wenn aber die Zwischensubstauz unter all-

milhlicher Annaheruug der Chromatinstiibchen aufgelost worden

ist, wird von dem Chromosoma nichts ubrig bleiben als ein chro-

matisches Doppelstabchen, von denjenigen nicht uuterscheidbar,

die wir schou als Ruheformen der Tetraden in Anspruch ge-

nommen haben (Fig. 132 a). Durch die Aufnahme von Zwischen-

substauz vor der zweiten Reifungsteilung, und durch geeignete

Streckung derselben niittelst der Zugfasern konnen dann zum

zweitenmal ahnliche plattenforniige Chromosomen zu stande kommen.

Nach dem Obigen ist es wohl moglich, daC Chromosomen, die

in der ersten Teilung als Tetraden auftraten, bei der zweiten in

plattenforniige Chromosomen iibergehen konnen, und umgekehrt.

Wir werden hier auch die polygon a Ion Chromosomen,
die bei der ersten Teilung so zahlreich vorkamen, etwas naher

betrachten. Am haufigsten wurdeu (5— 8-eckige Flatten gefunden,

aber auch andere Formen (Fig. 128, 130 /). Und die spiegel-

bildliche Aehnlichkeit je zweier Schwesterchromosomen zeigt, daC

auch diese Chromosomen der Flache nach geteilt worden sind.

Noch in der spaten Anaphase werden in den Tochterplatten

oft polygonale Chromosomen angetroffen ; auf dem Ruhestadium

aber nur sehr selten (Fig. 132e). Es fragt sich daher, was aus

ihnen geworden ist. Die Antwort liegt n;ihe bei der Iliuid.
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Ebenso wie die kompakten Tetraden sich zum Teil in viereckige

Doppelrahmen aufgelost haben, so sind die polygonalen Chromo-

somen bei der Auflosung der Zwischensubstanz in die offenen

Ringe oder Polygonen verschiedener GroCe umgebildet, die in

dem Ruhestadium so zahlreich vorkommen (Fig. 132—133 f). Diese

Ringe sind, wie auch die viereckigen Rahraen, aus Doppelfadchen

aufgebaut, und nur die Lange dieser Fadchen entscheidet, ob

Quadrate oder Polygonen bei der Verschmelzung ihrer Enden zum

Vorschein koramen.

Sehr oft werden die Ringe wahrend des Ruhestadiums an

einer Stelle geotfnet (Fig. 133g u. 135); sie konnen dann in die

langen, mehr oder weniger ausgestreckten Doppelfadchen iiber-

gehen , die in den Polocyten besonders haufig vorkommen

(Fig. 131 u. 134). Einmal geotfnet, scheinen die Ringe sich

nicht wieder zu schliefien
;
jedenfalls habe ich unter den Chromo-

somen der zweiten Reifungsteilung weder kompakte Polygonen

noch ofifene Ringe wiedergefunden.

Ringbildungen. In der neueren Reifungsliteratur spielen

die Ringbildungen der Chromosomen eine groCe Rolle, und es

werden ihnen, wie fruher den Tetraden, die verschiedensten Deu-

tungen beigelegt. Ich mochte daher an dieser Stelle die Frage

nach der Bedeutung der Ringe etwas naher erortern.

Flemming hat in seiner bekannten Darstellung der hetero-

typischen Teilungsform (1887) zum ersten Mai die Ringbildungen

des Salamanderhodens beschrieben. Hier traten die Ringe wahrend

der Me tap base der Zellteilung auf und wurden aus langs-

gespaltenen, fadenforraigen Chromosomen gebildet, indem beide

Teilhalften derselben auseinanderwicheu, wahrend ihre Enden noch

zusammen blieben. Zuletzt wurden jedoch auch diese getrennt

und jeder Ring wurde so in zwei Hal

b

ringe geteilt, die je in

eine Tochterzelle hiueintraten,

Spater sind auch bei vielen anderen Objekten, Tieren und

Pflanzen , Ringbildungen nachgewiesen worden , und zwar sehr

haufig in der Pro- und Metaphase der ersten Reifungsteilung.

Nach einer Reihe Untersuchungen, besonders an Arthropoden

(VOM Rath, RUckert, Hacker) wurde angenommen, daC auch hier

die Ringe durch Langsspaltung eines fadenformigen Chromosoma

entstanden seien; der ProzeC ware aber dadurc'h kompliziert worden,

daB diese Chromosomen von Anfang an bivalent seien, indem

der urspriingliche Chromatinfaden in nur halb so viele Stucke

zerfallen sei, wie es der typischen Chromosomenzahl entsprechen

Bd. XLI. N. F. XXXIV, 25
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wiirde. Die Rioge wiirden deranach eine Art „Tetraden" re-

prasentieren, deren Aufbau nach der HlCKERSchen Bezeichnungs-

a b
weise durch die Forrael —r ausgedruckt werden konnte, wahrend

ci

sie nach Flemmings Beschreibung iiur als - oder, wenn die Tochter-°
a

chromosomeu schon eine Langsspalte zeigteu (Meves 1897), mit

der Formel — zu bezeichnen waren.
a a

Mit der Erkenntnis der Bedeutung der Synapsis muBten natiir-

lich auch die Ringe in einem neuen Licht betrachtet werden.

Obgleich sie aber bei den verschiedensten Objekten eine auffallende

Aehnlichkeit in Form und Auftreten aufweisen, so werden sie

doch immer noch in sehr verscbiedeuer Weise gedeutet.

So beschreibt z. B. Montgomery bei Peripatus (1901) sowie

bei Amphibien (1903) und lusekten (1905) in der ersten Reifungs-

teilung Ring- und Achterbildungen, die durch Zusamnien-
biegung beider En den eines bivalenten und liings-

gespaltenen Chroma tin fa dens entstanden seien. Das biva-

lente Chroniosom besteht aus (1903, p. 2G7) „two univalent

chromosomes joined end to end, and the space between the two

arms of a bivalent chromosome is the space between two uni-

valent chromosomes, whether this space be bounded by a chromo-

some of the form of a U, a V, or an O". (Texttig. H X)-

Jeder Ring wird nach Montgomery bei der ersten Reifungs-

teilung in 2 Halbringe geteilt, indem die beiden in Synapsis kon-

jugierten Chromosonien voneinander getrennt werden. Diese Teiluug

ware also als eine Reduktionsteilung zu betrachten, wahrend eiue

Langsspalte der beiden Halbringe die nachher folgeude Aequatious-

teilung andeutete.

Zu einem iihnlichen Endresultat kommen auch A. und K. E.

ScHREiNER (1904), obgleich sie die Entstehung der Ringe in ganz

anderer Weise erkliireu. Nach ihnen gesciiieht die Konjugatiou

der Chromosomeu bei Myxine und Selachiern nicht „end to end'',

sondern durch ein paralleles Aneinanderlegen je zweier Chromo-

somen ; und die Ringbildungen sind wieder durch Auseinander-

weicheu beider Konjuganten, also durch Ltingsspaltung eines

bivalenten Chromosoma, zu stande gekommen. Die beiden

Halbringe, die auch nach dieser Entstehungsweise univalente

Chromosomen bilden, werden bei der ersten Reifungsteilung von-

einander getrennt und eine Langsspalte, die schon im ungeteilten
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Ring sichtbar war, deutet auch hier die zunachst folgende Aequa-

tionsteilung, die zweite Reifungsteilung, an (Textfig. 1).

Fig. Ha—d.

V*^f^

\

j*-'- /

.^A

a b
Fig. la—b.

Fig. Ha— d. Eingbildungen bei Amphibien. (Nach Montgomery 1903.)

A' Konjugationsstelle je zweier Chromosomen. X Spalte zwischen beiden
KomiDonenten eines bivalenten Chromosoms.

Fig. la—b. Eingbildungen bei Spinax. (Nacll Schrelner 1904.)

Wahrend sich Foot und Strobell (1905) in ihrer Deutung

der bei Allolobophora vorkommenden Ringe Montgomery an-

schlieCen, so ist neuerdings von Dublin (1905) eine Auffassung

25*
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der Ringbildungen bei Pedicellina vertreten, die zwar auch in einer

Konjugation der Chromosomen „end to end" ihren Ausgangspunkt

nimmt, nach der sich aber die Ringe in ihrem Aufbau dem Hacker-

schen Schema naliern.

Das Schicksal der konjugierten Chromosomen {a und h)

geht aus der beigefiigten Textfig. J hervor; auch hier wird

(nach Dublin) jeder Ring in 2 Halbringe geteilt, die je ein

Fig. J. Ringbildung bei Pedicellina. (Nacli Dublin 1905.)

univalentes, langsgespaltenes Chromosoma repriisentieren. Die

beiden Teilhalften dieser Chromosomen siud aber hier in anderer

Weise angeordnet wie nach Montgomery und Schreiner, niimlich

so, daC die 4 Quadranten des Ringes von je einem individua-

lisierten Chromosom gebiklet siud, die am Ende der zweiten

Reifungsteilung volhg voneinander getrennt sein werdeu. Eine

Liingsspaltung des ganzen Ringes wurde bei Pedicellina nicht

nachgewiesen.

Im obigen sind, nur aus den letzten Jahrcn, nicht weniger als

drei verschiedene Deutungen der an und fiir sich ganz ahnlichen

Ringbildungen angefiihrt. Diese Deutungen stimmen jedoch alle

darin iiberein, daC bei der ersten Reifungsteilung jeder Ring in

2 Halbringe zerlegt werden soil.

Eben auf diesem Punkt haben aber nieine Untersuchungen an

Enteroxenos abweicbende Resultate gegeben, indem noch am Ende

der ersten Teilung Ringbildungen vorkommen von tihnlicher GroCe

und von demselben Bau wie auf friiheren Stadien.

In zwei Beziehungen liegen bei Enteroxenos die Verhaltnisse

giinstigor als bei den friiher untersucliten Objekten. Erstens

werden durch das lange dauernde Stadium des \Vachstumskerues

die postsynaptischen Unibildungen der Clu'omosomen von den-

jenigen der Prophase der ersten Reifungsteilung scharf getrennt.

Zweitens besteht ein wesentlicher Vorteil dieses Materiales in

der leichteren Zugiinglichkeit der Ruheformen der Chromosomen

zwischen beiden Reifinigsteilungeu.
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Ich habe daher scbon in meiner vorlaufigen Mitteilung einen

Versuch gemacht, auf Grundlage der Verhilltnisse bei Enteroxenos

die Ringbildungen verschiedener Tierformen unter einem gemein-

samen Gesichtspunkt zu betracbten.

In Uebereinstimraung mit A. und K. E. Schreiner habe ich

bei Enteroxenos eine Konjugation der Chromosomen nicht „end

to end", sondern durch ein par alleles Aneinanderlegen
konstatieren konneu. In Betreff der ersten Entstehung der Ringe

stimmen doch die Ergebnisse meiner Untersuchungen raehr mit

MoNTGOMERYS Auffassung iiberein, indem ich in der Ringbiklung

nicht ein Auseinanderweichen der konjugierten Chromosomen,

sondern vielmehr eine Zusammenbiegung beider Enden
eines Doppelchromosoma ersehen muC.

Meine Griinde fiir eine solche Annahme habe ich schon friiher

(1905) angefiihrt; ich werde sie jedoch hier wiederholen.

Die Ringbildungen kommen bei Enteroxenos auf einem so

friihen Stadium zum Vorschein, dafi an eine Spaltung der Chromo-

somen ftir die erste Reifungsteilung noch nicht zu denken ware

(Fig. 38, 40e). Aus ihrem Auftreten schon vor der Bildung eines

Wachstumskernes geht es in der Tat mit Sicherheit hervor, daC sie

hier der Postsynapsis angehoren und nicht der Prophase der ersten

Reifungsteilung. Die postsynaptischen Ringe werden aus Doppel-

fadchen aufgebaut, von ahnlicher Dicke und von demselben Aus-

sehen wie die iibrigen Chromatinfadchen des Kernes. Die Ringe

konnen also nicht durch Spaltung eines solchen entstanden sein.

Und wenn auch bei der Auflosung des Wachstumskerns wieder Ring-

bildungen zum Vorschein kommen (Fig. 121 a), so ist es nicht, urn

bei der ersten Reifungsteilung in 2 Halbringe zerlegt zu werden. Sie

werden vielmehr vor der Teilung zu den oben besprochenen kom-

pakte polygonalen Chromosomen kontrahiert und der Flache nach

geteilt ; erst bei der Auflosung der Zwischensubstanz in der Telo-

phase tritt die urspriingliche Ringform dieser Chromosomen wieder

deutlich hervor. Die Ringe zeigen hier noch dieselbe Doppelheit

wie fruher, nur sind ihre beiden Komponenten dunner als zuvor

(Fig. 131—135).

Die Ringbildungen der Reifungsteilungen bei Enteroxenos

lassen sich, glaube ich, nur in der Weise deuten, daC wilhrend der

Postsynapsis oder bei der Auflosung des Wachstumskernes einzelne

Doppelchromosomen durch Krummung und durch Verschmelzung

beider Enden in Ringe umgebildet werden. Diese Verschmelzung

bleibt entweder wahrend der ersten Reifungsteilung bestehen oder
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lost sich bald wieder auf. In beiden Fallen aber gescbiebt bei

dieser Teilung eine Langsspaltung des ganzen Doppelfadens, der

den Ring gebildet bat.

Wabrend ich also mit Montgomery und A. und K. E.

ScHREiNER in jedem Ring ein bivalentes Cbromosoma sehe, so

babe ich im Gegensatz zu diesen Aiitoren gefunden, daC bei

Enteroxenos die Ringe uicbt in der ersten Reifuugsteilung in zwei

univalente Chromosomen zerlegt werden, sondern daC die Bivalenz

noch am Ende dieser Teilung bestebt.

Es scheint aber ein schroffer Gegensatz zu bestebeu zwiscben

der bier erwabnten Auffassung, daC die Ringe als solche durcb

die Teilung passieren konneu, und den unzweideutigen Befunden

an verschiedenen Tierformen, wo in der Metapbase ringformige

Chromosomen in je 2 Halbriuge zerlegt werden.

Eine Erklarung dieses scheinbaren Gegensatzes ist, glaube ich

darin zu suchen, daC die Ringe der Posts ynapsis nicht

ohne weiteres mit denjenigen der Metaphase zu-

sammengestellt werden diirfeu.

Die Unabhangigkeit dieser beiden Bildungen tritt bei Entero-

xenos sehr deutlicb zu Tage. In der ersten Reifungsteilung
finden sich Ringe in der Pro- und Telophase, kein einziger aber

in der Metaphase. In den Furchuugsteiluugen dagegen

sind Ringbilduugen in der Metaphase recht hautig vorzutindeu

(Fig. 150), wabrend sie bier weder vor noch nach derselben ge-

funden werden. Sie werden in der spaten Prophase der Furchungs-

teilung in der von Flemming (1887) beschriebenen Weise aus

fadenformigen Cbromosoraeu gebildet.

Aber auch wo in Pro- und Metaphase einer und derselben

Teilung Ringe vorkommen, liiCt sich wolil eine Unabhangigkeit

beider Bildungen vermuten. In der Tat finde ich, daC diese Miig-

lichkeit durch das ebeu beschriebene Verhalteu der Ringbildungen

bei Enteroxenos eiuen bohen Grad von Wahrscheinlichkeit erreicht.

Auch in der Literatur fehlt es nicht an Angabeu, die eine

solche Annahme stiitzeu kiinnten. Ich babe schon in nieiner vor-

laufigen Mitteilung auf eine Angabe von Moore (1896) aufmerk-

sam gemacht , die bei Selachiern eine Diskontinuitiit in dem

Auftreten der Ringe beim Uebergang zur Metaphase voraussetzen

liefi. Bei den Selachiern treten — wie auch A. und K. E. Sciireiner

bestatigen — zahlreiche Ringe sowohl in Pro- als in Metaphase

der ersten Reifungsteilung auf. Es wird aber von Moore sowohl

in Text als in Abbilduugen gezeigt, dafi die Ringe der Prophase
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nicht direkt als solche in diejenigen der Metaphase iibergehen,

sondern daB zwischen beiden ein Stadium existiert, auf welchem

die Chroraosomeu in der Form von „rodlike bodies" (p. 289)

„stand stiflly out from the surface of the spindle". Die Meta-

phasenringe werden, nach Moore, erst auf Grundlage dieser „rod-

lilie bodies" gebildet.

In Uebereinstimmung mit dieser Angabe von Moore scheint

mir auch die Voraussetzung berechtigt, daC zwischen den beiden

von A. und K. E. Schreiner gegebenen Abbildungen der Reifungs-

teilung bei Spinax (Textfig. I dieser Abhandlung) auch ein Zwischen

-

stadium eiuzuschieben ist, durch welches der Uebergang von den

Ringen der Prophase zu denjenigen der Metaphase vermittelt wird.

Die Prophasenringe bei Spinax sind (Schreiner 1904) „oft

an einer Stelle etwas otfen". Und eben diese Oeti'nung scheint

mir einen Fingerzeig uber das weitere Schicksal der Ringe zu

geben. Es kommen namlich (Textfig. la) in einem Kern alle

Uebergange von den geschlossenen Ringen zu den raehr oder

weniger weit geoffneten und den ganz ausgestreckten stabchen-

formigen Chromosomen vor. Es scheint mir daher keineswegs

ausgeschlosseu, daC die Prophasenringe der Selachier — wie die-

jenigen des Enteroxenos — eigentlich mehr der Postsynapsis an-

gehoren als der Prophase ; sie koonten durch ein voriibergehendes

Zusammenbiegen der fadenformigen Doppelchromosomen nach der

Synapsis zu stande gekommen sein — in der spaten Prophase

sich aber wieder ausstrecken (Fig. I) und endlich in der von

Flemming beschriebenen Weise heterotypisch geteilt werden, wo-

durch die Ringe der Metaphase entstiinden. Die letzteren waren

aber nach dieser Deutung nur insoweit auf die Ringe der Prophase

zuriickzufiihren, als sie aus demselben Material aufgebaut waren.

Auch MoNTGOMERYS Abbildungeu der Spermatocyten der Am-
phibien (Textfig. H dieser Arbeit), erlauben wohl eiue andere

Deutung, als die von ihm selbst gegebene, um so viel mehr, als

sowohl Flemming (1887) wie Meves (1897) mehrere Stadien ab-

gebildet haben, die zwischen die Figuren Montgomerys einzu-

schieben waren, die sich aber kaura mit seiner Auffassung in Ein-

klang bringen lassen. Auch in der wertvollen Arbeit von Janssens

und Dumez (1903) wird die Richtigkeit von Mongomerys Schliissen

auf diesem Punkt in Zweifel gezogen,

Bei den Amphibien sind, wie schon seit Flemmings Unter-

suchung (1887) bekannt, die Metaphasenringe sehr auffallend;

aber eine Verfolgung derselben zu den durch Kriimmungen der



380 Kristine Bonnevie,

Chromatinfaden entstandeneii Schlingen und Ringe der Postsynapsis

zuriick scheint nach den bis jetzt vorliegenden Beobachtungen

nicht berechtigt.

Die zweite Reifungsteilung. In Uebereinstimmung mit

den obigen Erorterungen mochte ich die Doppelheit der Tochter-

chromosomen in der Telophase der ersten Reifungsteilung als mit

derjenigen der Mutterchromosomen identiscb betracbten, d. h. sie

laCt sich zu der Konjugation der Chromosoraen in der Synapsis

zuriick verfolgeu. Die erste Reifungsteilung ware demnach als

eine Aequationsteiluug der gesamten Doppelcbromosomen anzusehen.

Es bleibt uns dann noch iibrig, die Natur der zweiten
Reifungsteilung zu priifen. Wenn wir in der Langsspalte

der in diese Teilung bineintretenden Chroiuosomen die Konjuga-

tionsebeue ersehen, so wird es von groBer Bedeutung sein, zu

konstatieren, ob die Teilung nach dieser Spalte etiektuiert werde

Oder nicht ; im ersteren Fall wiirde die zweite Reifungsteilung eine

Reduktionsteilung sein.

Aus mehreren Grunden glaube ich, daC dies nicht der Fall

ist. Erstens stimmt das Bild der zweiten Reifungsteilung sowohl

in Betreft' der Form der Chromosomen als auch in Betreti' ihrer

Teilungsweise vollig mit demjeuigeu der ersten Teilung iiberein;

nur sind die Chromosomen entsprechend kleiner (Fig. 136—141).

Die „Tetraden", wie auch die iibrigen Chromosomen, werden auch

diesmal der Flitche nach geteilt (Fig, 138—140), und die Bilder

beider Teilungen bieten iiberhaupt nichts, was eine Auffassuug

der einen derselben als einer Reduktions-, der anderen als einer

Aequationsteilung rechtfertigen konnte. Da ich jedoch auf die

komplizierten Chromosomenformen der Metaphasen nur wenig Ge-

wicht legen kann, so mochte ich auch aus der Aehnlichkeit beider

Teilungen keine entscheidenden Schliisse ziehen.

Dazu kommt aber noch die Tatsache, daB auch die Pro-

phasenbilder beider Teilungen sich vollig entsprechen, und daB

auch vor der zweiten Reifungsteilung Vierergrnppen vor-

kommen (Fig. 136). Solche doppelt langsgespaltene Chromosomen

sind vor der ersten Reifungsteilung oft beschrieben worden. Wenn

auch dabei ihr erstes Entstehen in verschiedener Weise erklart

wurde, so ist doch immer vorausgesetzt worden, daB die beiden

rasch aufeinander folgenden Reifungsteilungeu der Chromosomen

langs diesen Spalten etiektuiert werden sollten.

Daraus folgt aber weiter, daC am Ende der ersten Teilung

nur noch eine einfache Lilngsspaltung der Chromosomen vor-
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liauden seiu koDnte, und nach der zweiten Teilung ware keine

Doppelheit derselben mehr zu erwarten.

Das Auftreten von „Vierergruppen" in der Prophase der

zweiten Reifungsteilung bei Enteroxenos laftt sich also nicht

mit der eben erwahnten Auffassung ihrer Bedeutung in Einklang

bringen. Ihre Entstehung laCt sich aber bier — wie auch vor

der ersteu Teilung — so erklaren, daC die eine Spalte die Kon-

jugationsebene der Doppelchroniosomen bezeichnet, die andere

aber den Plan der zuuachst folgeuden Teilung. — Gleichzeitig rait

der Kontraktion der Chromosomen am Ende der Ruhepause ist

auch eine Wiederaufnahme von Zwischensubstanz in dieselben

gescheheu. Und es bestiitigt sich hier wieder, daB diese Zwischen-

substanz wohl sehr dehnbar ist (Fig. 136 d, 137 J[), dafi sie aber

bei der Teilung der Chroraosomen mit gespaltet wird. Die

Tochterchromosomen werden daher schon bei recht kurzer Ent-

fernung durch eine klafl'ende Spalte voueinander getrennt (Fig.

136 c, 137 3).

Mit der Existenz von „Vierergruppen" in der Prophase der

zweiten Reifungsteilung steht es auch in bester Uebereinstimmung,

daG die Chromosomen uoch am Ende dieser Teilung ihre Doppel-

heit bewahrt haben. Dies liiCt sich zwar nicht sicher konstatieren,

solauge nur die Teiluugsfiguren selbst in Betracht gezogen

werden. Die Chromosomen behalten namlich bis zur Abschniirung

der zweiten Polocyte immer noch ihre komplizierte Form bei

(Fig. 140—141), und sichere Schliisse lassen sich daher nicht aus

denselben ziehen. Nur wo (wie in Fig. 139) in einem lang aus-

gezogenen Chromosom eine Langsspalte sichtbar ist, mochte ich

derselben einige Bedeutung beilegen. In der Telophase dagegen

(Fig. 142—145) machen die Chromosomen Umbildungen durch, die

fiir unsere Frage von groBer Bedeutung sind.

Zuerst geschieht, wie nach der ersten Teilung, eine Streckung

der Chromosomen, und sowohl in der Polocyte wie im Ei selbst

(Fig. 142a, b) tritt eine Doppelheit der Chromosomen jetzt sehr

deutlich hervor. Dieses Stadium dauert aber nicht lange, indem

auf Grundlage beider Tochterplatten bald eine Kernbildung ein-

geleitet wird. Sie geschieht im Ei und in der Polocyte in genau

entsprechender Weise, nur etwas langsamer in der letzteren

(vergl. Fig. 84, 86-88).

Vor kerne. Die Chromosomen, die vorher iiber die ganze

Tochterplatte zerstreut waren, werden jetzt alle in einer Reihe

angeordnet, so daC sie zusammen einen nahezu geschlossenen Ring
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bilden, der meistens deutlich langsgespalten erscheint (Fig. 143).

Dieser Ring wird stark kontrahiert, so daB auf einem folgenden

Stadium alles Chromatin in einem kompakten, unregelmaCig ge-

formten Klumpchen angesararaelt ist, wahrend sich urn dasselbe

herum eine rasch steigende Kernvakiiole bildet (Fig. 144). Dann

losen sich die Chromosomen wieder aus ihrem festen Verband und

werden bald, wie in Fig. 145 a, iiber den ganzen Kernraum zer-

streut gefunden ').

Eine Reihe junger Vorkerne sind in Fig. 145a—c abge-

bildet. Man sieht hier immer noch eine auffallende
Doppelheit der Chromosomen, die auch bei der netz-

formigen Verteilung des Chromatins in den Liningeriistfaden zum
Teil beibehalten wird. Wie schon im vorigen Abschnitt besprochen,

wachsen beide Vorkerne rasch heran, und es wird in denselben

eine groCe Menge Chromatinsubstanz abgelagert, die aber vor

der ersten Furchungsteilung wieder zerfallt (Fig. 91—96), Die

Doi)pelheit der Chromosomen wird wahrend dieses Wachstums des

Kerns meistens vollig unsichtbar.

Bei der Diminution des VYachstumschromatins treten die Chro-

mosomen wieder deutlich hervor, und es zeigt sich jetzt wieder in

denselben eine Langsspalte, die zuerst kaum sichtbar ist, spater aber

immer deutlicher hervortritt, bis zuletzt die erste Furchungsteilung

dieser Spalte entlang effektuiert wird (Fig. 97—99, 146— 147).

Es laBt sich a priori die Moglichkeit nicht ausschlieCen, daB

die bei der Vorkernbildung zuerst sichtbare Spalte der Chromo-

somen mit der in der Prophase der ersten Furchungsteilung auf-

tretenden identisch sei, wenn es auch sehr unwahrscheinlich

scheint, daC die Trennung der Tochterchromosomen schon so

friih gescheheu sollte. Um diese Frage beantworten zu konnen,

habe ich auch die Chromosomen der ersten Furchungs-
teilung genau untersucht.

Bei dieser Teiluiig geschieht keine Faltung der Chromosomen,

sondern sie bewahren ihre fadenformige Gestalt. Je nachdem die

1) Die Befruchtung ist, wie oben ervvabnt, schon voi- den

Reifungsteilungen geschelien, und der Spermakern befindet sich auf

diesem Stadium gewohnbch in unmittelbarer Nabe des Eikerns

(Fig. 88). Er besteht, wie dieser, zuerst nur aus einem kompakten
Cbromatinkliimpchen ; und sowohl die Bildung einer Kernvakuole,

wie auch die weitere Entwickelung verlaut't in beiden Vorkernen

ganz parallel. Nur zuweilen laCt sich durch die Lage der Kerne
der weibliche Vorkeru vom mannlichen uuterscheideu.
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Zugfasern auf der Mitte der Chromosomen oder terminal an den-

selben den starksten Zug iiben, konnen in der Metaphase Ring-

und Achterbildungen, V-formige oder stabchenformige Chromosomen

zum Vorschein kommen (Fig. 147— 150). (In meincr vorliiufigen

Mitteiluug (1905) wurden einige Chromosomen aus der spiiten Pro-

phase abgebildet, die von etwas zweifelhafter Natur sind. Ich habe

sie damals als „Vierergruppen" betrachtet, die hier zum dritten-

mal hervortreten sollten ; spater bin ich aber, bei der Betrachtung

eines groCeren Materiales, dazu gekommen, daB diese Deutung

nicht unbedingt sicher ist. Es lieCe sich uamlich wohl denken,

dafi eben auf dem Wege zur Ringbildung ein solches Stadium

durchlaufen werden konnte, indem bei geeigneter Stellung der

Chromosomen, als die erste Wirkung der an ihrer Mitte befestigten

Zugfasern, eine Knickung derselben eintreten miifite.)

Eine sichere Entscheidung iiber die Natur der Spalten laCt

sich iiberhaupt aus den Prophasenbildern der ersten Furchungs-

teilung nicht entnehmen. In der fruhen Anaphase dieser Teilung

ist jedoch auch in den Tochter chromosomen eine Langs-
spalte sichtbar (Fig. 148—149). Die Existenz dieser Spalte

zeigt aber, dafi in der Prophase eine doppelte Langsspaltuug der

Chromosomen stattgefunden haben muC, auch wenn die eine Spalte

wegen der Kontraktion der Chromosomen vvahrend der Metaphase

verborgen war.

Die Langsspalte der Tochterchromosomen der ersten Furchungs-

teilung kann nur in der schon bei der Vorkernbildung vorhandenen

Doppelheit der Chromosomen ihren Ursprung haben. Und die bei

der Teilung effektuierte Spaltung der Chromosomen ist als eine

der Prophase angehorige Neubildung zu betrachten.

Auch noch in den jungen Kernen des Zweizellenstadiums lafit

sich spurweise eine Doppelheit der Chromatinfaden nachweisen.

Sie scheint aber wahrend der weiteren Furchung immer mehr

zuruckzutreten und in den Gewebszellen des Enteroxenos ist mir

eine Doppelheit der Tochterchromosomen nie aufgefallen.

Eine Ausnahme bilden in dieser Beziehung die groCen B i n d e -

gewebszellen, von denen schon fruher erwahnt wurde, dafi sie

trotz ihrer Ausscheidung der Fibrillensubstanz immer noch als

embryonale Zellen zu betrachten waren. Sie gehoren auch inso-

fern der Keimbahn an, als sowohl die Oogonien wie auch die

Spermatogonien auf Grundlage solcher Zellen entstehen. In

diesen Zellen erhalt sich auch die Doppelheit der Chromosomen

langer als in den Gewebszellen; sie kann zuweilen hier so auf-
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fallend sein (Fig. 151), dafi man beim Anblick der Chromosomen

einer solchen Zelle unwillkiirlicb eine Spermatocyte am Ende der

ersten Reifungsteilung vor sich zu haben glaubt.

Auch in den Oogonien lafit sich zuweilen eine Doppelheit der

Tochterchromosomen nachweisen (Fig. 28). Meistens scheint jedoch

bier die Verscbmelzung beider Komponenten der Doppelchromo-

someu vollzogen zu sein.

In dieser Verbindung raochte ich auch iiber die Grofien-

verhaltnisse der Chromosomen bei Enteroxenos eine Bemerkung

machen. Samtliche Abbildungen der Taf. XXII sind in demselben

MaBstab ausgefiihrt wie diejenigen der Taf. XVII. Und bei einem

Vergleich der Figg. 146—150 einerseits init Fig. 25—28 anderer-

seits tritt der GroCenunterschied der Chromosomen am Anfang

und am Ende der Keimbahn stark hervor. Die Bindegewebszellen

(Fig. 151) vermittelu auch hier den Uebergang von den ersten

Blastomeren zu den Oogonien.

Ein Riickbhck auf das eben beschriebene Verhalten der Chro-

mosomen — von ihrer paarvveiseu Koujugatiou in der Synapsis an,

durch Reifungsteilungen und Vorkernbildung weiter zu den Binde-

gewebszellen und den Oogonien der niichsten Generation — wird,

glaube ich, meine schon in der vorlilufigen Mitteiluug erwahnten

Schlusse rechtfertigen :

„Die Zahlenreduktion der Chromosomen geschieht bei Entero-

xenos durch ihre parallele Konjugation in Synapsis. Die dadurch

entstandene Doppelheit der Chromosomen geht weder in der ersten

noch in der zweiten Reifungsteilung wieder verloren, sondern tritt

noch in den Vorkernen deutlich hervor und verschwindet erst im

Laufe der folgendeu Zellgenerationen mit der volligen Verscbmelzung

der konjugierten Chromosomen.

Die konjugierten Chromosomen haben ihre Teilungsfiihigkeit

behalteii; beide Reifungsteilungen sind somit als Aequationsteilungen

zu betrachteu, deren Bild jedoch durch die Doppelheit und die

Groiie der Chromosomen kompliziert wird. Das rasche Aufeinander-

folgen beider Teiluugen triigt zu einer GroCenreduktion der Doppel-

chromosomen bei; sie werden jedoch erst im Laufe vieler Zell-

generationen auf ihre urspriingliche GroCe reduziert."

Diese Schlusse lasseu sich zwar nicht durch eine oder mehrere

losgerissene Tatsachen beweisen ; es ist wohl auch nicht ausge-

schlossen, daC einzeloe meiner Bilder in anderer Weise und zu

Gunsten anderer Theorien gedeutet werden konnen, als ich es im
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obigen getan habe. Wenn man aber die Bilder aller verschiedenen

Stadien im Zusammenhang betrachtet, was fiir eine Erklaruug

dieser schwierigen Verhaltnisse driugend geboten ist, dann glaube

ich, wird man kaum eine andere Theorie aufstellen konnen, in der

sich dieselben ungezwungen einordnen lassen.

Bel einem Reifungsmodus wie der oben beschriebene vverden

alle Chromosomen, viiterliche sowohl wie miitterliche, auf die vier

Enkelzellen einer Oo- resp. Spermatocyte anscheinend ganz gleich-

maBig verteilt. Es existiert also bier keine „Idenverteilung" im

WEiSMANNSchen Sinne; aucb Suttons (1902) Aussage trifft hier

nicht zu, wenn er die Bedeutung der Synapsis darin siebt, daB

(p. 39) „tbe two chromosomes representing the same specific

characters shall in no case enter the nucleus of a single sper-

matid or mature egg".

In der Tat wird bei Enteroxenos kein greifbarer Anhalts-

punkt zum Verstandnis der Variabilitat der Arten gefunden. Aber

da wir noch weit von einem wirklichen Verstandnis der ver-

schiedenen Fragen iiber Vererbung und Variabilitat entfernt sind,

kann ich nichts Befremdliches in dem Gedanken sehen, daB die

die Variabilitat bedingende Konkurrenz zwischen den verschiedenen

Qualitateu nur innerhalb der einzelnen Chromosomen vor sich

gehen konnte, nicht also in einer so groben Weise, dafi es mit

unseren Hilfsmitteln direkt nachweisbar ware.

Es ist von Sutton (1903) und Boveri (1904) auf die inter-

essante Uebereinstimmung aufmerksam gemacht worden , die

zwischen den moglichen Kombinationen vaterlicher und miitter-

licher Chromosomen beim Vorhandensein einer Reduktionsteilung,

und dem MENDELSchen Gesetz iiber Pflanzenhybriden zu bestehen

scheint. Und Boveri hat auf die reichen MogHchkeiten hinge-

wiesen, die eine „Verbindung der experimentellen Vererbuugslehre

mit Chromosoraenuntersuchungen" fiir die Forderung unserer

Kenntnis des Chromatins in sich tragen wurde. Doch mochte ich

es als verfruht ansehen, wenn Sutton (1903) schon auf dem

jetzigen Standpunkt der Vererbuugslehre den SchluB gezogen hat

{p. 247) „that the phenomenon of character reduction discovered

by Mendel is the expression of chromosome reduction".

Jedes Chromosoma ist sicherlich, wie Sutton selbst zugibt,

als Trager vieler verschiedener Qualitaten anzusehen, und erst

wenn der Nachweis erbracht ware, daB gewisse Qualitaten-

gruppen und nicht nur einzelne Qualitaten in Uebereinstimmung
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mit dem MENDELSchen Gesetz vererbt wiirden, erst dann wiirde

auch ein direkter RuckschluC von deu empirisch gewonnenen Ke-

sultaten der Vererbung auf das Vorhandensein einer Reduktions-

teilung bei der Reifung der Keimzellen gerechtfertigt sein.

Innerhalb der einzelnen Chromosomen setzt Sutton eine ge-

wisse Unabhangigkeit der verschiedenen Qualitaten voraus, indera

(p. 240) „the chromosome may be divisible into smaller entities,

which — — may be dominant or recessive independently".

Damit ist aber eine neue Moglichkeit fiir Variation gegeben,

viel reicher als diejenige der Reduktionsteilungen. Unter dieser

Voraussetzung einer unabhangigen Variabilitat der einzelnen Quali-

tatentrager liiCt sich auch ohne Zuhilfenahme einer Reduktions-

teilung eine gewisse GesetzmaCigkeit der Variationen erwarten.

Die bei der Befruchtung in einer Zelle vereinigten vater-

lichen und miitterlichen Chromosomen behalten, wie wir durch

die Untersuchungen von Van Beneden (1883), Ruckert (1895),

Hacker (1902) u. a. wissen, in den aufeinanderfolgenden Zell-

generationen ihre Selbstandigkeit bei, bis endlich die homologen

Chromosomen viiterlicher und miitterlicher Herkuuft am Ende der

Keimbahi) in der Synapsis paarweise konjugieren. Unter solchen

Umstiinden laCt es sich wohl denken, daC sich im Laufe der

Zellgenerationen der Keimbahn eine gewisse Variation der Chromo-

somen zeigen konnte, indem einzelne Qualitaten derselben etwas

starker, andere vielleicht schwiicher wiirden. Dann wiirde aber

die Konjugation der Chromosomen in verschiedenen Oo- resp.

Spermatocyten auch verschiedene Resultate geben konnen.

Die zufillligen Variationen der Chromosomen oder einzelnen

Qualitaten innerhalb der Keimbahn werden in auf- und absteigcn-

der Richtuug wahrscheinlich gleich stark sein. Und unter der

Voraussetzung, daC der starkere Reprascntant einer Qualittit nach

der Konjugation der Chromosomen dominierend, der schwiichere

aber recessiv wird, muB ungefahr in der eincn Hiilfte der Keim-

zellen eines Individuums der betreffende viiterliche Charakter (A),

in der anderen der miitterliche (B) dominieren.

Bei der Paarung zweier Individuen mit solchen Keimzellen

wiirden die verschiedenen Kombinationen der betrefi'enden Qualitiit

dem AlENDELSchen Gesetz folgen, indem sie in dem Verhiiltuis

AA -I- 2 AB + BB sich geltend machen wiirden.

Es laCt sich aber auch denken, daC der Unterschied zwischen

beiden homologen Qualitaten nicht groCer sei, als daB nach der

Konjugation eine Zusammenwirkung zwischen ihncn stattfinden
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konnte; iu diesem Fall wiirde der betrejffende Charakter bei den

Abkommligen g e ni i s c h t auftreten.

Die verschiedenen Qualitaten einer und derselben Art mochten

in dieser Beziehung auch unter sich verschieden sein, so daC in

gewissen Organsysteraen, z. B. auf dem Gebiete des Nervensystems,

eine Zusammenwirkung der homologen Qualitaten nur in geriugem

MaCe stattfindeu konnte, wahreud audere Organsysteme eine solche

erlaubten. Dort wiirde dann schon bei geringem Uebergewicht die

starkere Qualitat dominierend werden, und die Vererbung

wiirde dem MENDELSchen Gesetz folgen, hier wiirden die vater-

lichen und die miitterlichen Charaktere gemischt vererbt werden.

Es laCt sich iiberhaupt, unter der Voraussetzung einer unab-

hiingigen Variation der einzelnen Qualitaten eines Chromosoma,

eine uneudliche Reihe von Variationen vorstellen. Ich glaube

auch, dafi die in neuerer Zeit gewonnenen Resultate der experi-

mentellen Vererbungslehre (De Vries, Bateson, Castle u. a.) sich

viel leichter ohne Annahme einer Reduktionsteilung als mit einer

solchen erklaren lassen. Jedenfalls lassen sich die vielen Aus-

nahmen von den durch Massenuntersuchungen gewonnenen Ver-

erbungsgesetzen, sowie die atavistischen Riickschlage, nur unter

Voraussetzung eines lebhaften Qualitatenaustausches zwischen den

koujugierenden Chromosomen auf eine Reduktionsteilung zuriick-

fiihren. Mit der steigenden Innigkeit der Konjugation wird aber

der physiologische Unterschied zwischen den beiden Begriffen

Reduktions- und Aequationsteilung auch allmahhch verschwinden,

indem es fiir die Vererbung ein iihnliches Resultat geben wiirde,

ob die zwei konjugierteu Chromosomen nach eingreifendem Quali-

tatenaustausch in einer Reduktionsteilung wieder auseinander

weichen, oder ob das ganze Doppelchromosoma durch eine

Aequationsteilung halbiert wird.

Ich glaube also in den Resultaten der experimentellen Ver-

erbungslehre gegen eine generelle Bedeutung des fiir Enteroxenos

im obigen beschriebenen Teilungsmodus keinen Einwand zu finden,

zwar aber auch keinen bestimmten Hinweis zu Gunsteu derselben.

Es bleibt nun noch ubrig, durch einen Vergleich mit den

morphologischen Resultaten auderer Autoren die Tragweite meiner

Befunde zu untersuchen.

A. und K. E. Schreiner (1904, 1905) stirameu, trotz wesent-

licher Unterschiede in der Begriindung, mit Montgomery (1905)

darin uberein, dafi sie die erste Reifungsteilung als eine Reduk-

tionsteilung betrachten, und zwar nicht nur bei den von ihnen
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selbst untersuchten Objekten, sondern im allgemeinen bei den

verscbiedensten Tieren- und Pflanzenformen ^). Und wenn Mont-

gomery (1905, p. 188) nach kritischer Bebandlung der Reifungs-

literatur der letzten Dezennien den ScbluC zieht, daC „maturation

phenomena are all of the pseudomitotic type of Korschelt, and

only of the praereductional kind", dann scheint eine Verall-

gemeinerung der bei Enteroxenos konstatierten Verhaltnisse schon

im voraus ausgeschlossen.

Doch zeigt es sich bei genauer Untersuchung, daC die An-

nahme des allgemeinen Vorkommens einer Reduktionsteilung sich

aus den bis jetzt vorliegenden Tatsacheu uicht sicher begriinden

laCt, und daB die Frage nach der Natur der Reifungsteilungen

kaum bei einem einzigen Objekt, und noch lange nicht bei alien,

endgultig beantwortet worden ist-).

Bei einem Vergleich mit den Verhaltnissen bei Enteroxenos

mussen in erster Reihe die Mollusken betrachtet werden. Auf

Grundlage der Abbildungen von Bolles Lee (1897), Murray

(1898), Meves (1902), Prowazek (1902) und Conklin (1902)

halten A. und K. E. Schreiner (1905) bei dieser Gruppe eine

„Trennung der Einzelchromosomen in der ersten Reifungsteilung^'

fur wahrscheinlich. Nach eingehender Untersuchung derselbeu

Zeichnungen kann ich ihnen hierin aber nicht beistimmen.

Bei alien in den erwiihnten Arbeiten beschriebenen Mollusken

zeigen die Chromosomen wiihrend der Reifungsteilungen einen

iihnlichen Bau wie bei Enteroxenos. Es komnien drei- und vier-

eckige Chioniosomen sowohl am Anfang wie auch am Ende beider

Teilungen vor. Wie an Enteroxenos gezeigt, lasseu sich aber aus

solchen Chromosomenformen weder in der einen noch in der

anderen Richtung Schliisse ziehoii, solange nicht auch ihre Um-

bildungen am Anfang und am Ende beider Teilungen verfolgt

worden sind.

Conklin (1902) sagt auch selbst in seiner Beschreibung der

Reifungsteilungen bei Crepidula, daB (p. 13): „one might as well

speak of the ,longitudinar or ,transverse' division of a cube or

1) Auch von Gkeqoire (1905) werden iihnliche Anschaiuingen

vertreten.

2) Nach den neuesten Untersuchungen von A. und K. E.

ScHRBiNKR (Vortrag in Biol. Selsk., Kristiania, Marz 1906) scheint

es, daC sie in Tomopteris ein Material gefunden haben, wo sich die

Chromosomen durch alle Stadien der Reifung der Keimzellen genau

veriblgen lassen. Und sie fiuden hier ihre i'riihere Annahme einer

Reduktionsteilung bestatigt.
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a sphere as of these chromosomes. It is impossible, therefore,

to determine whether or not reduction in the sense of Weismann
takes place in this case."

Wegen der auBeren Aehnlichkeit der Chromosomenformen

scheint es mir sehr wahrscheinlich, wenn auch noch nicht be-

wiesen, daC die Verhaltnisse bei den iibrigen Mollusken in der-

selben Weise zu deuten sind wie bei Enteroxenos.

Eine weitere Verallgemeinerung meiner Resultate wtirde zur

Zeit noch nicht begriindet sein. Doch raochte ich hier bemerken,

dafi ihre Giiltigkeit auch fur andere Tiergruppen durch die bis

jetzt vorliegenden Tatsacheu keineswegs ausgeschlossen ist. Eine

vollige Verschmelzung der konjugierten Chromosomen laBt sich

namlich auch da voraussetzen, wo in den folgenden Zellgenera-

tioneu keiue Doppelheit deutlich zu Tage tritt. Und diejenigen

Falle, wo in beiden Reifungsteilungen typische Langsteilungen be-

schrieben worden sind, — auCer bei den Phanerogamen auch bei

Ascaris (Boveri 1887 b, Brauer 1892 a), bei Insekten (de Sinety

1901) bei Wirbeltieren (Moore 1896, Meves 1897, Janssens und

Dumez 1903), — lassen sich ebenso gut als Beispiele einer Ver-

schmelzung der konjugierten Chromosomen rait nachfolgenden

Aequationsteilungen wie als Beispiele eines Auseinanderweichens

derselben in einer Reduktionsteilung ansehen.

Auch von A. und K. E. Schreiner wird, wie sie selbst

zu geben, in ihren Befundeu bei Myxine kein absoluter Beweis

fiir die Existenz einer Reduktionsteilung gebracht. Sie haben

sogar Bilder vorgefunden, die darauf hindeuten konnten, dafi

(p. 270) „die Chromosomen der Spermatiden" ebenso „wie die

der Spermatocyten erster und zweiter Ordnung aus einer vater-

lichen und einer miitterlichen Halfte zusammengesetzt" waren

— wie man sieht, genau dieselbe Auffassung, zu der ich bei

Enteroxenos gekommen bin, und die in meiner vorlaufigen Mit-

teilung kurz vor dem Erscheinen der ScHREiNERSchen Arbeit ver-

offentlicht wurde.

Wie schon oben erwahnt, besteht doch, meiner Meinung nach,

zwischen einer Reduktionsteilung nach Qualitatenaustausch der

konjugierenden Chromosomen und einer Aequationsteilung nach

volliger Verschmelzung derselben kein Wesensunterschied, und es

lieCe sich wohl denken, dafi innerhalb der Organismenwelt ver-

schiedene Stufen reprasentiert sein konnten, zuerst vielleicht eine

Kopulation ohne Substanzaustausch, nur von teilungsmechanischer

Bedeutung (Ophryotrocha, Korschelt 1895), dann die mehr in-

Bd. XLI. N. F. XXXIV. 26
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time paralelle Konjugation mit Steigerung bis zur volligen Ver-

schmelzung der Chromosoraen.

Eioe Doppelheit der Chromosoraen ist auch schon frtiher be-

obachtet wordeu, von Van Beneden (1883) in der Anaphase der

ersten Furchungsteilung bei Asc. meg, und von Flemming (1887)

ausnahmsweise auch in den Gewebezellen bei Amphibien. In einer

eben erschienenen Mitteilung von Marcus (1905) wird auch bei

Asc. mystax eine Doppelheit der Chromosoraen der Vorkerne be-

schrieben. Dieselbeu sollen aber hier durch Vierteilung von

„Oktaden" entstanden sein, in einer solchen Weise, „daC kein

Zweifel sein kann, daC eine echte Reduktion im Siune Weismanns

stattgefunden hat",

Ob diese Auffassung in den Verhaltnissen bei Ascaris eine

wirkliche Stutze findet, laCt sich aus der kurzen Mitteilung nicht

ersehen ; wenn aber der Verfasser auch meine Befunde bei Entero-

xenos in ahnlicher Weise deuten raochte, daun muC ich bestimmt

hervorheben, daC seine Auffassung sich mit meinen, schon in der

vorlaufigen Mitteilung (1905) beschriebenen Resultaten in keiner

Weise vereinigen laCt.^O''

E. Das Verhaltnis zwischen Chromosomen und Nukleolen.

Bei der obigen Beschreibung der Reifungsteilungen bei Entero-

xenos sind die Nukleolen nur wenig berucksichtigt worden. Ich

mochte daher hier kurz meine Befunde in Betretf des Verhitlt-

nisses zwischen Chromosoraen und Nukleolen zusammenstellen,

wenn ich auch keine speziell auf die Nukleolen gerichteten Uuter-

suchungeu vorgenomnien habe.

Bei der Betrachtung der nacheinander folgenden Generationen

der Keirazellen haben wir gefunden, daC die Nukleolen in ihrer

Existenz zur Kernbildung in einem gewisseu Verhaltnis stehen,

indem sie in jeder Zellgeneration bald nach dem Auftreten der

Kernvakuole gebildet werden und wieder vor der Auflosung der

Kernmenibran plotzlich verschwinden.

In der kurzen Pause zwischen den beiden Reifungsteilungen

zeigen sich jedoch keine Nukleolen, trotzdem in den miinnlichen

Keirazellen auch diesraal eine Kernvakuole gebildet wird, Der

Kern dieser Zellgeneration, der Sperraatocyten II, unterscheidet

sich aber auch dadurch von dera gewohnlichen Verhalteu, dalJ die
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Chromosomen noch inuerhalb der Kernmembran ihre morpho-

logische Begrenzung bewahreu. Und es scheint aus mehreren

Tatsacheii sicher hervorzugehen, daB Nukleolen und Chromosomen
in ihrem Auftreten voneinauder abhangig sind.

Bei Enteroxenos findet sich typisch nur ein Nucleolus in

jedem ausgewachsenen Kern, Derselbe kann aber in zwei ver-

schiedeneu Weisen entstehen, entweder in einem Knotenpunkt des

Kerngeriistes (Fig. 18, 31—32, 157), oder, wie es in beiden Vor-

kernen der Fall ist, in groCerer Anzabl und in Verbindung mit

den einzelnen Chromosomen (Fig. 145 b— c). In beiden Fallen

scheint es sicher, daB die Nukleolen als Ausscheidungsprodukte

der Chromosomen aufzufassen sind. Es fragt sich nun, ob sie als

eine Art Exkrete keine Rolle mehr zu spielen haben, oder ob sie

fiir die Zelle und speziell fiir das Leben der Chromosomen von

weiterer Bedeutung sind.

Gegen die erstere Annahme sprechen die auffallenden chemi-

schen Umbildungen, die sich in der Vakuolisierung des Nucleolus

erkennbar machen, sowie sein starkes Wachstum in den OocytenI;

auch nachdem der Nucleolus im Wachstumskern von seiner Ver-

bindung mit den Chromatinfaden gelost und in das Inuere des

Kerns hineingesunken ist, nimmt er noch fortwahrend an GroCe

zu (vergl. Fig. 48 u. 55).

Es scheint auch sehr wahrscheinlich, dafi die Chromosomen-

bildung wieder von der Auflosung des Nucleolus abhangig ist.

Dies ist doch nicht so zu verstehen, dafi die Chromosomen aus

dem Nucleolus ihren Ursprung nehmen sollten; denn die Kon-

tinuitat der Chromatinsubstanz laCt sich in jeder Zellgeueration

ohne Schwierigkeit verfolgen. Aber die Kontraktion der chroma-

tischen Fadchen und das Auftreten der Zwischensubstanz der

Chromosomen tritt in samtlichen von mir untersuchten Zell-

generationen bald nach der Auflosung des Nucleolus ein und

scheint mit derselben in ursachlicher Verbindung zu stehen

(Fig. 21—23, 50—59, 94—97, 163—166). In den Oocyten I

ist es besonders auffallend, wie die beiden Komponenten eines

Doppelfadens vor diesem Stadium deuthch voneinander getrennt

sind und sogar oft erheblich auseinanderweichen konnen; bald

nach dem Verschwinden des Nucleolus aber werden sie durch die

als Kittmasse dienende Zwischensubstanz dicht miteinander ver-

bunden.

Nach dem Obigen wiirde ich mir das Verbaltn is zwischen

Chromosomen und Nukleolen in folgender Weise vorstellen: Am
26*
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Ende jeder Teilung werden innerhalb der jungen Kernvakuolen

aus den Chromosomen gewisse Stotfe ausgeschieden, die zur Bil-

dung eines Nucleolus zusammenflieCen. Das typische Verhalten

ist, dafi die Nukleolenbildung erst nacb dem Erscheinen eines

Kernnetzes einsetzt; die ausgeschiedenen Stoffe sammeln sich dann

in einem Knotenpunkt des Netzwerkes. In den Vorkeruen aber

kann man scbon auf einem Stadium, wo die einzelnen Chromo-

somen noch erkennbar sind, die Nukleolenbildung wahrnebmen,

und zwar als tropfenformige Anscbwellungen an den Chromosomen

(Fig. 145b w)^). Spater flieCen jedoch auch hier die getrenuten

Anlagen zu groCeren Nukleolen zusammen (Fig. 145 c), die sich

endlich zu einem einzigen vereinigen (Fig. 91—94).

Die Nukleolen scheinen die Fahigkeit zu haben, auch aus

dem Kernsaft gewisse Stofife aufzunehmen, wodurch sie stark

anwachsen konnen. Innerhalb derselben finden chemische Ver-

anderungen statt, die sich in einer Vakuolisierung der Nucleolus-

substanz Ausdruck geben, und als Endprodukt dieser chemischen

Umsetzungen wird dann zuletzt im lunern des Nucleolus eine

Substanz vorliegen, die fiir die Chromosomenbildung von Bedeu-

tung ist.

Diese Substanz ist in den an Zahl und Grofie zunehmenden

Vakuolen des Nucleolus enthalten ; sie wird aber nicht direkt auf

die Chromosomen iibergefuhrt, sondern nur bei der Auflosung

(Explosion?) des Nucleolus mit dem Kernsaft vermischt. Aus

diesem wird sie dann wieder von den Chromatinfaden aufgenommen

und in die Zwischensubstanz umgebildet, die bei der Kontraktion

und Ausformung der Chromosomen eine wesentliche Rolle spielt.

Nach vollendeter Teilung wird dann wieder diese Substanz,

nebst anderen Stoffen, von den Chromosomen ausgeschieden, um
wahrend der Kernruhe innerhalb des Nucleolus chemisch ver-

arbeitet und fiir die folgende Teilung bereit gehalten zu werden.

Zu Gunsten dieser Annahme, daC die Zwischensubstanz der

Chromosomen aus dem Nucleolus herstamme, spricht auch die

Tatsache, dafi eben in den Oocyten I, wo die Vakuolenbildung im

Nucleolus ungemein stark war, auch die Zwischensubstanz eine

auBerordentliche Entwickelung zeigt.

Zwischen beideu Reifungsteilungen werden keine Nukleolen

gebildet ; nur wird, wie wir gesehen haben, die Zwischensubstanz

1) Ein ahaliches Entstehen der Nukleolen ist von Bovebi

(1888) auch in den Vorkerneu bei Ascaris beschrieben worden.
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der Chromosomen abgegeben, aber nach einer kurzen Ruhepause

auscheinend wieder von denselben aufgenommen. Das verfruhte

Auftreten von Nukleolen bei der Vorkernbildung mag wohl mit

ihrem volligen Fehlen bei dem vorhergehenden Ruhestadium in

Zusammenhang steheu.

Kap. IV. UmWldiing- der Spermatiden in Spermien.

Mit dem AbschluC der Reifungsteilungen ist die Entwickelung

der weiblichen Keimzellen, deren spezielle Differenzierung in einer

friiberen Zellgeneration vor sich gegangen ist, vollendet, diejenige

der mannlicben aber nicht. Die aus der zweiten Reifungsteilung

herstammenden Spermatiden haben noch eingreifende Ver-

anderungen zu erleiden, um in die befruchtungsfahigen Spermien

umgebildet zu werden, Diese Umbildung der Spermatiden wurde

scbon in einer vorliiufigen Mitteilung (1904) beschrieben ; ich werde

daher hier nur an der Hand einer grofiereu Anzahl von Ab-

bildungen (Taf. XXIII, Fig. 178-201) die Hauptpunkte meiner

Befunde etwas naher erortern.

Enteroxenos bildet fiir eine Untersuchung der Spermien in-

sofern kein giinstiges Objekt, als die Untersuchung von lebendem

Material mit erheblichen Schwierigkeiten verbunden ist. Die Hoden-

anlage ist so klein, und die Tiere sterben, uacbdem sie aus dem

"Wirtstiere herausgenommen sind, so bald ab, daC es kaum moglich

ist, eine systematische Untersuchung lebender Zellen vorzunehmen.

Man muC nur jedesmal diejenigen Stadien rasch abbilden, die

einem zufallig zu Gesicht kommen. Da auch das Einsammeln des

Materials oft mit Schwierigkeiten verbunden ist, habe ich es nicht

fiir zweckentsprechend gehalten , auf diesen Punkt groBes Ge-

wicht zu legen.

Der uugeniigende Zugang von lebendem Material hat sich in

zwei Richtungen besouders bemerkbar gemacht, erstens in Bezug

auf die cytoplasmatischen Bestandteile der Spermien, die Mito-

chondrien und das Perforatorium, zweitens auch in Bezug auf

ihre auBere Form, besonders auf den spateren Umbildungsstadien.

Die Bilder verschieden fixierter Praparate unterscheiden sich nam-

lich in diesen Punkten so sehr voneinander, daC es sich nur durch

eine eingehende Kontrolle mit lebendem Material feststellen lieCe,

welche Bilder den wirklichen Verhaltnissen am nachsten liegen.

Dies zeigt sich deutUch bei Betrachtung einer Reihe Ab-

bildungen von nahezu reifen Spermien, die in verschiedener Weise
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fixiert sind, Fig. 196 aus Zenker-, Fig. 198—199 aus Flemming-

Fig. 200—201 aus HERMANN-Material. Die letzteren unterscheiden

sich sehr wenig von den lebenden Spermien, doch laCt sich eine

schwache Kontraktion ihres Kopfes spiireu, und diese Kontraktion

steigt nach der Behandlung mit Flemmings und Zenkers Fliissig-

keiten bis zur volligen Entstellung der Spermien. Nach Beliand-

lung mit Sublimateisessig ^Ya^ die Kontraktion noch mebr

auffallend als in dem Zenker- Material (s. Textfig. B, p. 249);

der Kopf der Spermien war vollig kugelrund und das Perforatorium

entweder ganz vom Kopf abgelost oder saC nur noch als kleines

Anhangsel daran^).

Meine Untersuchung konnte also tiber die erwahnten Punkte

keine sicheren Aufschliisse gebeu. Dagegen stimmen alle meine

Praparate in Betrefif der fur diese Arbeit viel wichtigeren Fragen

tiber die Umbilduugeu des Chromatins und der Centrosomen iiber-

ein, einerlei, ob sie in Sublimat- oder Osmiumgemischen fixiert

sind, ob sie die Mitochondrien zum Vorschein bringen oder nicht.

Ich glaube daher tiber diese Punkte sichere Resultate erreicht zu

haben; die folgende Darstellung wird auch hauptsiichlich darauf

gerichtet sein, das Schicksal des Kernes und der Centrosomen der

Spermatiden zu erortern.

Der Verlauf der Spermatocytenteilungen wurde schon in einem

friiheren Kapitel kurz behandelt, und wir haben daselbst auch das

erste Entstehen der Spermatiden als ganz typische, mit den auch

anderen Zellgenerationen zukonimenden Bestandteilen versehene

Zellen verfolgen konnen (Fig. 176— 177).

Die jungen Spermatiden sind gewohnlich durch ihren groCen,

stark augeschwollenen Kern mit peripher gelagerten Chromosomen

leicht erkennbar (Fig. 16 Spt, Fig. 177, 180, 181). Das Cyto-

plasma umgibt als eine verhiiltnisnuiCig diinne Kugelschale den

Kern. An der einen Seite des Kernes sieht man eine Verdichtung

des Cytoplasma, die Sphiire (Fig. 177), die aber nicht scharf

1) Wenn ich trotz der starken Kontraktion der Spermien nach
Behandlung mit ZENKEKscher Fliissigkeit doch eine Serie dieses

Materials meineu Abbildungen der Spermatiden zu Grunde gelegt

habe (Fig. 178—201), so ist dies in dem verschiedenen Fiirbungs-

vermcigen des Materials begriindet. Die Farbung mit Eisen-

hamatoxyliu gelingt namlich nach Hkk.manx- Fixation nur sehr

schlecht; einzelne Stadien werden uberhaupt nicht gefarbt und sind

also hier vollig unzugiinglich. Und da die aufieren Formverhalt-

nisse fur mich weniger Interesse hatten als die inneren Um-
bildungen, habe ich das ZENKER-Material vorgezogen.
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begrenzt ist; die Centre somen sind innerhalb derselben zu

suchen (Fig. 177, 179 0) und die Mitochondrien in ihrer

nacbsteu Umgebung (Fig. 178-180, 186 ilf).

Wie schon oben envahnt, behalten die Centrosomen in den

Spermatiden nicht diejenige Lage bei, die sie wahrend der letzten

Reifungsteilung eingenommen baben, sondern sie werden durch die

Kontraktion der Zentralspindel einauder etwas geniihert (Fig. 176).

Die Lage der Centrosomen in der Spermatide scheint somit nicht

von vornherein bestimmt; sie bleiben eben da liegen, wo sie

bei der Auflosung der Zentralspindel angelangt waren. Wenn
aber dies geschehen ist, dann scheint auch damit die zukiinftige

Lage aller anderen Bestandteile der Spermien gegeben. Sie

scheinen namlich in ihrem weiteren Verhalten von den Centro-

somen abhangig zu sein, und die Stelle der Spermatiden, wo die

Centrosomen sich befiuden, kann schon von vornherein als der

hintere Pol derselben bezeichnet werden.

Wir werden im folgenden die Umbildungen der einzelnen Be-

standteile der Spermatiden getrennt betrachten.

Der Kern. Bei der zweiten Reifungsteilung treten in jeden

Tochterkern 17 Chromosomen hinein, um die sich eine rasch

wachsende Kernvakuole bildet (Fig. 176). In diesem Kern ist,

wie auch auf dem entsprechenden Stadium der weiblichen Keim-

zellen, eine Doppelheit der Chromosomen zuerst erkennbar; aber

bald werden die Chromosomen so stark uragebildet, dafi jede Spur

ihrer fruheren Struktur verschwindet.

Sie werden zuerst unregelmaCig iiber die innere Kernober-

flache zerstreut, sammeln sich aber bald am hinteren Kernpol.

Die Chromatinsubstanz lost sich hier zu einer allem Anschein nach

zahflussigen Masse auf, die die hintere Halfte des Kernes dicht

anfiillt (Fig. 179, 182). Seine vordere Halfte ist dagegeu ganz

hell und scheint mit hyalinem Kernsaft augefiillt.

Bald aber nimmt das Kernvolumen ab, indem sich eine Ver-

ringerung in der Menge des Kernsaftes zeigt. Der vordere helle

Teil des Kernes nimmt dadurch fortwahrend an Grofie ab (Fig.

184—185), und zuletzt findet man den jetzt relativ kleinen Kern

ganz mit der durch Eisenhamatoxylin grau gefarbten Chromatin-

substanz angefullt (Fig. 186—188).

Wahrend dieser Zeit erfolgt augenscheinMch auch eine Kon-

zentration des Chromatins, was sich durch eine erhohte Farbungs-

fahigkeit kundgibt, und zwar wird dieser ProzeC an der Peri-

pherie des Kernes eingeleitet (Fig. 189). Die Konzentration scheint
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nicht ganz gleichmaCig zu geschehen, und der Kern hat daher

auf diesen Stadien oft ein eigentiimliches mosaikartiges Aussehen

(Fig. 190—191). Bald wird aber die ganze Grenzschicht des

Kernes verdichtet und — in ZENKER-Praparaten — von Eisen-

hamatoxylin vollig schwarz gefarbt, wahrend das Innere derselben

heller erscheint (Fig. 192—196).

Wahrend diese Umbildungen im Inneren des Kernes vor sich

gegangen sind, hat er auch seine endliche auBere Form ange-

nommen. Wie schon oben erwahnt, geben aber nrieine Abbildungen

uber diesen Punkt keine sicheren Aufschlusse, und ich kann nur auf

das endliche Resultat der Formveranderungen hinweisen, das in

den HERMANN-Praparaten (Fig. 200—201) zu Tage tritt.

Der schmal-ovale Kern ist bier am hinteren Ende schwach

verbreitert, wahrend er nach vorn in das kegelformig zugespitzte

Perforatorium kontinuierlich iibergeht. Der Kern wird in HERMANN-

Praparaten hellbrauulich gefarbt, doch sieht man peripher am
hinteren Ende desselben gewohnlich ein Paar duukler gefarbte

Streifen (Fig. 201), die doch in ihrem Auftreten nicht ganz kon-

stant sind.

Eine Eigentiimlichkeit der vollig reifen Sperraien ist eine kleine,

stark lichtbrechende Blase, die asymmetrisch in der vorderen

Halfte des Kernes liegt (Fig. 201 b) und die auf friiheren Stadien

nicht wahrnehmbar ist.

Centrosomen '). Nach der Trennung der aus einer

Spermatocyte stanimenden Spermatiden liegen die Centrosomen

nahe der Zellmembran, und zwar so, da6 ihre Verbindungslinie

senkrecht auf der Oberfliiche der Zelle steht. Das auCere, d i s t a 1 e

,

Centrosoma beriihrt die Zellmembran, und von der Beriihrungs-

stelle wiichst bald ein diinner und zunachst auch ganz kurzer

Schwanzfaden liber die Zelloberfliiche hinaus hervor (Fig.

177, 179).

Bald vverden auch die Centrosomen selbst in einer Weise um-

gebildet, die sie als Grundlage fiir die charakteristische Aus-

formung des ganzen Mittelstiickes der Spermien dienen liiCt.

Das distale Centrosoma gibt seine kugelige Gestalt auf

und wachst zu einem Stiibchen aus, das sich mit Beibehaltung

1) In meiner vorlautigen Mitteilung (1904) habe ich mit Meves
die Doppelkornchen der Spermatiden als „Zentralkornchen'' be-

zeichnet. In Uebereinstimmung mit meinen Erorterungen im vorigen

Kapitel werde ich sie jedoch hier mit dem ricbtigeren Namen „Cen-

trosomen" benennen.
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seiner Ansatzstelle an der Zellmembran gegen den hinteren Pol

des Kernes hineiu verlaugert (Fig. 180—182). Es bildet somit

die Grundlage fiir den Achseufadeu der Spermien.

Das Hervordrangen des Acbsenfadens hort mit seiner Be-

riihrung der Kernmembran noch nicht auf, sondern er scheint noch

eine Strecke in den Kern hineinzuwachsen^) (Fig. 183, 185).

Am hinteren Kernpol bildet sich um die Eintrittsstelle des

Acbsenfadens herum eine ringformige Verdicbtung der Kern-

membran (Fig. 186), die bald als eine kompakte Platte den

Acbsenfaden dicbt umscbliefit (Fig. 187—189). Dadurch scbeint

der Acbsenfaden an seiner Eintrittsstelle in den Kern fixiert, und

sein weiteres Wacbstum mufi sich daber in einer Verlangerung

seines auBerbalb des Kernes liegenden Teiles Ausdruck geben. Das

bintere Ende des Acbsenfadens ist aber aucb scbon fixiert, und

zwar an der Zellmembran; bei seinem rascb vorschreitenden

Wacbstum wird daber das Cytoplasma um den Acbsenfaden berum

zipfelformig ausgezogen (Fig. 190—194).

Gleicbzeitig mit der Bildung des Acbsenfadens ist aucb das
proximale Centrosom in eigentiimlicber Weise umgebildet

worden.

Es wird schon friib in 2 Korncben geteilt (Fig. 180—181),

zwiscben denen der Acbsenfaden in die Zelle bineinwachst

(Fig. 182). Nacb der ersten Teilung folgt bald eine zweite, und

bei giinstiger Lage der Spermatiden siebt man auf wenig spateren

Stadien um den Acbsenfaden berum 4 Korncben, die als die

Ecken eines winzigen Quadrates hervortreten (Fig. 183— 185).

Die Entstebung dieser 4 Korncben , die icb als R i n g -

korncben bezeicbnet babe (1904), aus den 2 primaren babe

icb zwar nicbt durcb direkte Beobacbtung feststellen konnen.

Doch lafit sicb, glaube icb, in keiner anderen Weise der Ueber-

gang von dem Stadium der Fig. 181 zu demjenigen der Fig. 183

erklareu. Die Untersucbung der Centrosomen ist auf diesem

Stadium mit grofien Scbwierigkeiten verbunden. Der Abstand

zwiscben dem binteren Kernpol und der Zellmembran ist nocb

recbt kurz, und die Centrosomenderivate sind uberhaupt nur bei

giinstiger Lage der Spermatiden einer naheren Analyse zugang-

licb; es war mir daber aucb nicbt moglicb, zu entscheiden, ob in

1) Ob er dabei die Kernmembran vor sich her schiebt und also

von derselben bedeckt wird, oder ob er die Membran durchdringt,

laBt sich in meinen Praparaten nicht entscheiden.
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Stadien wie Fig. 182 niir 2 Kornchen vorhanden sind, oder 4, die

sich in der Weise decken, daC nur 2 sichtbar sind. Doch finde

ich es wahrscheinlich , dafi die zweite Teilung des proximalen

Centrosoma gleich naeh der ersten folgt, weun die Kornchen noch

dicht aneinander gelagert sind,

Wie dem nun auch sein mag, sicher ist es, dafi von dem

Stadium der Figg. 183, 184 an, der Achsenfaden immer von dem
erwahnten kleinen Kornchenquadrat umgeben ist. Bald zeigt sich

auch ein System sehr feiner, cytoplasmatischer Fadchen, die eine

Verbindung zwischen den 4 Ringkornchen, sowie auch zwischen

jedem von dieseu und den beiden Enden des Achsenfadens bilden

(Fig, 185—194), Wie schon in der vorlaufigeu Mitteihmg er-

wahnt, glaube ich, dafi diese Fadchen cytoplasmatischen Ursprungs

sind, dafi sie aber unter Einwirkung der Centrosomenderivate ent-

standen sind; darauf deutet die vollige Abhangigkeit ihrer An-

ordnung von der Stellung der Ringkornchen hin.

Wtihrend der weiteren Eutwickelung der Spermatiden be-

halten die Fadchen ihre Insertionspunkte an den Ringkornchen

und dem Achsenfaden, und das Fadeusystem mufi dann auch mit

dem letzteren in die Lange Avachsen. Dabei wird der Abstand des

Kornchenquadrats von der Kernmembran kaum verlangert, sondern

die ganze Grofienzunahme fiillt auf den hinteren Teil des Faden-

systems (Fig, 187— 194). Ausnabmsweise habe ich auch Sperma-

tiden gefunden, in deuen keine Ringkornchen sichtbar waren

(Fig, 192); die Fadchen sind aber auch hier normal eutwickelt,

und es ist wahrscheinlich, dafi die Kornchen zwar auch hier vor-

handen sind, dafi sie aber dem Kern zu diciit anliegen, um als

selbstiindige Gebilde wahrnehmbar zu sein.

Das cytoplasniatische Fadensystem bildet um den Achsen-

faden herum ein zuerst otl'enes Geriist, das aber auf spiiteren

Stadien in eine zusammenhiingeude Umhullungsraembran
umgebildet wird, die eine Zeitlaug die vierseitige Form des

Fadensysteujs behalt (Fig, 197 b). Durch diese Umhiilluugs-

membran wird eine inncre Lage von mehr homogenem Cyto-

plasma von dem iiuCeren mehr kornigen getrennt, und es wird

auch durch diese Membran die auCere Begrenzung des Mittel-

stuckes der Spermien bezeichnet.

Die 4 Ringkornchen, die auf spiiteren Stadien immer weniger

hervortreten, bleibcn voneinander getrennt bis zu einem Stadium,

wo die Spermien bereit sind, aus dem uberfliissigen Cytoplasma

der Spermatiden auszuwandern (Fig. 196 a), Dann werden sie um
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den Achsenfaden dicht zusaramengezogen und bilden, wahrschein-

lich unter Anlagerung der Mitochondrien, eine ringformige Platte,

die den Hals der Spermien von ihrem Mittelstiick trennt

(Fig. 196b R).

Mitochondrien. Obgleich ich, wie schon oben erwahnt, in

Betreff der Mitochondrien keine ganz befriedigenden Resultate er-

reicht habe, mochte ich doch ihr Verhalten in der in Figg. 178-197

eben abgebildeten Serie mit eiuigen Worten besprechen. Die Bilder

dieser Serie sind iusofern auch m Betreff der Mitochondrien zuver-

lassig, als dieselben wahrend der Reifuugsteilungen (Fig. 198 M)
hier genau dieselbe GroCe und Form haben wie in den lebendeu Zellen.

In den jungen Spermatiden werden die Mitochondrien in

einem Haufen urn die Sphare herum vorgefunden; spater werden

sie aber auBerhalb des Zentralapparates der Spermatide in einer

tonnenformigen Lage eingeordnet (Fig. 186), oder sie werden tiber

einen groBeren Raum der Zelie unregelmaBig zerstreut (Fig. 187

bis 188). Sie sind jedoch immer nur aufierhalb der Umhullungs-

membran zu finden, und scheinen mit der vorschreiteuden Ent-

wickelung der Spermatide immer feinkorniger zu werden.

Es folgen nun mehrere Stadien (Fig. 190—193), in denen

die Mitochondrien in meinen Praparaten vollig unsichtbar sind;

entweder miisseu sie hier so fein im Cytoplasma verteilt sein,

daC sie unter den Kornchen desselben nicht erkennbar sind, oder

ihre chemische Zusammensetzung muC verandert sein, so daC sie

eben auf diesen Stadien leichter aufgelost werden als fruher.

Auf dem Stadium der Fig. 195 kommen jedoch aufierhalb der

Umhiillungsmembran wieder eine Menge ganz feiner Kornchen

zum Vorschein, und zwar jetzt in bestimmter Anordnung, indem

sie der Umhiillungsmembran dicht angelagert werden. Diese An-

lagerung findet zuerst am hinteren Ende des Mittelstiickes statt

(Fig. 194), und von dieser Stelle an breitet sich die „chondriogene

Hulle" (Benda) in Form eines Spiralfadens nach vorn zu aus

(Fig. 195—198). Der Spiralfaden tritt besonders nach Fixierung

in FLEMMiNGscher Fliissigkeit deutlich hervor, doch kaum so

scharf, wie er in den beiden Abbildungen Fig. 189—199 ausge-

fallen ist.

Trotzdem ich, wie aus dem Obigeu hervorgeht, die Mito-

chondrien nicht bis zur Bildung des Spiralfadens kontinuierlich ver-

folgen konnte, glaube ich doch in Uebereinstimmung mit den Be-

obachtungen von Benda (1897—1902) eine Kontinuitat zwischen

beiden voraussetzen zu dtirfen. Diese Annahme erhalt auch in
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meinen Praparaten eine — zwar negative — Bestatigung; in

Fig. 200 und 201 namlich, die aus einer mitochoDdrienfreien

Serie genomraen sind, ist, wie man sieht, auch keine Spur

eines Spiralfadens vorhanden.

Perforatorium. In Betrefif des ersten Ursprungs des

Perforatoriums kann ich nur s«.gen, daB es aus den nachsten

Umgebungen der Centrosomen herstamnit, also sehr wahrschein-

lich aus der Sphare. Sowohl im lebenden als im fixierten Material

habe ich mehrmals in den jungen Spermatiden ein bliischenformiges

Gebilde in unmittelbarer Nalie des Spharenapparates vorgefunden

(Fig. 182), Dasselbe wird auf spateren Stadien immer naher an

dem vorderen Kernpol angetroffen, und iiberall scheint es sich der

Kernmembran dicht anzuschmiegen (Fig. 184— 188). Am vorderen

Kernpol angelangt, bleibt das Blaschen liegen und bildet sich hier

in das schmal-kegelformig ausgezogene Perforatorium der reifen

Spermien um (Fig. 195—201 P). Wie oben erwahnt, lassen sich

die einzelnen Schritte dieser Umbildung in meinen Praparaten

nur schlecht verfolgen, und ich darf nicht behaupten, daC meine

Abbilduugen in Betreti' der Form des Perforatoriums immer die

wahren Verhaltnisse wiedergeben.

Wir haben im obigen die Entstehuug aller charakteristischen

Telle der Spermien verfolgt. Ihr Kopf ging unter eigeutiindicher

Umbildung der Chromatinsubstauz direkt aus dem Kern der Sper-

matide hervor, das Perforatorium wurde aus ihrer Sphare heraus-

ditferenziert ; das distale Ceutrosoma der Spermatide wurde in

den Achsenfaden des Mittelstuckes umgebildet, und die 4 Ring-

korncheu, die durch zweimalige Teilung des proximalen Ceutro-

soma hervorgingeu, dienten als Gruudlage fiir die Bilduug einer

Umhiillungsmembran um den Hals und das Mittelstiick der Sper-

mien. Die Mitochondrien endlich, die auCerhalb dieser Membran

ihre Lage hatten, gingen vvahrscheiulich in die Bildung eines

Spiralfadens hinein.

Es ist jetzt nur noch das Schicksal des iibriggebliebenen

Cytoplasma der Spermatide zu verfolgen. Nach der Bildung

der Umhiillungsmembran scheiueu die Spermien inucrhalb des

zahfliissigen Cytoplasma schou ein selbstandiges Dasein zu fiihren,

indem sie daselbst lebhafte schliingelnde Bewegungen ausfiihreu

kounen. Durch solche Bewegungen arbeiten sie sich zuletzt aus

dem Cytoplasma heraus, meistens mit dem Kopf voran (Fig. 195),

doch auch zuweilen riickwarts (Fig. 198). Nach dem Auswandern
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der Spermien runden sich die Cytoplasmaballen ab (Fig. 201 a Cp\
und im reifen Hoden werden groCe Mengen von kernlosen Cyto-

plasmakugeln vorgefundeu , die mehr oder weniger deutlich in

Zerfall begriffen sind.

Die reifen Spermien zeigen eine auCerordentlich rasche,

schlilngelnde Beweguug des Mittelstiickes , wahrend der lange

Schwanzfaden anscheinend mehr passiv mitgezogen wird. Bei

der Betrachtung lebender Spermien habe ich mehrmals wahrge-

nommen, daC sie plotzlich in der Halsregion umgebogen werden

konnen, so daC Kopf und Mittelstiick einander dicht genahert

werden 1). Bei dieser Umbiegung tritt die Halsregion oft sehr

deutlich als aufgeschwollene Blase hervor, und ausnahmsweise

habe ich auch in normal ausgestreckten Spermien eine ahnliche

blasenformige Erweiterung dieser Region gefunden (Fig. 198 H).

Aus meiner obigen Beschreibung der Umbildung der Sperma-

tiden scheint es hervorzugehen, daB keine cytoplasmatische Ver-

bindung zwischen dem Perforatorium einerseits und dera Hals

und Mittelstuck andererseits bestehe. In der Tat ist auch weder

an den lebenden Spermien noch an gut fixiertem Material eine

solche Verbindung nachweisbar. Und doch glaube ich, uach den

Bildern einiger stark kontrahierten Spermien zu urteilen (Fig. 197 a),

dafi ein diinner Cytoplasmastrang an der einen Seite des Kernes

von der Basis des Perforatoriums zum Hals hinunterlauft.

Unsere Kenntnis zur Histogenese der Spermien ist in den

letzten Jahren durch Arbeiten von Benda (1897—98, 1902),

V. Lenhossek (1898), Meves (1897—99, 1900, 1902b u. c) u. A.

stark gefordert worden ; besonders hat der letztere Forscher, so-

wohl durch eigene Untersuchungen als auch durch seine ausge-

zeichneten Zusammenstellungen der Ergebnisse anderer Autoren,

in hohem Grade dazu beigetragen, gewisse allgemein giiltige

Hauptziige in der Spermiogenese klarzustellen.

Wo geniigende Untersuchungen vorliegen , lassen sich bei

Wirbeltieren, sowie bei Wirbellosen, immer die charakteristischen

Bestandteile der Spermien auch auf bestimmte Telle der Sperma-

tiden zuriickfuhren, der Kopf der Spermien auf den Kern der

Spermatiden, das Perforatorium auf den Spharenapparat; die

1) Diese Bewegung ist vielleicht als ein Absterbungsphanomen
zu betrachten; jedenfalls habe ich nie solche Spermien sich wieder
aufrichten sehen.
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Ceutrosomen bilden die Grundlage des Mittelstiickes, und von den

Mitochoudrien wird eine Hulle um dasselbe herum geliefert. Wie

raan sieht, genau dieselbe Zuriickfuhrung, die auch fiir Entero-

xenos Geltung findet.

In Betreff der feineren Ausformung des Mittelstiickes zeigen

sicli jedoch bei Enteroxenos gewisse Eigentiimlichkeiten, die unter

den bis jetzt beschriebenen Verhaltnisseu bei anderen Tieren keiu

Seitenstiick finden.

Die Umbildung der Centrosomen ist namlicli in vielen Fallen

bei den Wirbeltieren und auch bei den Mollusken (v. Korfp 1899)

so beschrieben worden, daB der A.chsenfadeu des Mittelstiickes aus

dem proximalen Centrosoma hervorgehen soil; das distale Cen-

trosom dagegen wird, nacbdem der Scbwanzfaden von seiner Be-

riihruugsstelle mit der Zellmembran ausgewachsen ist , in eine

ringformige Platte umgebildet, durch welche der Scbwanzfaden

passieren muC, um sich an das proximale Centrosom, den zu-

ktinftigen Achsenfaden, anzuheften.

Bei Enteroxenos war es mir aber nicbt moglich, ein ahn-

liches Verbalten der Centrosomen zu konstatieren, obwobl ich

gerade diesem Punkt eine besondere Aufmerksamkeit gewidmet

babe. Zwar wachst auch bier der Scbwanzfaden von dem distalen

Centrosoma aus; dasselbe bildet sich aber nicht zu einem Ring,

sondern zu dem Achsenfaden des Mittelstiickes um. Der Ring

wird erst auf Umwegen aus dem proximalen Centrosoma ge-

liefert, und ein Mitwirken des letztereu zur Bildung des Achsen-

fadens laCt sich auf keinem Stadium nachweiseu.

Durch eingehendes Studium der friiberen Untersuchungen

iiber die Spermiogeuese bei Molluskeu, ich erwahne hier nur die

Arbeiten von v. Korff (1899) uber Helix und von Meyes (1902)

uber Paludina, wird man doch auch linden, daC eben in Betreff

der Umbildung der Centrosomen gewisse Frageu noch ihrer Losuug

barren.

Bei Helix, wo iibrigeus keine groCe Aehnlichkeit mit den

Bildern bei Enteroxenos besteht, werden in den jungsten Sperma-

tiden (v. Korff 1899, p. 294) „drei Zentralkorper" beschrieben,

„welche die Ecken eiues kleinen gleichschenkeligen Dreieckes

bilden, dessen Basis der Zellwaud parallel liiuft ; der an der Spitze

des Dreieckes gelegene Zeutralkorper liegt fest an der Zellwand",

also ein Bild, das mit dem in Fig. 180— 181 dargestellten Stadium

bei Enteroxenos sehr wohl iibereinstimmen wiirde. Spilter fiudet
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er aber (p. 295) „statt drei Zentralkorper niir zwei, deren Ver-

bindungslinie zur Zellperipherie senkrecht gerichtet ist".

Von dein distalen wiichst dann (nach v. Korff) der extra-

cellulare Schwauzfaden aus, uud wahrend der proximale gegen

den Keru bin sich verlangert, um den Achseufaden zu bilden,

wird der distale spater zu einem Ring umgebildet.

So gut wie die Endresultate audi mit den von den Wirbel-

tieren bekannten Verhaltnissen iibereinstimmen, so ist doch hier

gerade in den fur die Homologie der einzelnen Teile so wichtigen

Aufangsstadien eine LiJcke vorhanden, die auch den Boden fiir

weitere ScbluCfolgerungen unsicher raacht. Wie entsteben die

drei Centrosomen der jungen Spermatiden ? Und wie ist das Ver-

schwinden des einen derselben zu erklaren? Diese Fragen werden

in der Arbeit von v. Korff nicbt erortert.

Paludina vivipara, die in systematiscber Hinsicbt Entero-

xenos nabestebt, zeigt sowobl in dem Bau (Meves 1900, 1902,

Retzius 1905) als aucb in der Histogenese ihrer Spermien mit

den Verbaltnisseu bei Enteroxenos eine durchgebende Ueberein-

stimmung.

Bei beiden Formen findet in den jungen Spermatiden keine

Ringbildung statt, erst wenn sicb die Spermien ihrer Reife nahern,

tritt am vorderen Ende des Mittelstiickes eine ringformige Platte

auf (Fig. 196b, Taf. XXIII; Meves 1902b, Fig. 48 u. fig.). Der

Acbsenfaden wacbst bei beiden von der hinteren Wand der Zelle

gauz kontinuierlicb gegen den Kern bin und eine Strecke in den-

selben binein. Wabreud aber bei Enteroxenos sein Entsteben aus

dem distalen Centrosoma verfolgt werden konnte, wird von Meves

bei Paludina eine Zusammenwirkung beider Centrosomen bei dem

Aufbau des Achsenfadens vorausgesetzt.

Wie scbon in meiner vorliiufigen Mitteilung (1904) erwabnt,

scbeint mir doch die Darstellung von Meves gerade iiber diesen

Punkt nicbt vollig einwandfrei. Seine Abbildungen lassen sicb in

der Tat ganz ungezwungen in derselben Weise deuten wie bei

Enteroxenos, indem namlicb aucb bier der Acbsenfaden aus-

schlieClicb vom distalen Centrosoma zu entsteben scbeint.

In Betreff des proximalen Centrosoma bescbreibt Meves (1902b,

p. 24), wie es sicb unter starker Abplattung dem hinteren Pol

des Kernes anlagert, „dann aber wacbst er (der Zentralkorper)

zwischeu den Stadien der Figg. 41 und 42, unter plotzlicher Um-
formung seiner Masse in die Oeffnung hinein, welche von den in-

zwiscbeu einander stark genaberten Randern der Chromatinblase
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umschlossen wird. Er erscheint nunmehr als eine einfaclie Fort-

setzuDg des von dem distalen Zentralkorper gebildeten Stabes;

meistens ist er von diesem sogar iiberbaupt nicht abzugrenzen".

Schon aus der bier zitierten Bescbreibung, aber nocb mebr

aus den Abbildungen (Fig. 40—45) geht es bervor, dafi die An-

nabme einer Zusammenwirkung beider Centrosomen bei dem Auf-

bau des Acbsenfadens nicht auf direkter Beobachtung begrimdet

ist. In den Abbildungen sieht man den Acbsenfaden sicb kon-

tinuierlich in den Kern hinein verlangern, wahrend das gegen die

Kernmembran abgeplattete proximale Centrosoma nicht mebr sicht-

bar ist; nichts deutet aber darauf bin, daC diese beiden Tat-

sachen in ursachlicher Verbindung stehen. Auffallend ist es auch,

daC man auf spateren Stadien (Meves 1902 b, Fig. 48 u. fig.)

wieder „dem hinteren stumpfen Pol des Kopfes einen mit Eisen-

bamatoxylin schwarz farbbaren Ring aufliegen" sieht, „der oti'en-

bar ein Zentralkorperderivat darstellt" ; Meves hat uber dessen

Entstehung „nichts erniitteln konnen".

LaBt sich nicht vielleicht dieser Ring auf das proximale

Centrosoma zuruckflihren , das genau dieselbe Lage hatte wie

der Ring jetzt? Seine Unsicbtbarkeit auf den zwischenliegenden

Stadien lieCe sich dann entweder durch eine Abnahme seiner

Farbbarkeit erklaren, oder durch seine dichte Anlagerung an den

stark gefiirbten Kern. Erst wenn die Farbbarkeit des letzteren

geniigend abgenommen hatte, konnte es dann wieder als selb-

standiges Gebilde hervortreten.

Wenn ich mit dieser Verniutung recht babe, dann wtirden

auch in Bezug auf das proximale Centrosoma die Verhiiltnisse

bei Enteroxenos und Paludina wohl iibereinstimmen, indem es bei

beiden Arten in die Bildung einer Ringplatte am vorderen Ende

des Mittelstuckes ubergehen wiirde.

Bei Enteroxenos wurde jedoch dieser Ring nicht direkt aus

dem proximalen Centrosoma gebildet, sondern es entstanden zu-

erst aus demselben vier getrennte Ringkornchen , die als die

Ecken eines Quadrates den Acbsenfaden umgaben und erst spater

zur Bildung eines Ringes zusammentraten.

Ich babe schon in meiner vorliiufigen Mitteilung erwiibnt, daB

auch bei Paludina 4 Kiigelchen in iihnlicher Anordnung bei

den Spermien bescbrieben wordeu sind, zuerst von M. v. Brunn

(1884) und spater von Meves (1900). v. Brunns Bescbreibung

von dem Verhalten dieser 4 Korncheu und ibrer Verbindung

miteinander stimmt in auffallender Weise mit meineu Beobach-
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tungen an Enteroxenos iiberein. Doch darf ich eine Iclentitat

beider Bildungen deswegen nicht sicher behaupten, well die Korn-

chen bei Enteroxenos so auCerordentlich klein sind, daC sie mit

den von v. Brunn benutzten VergroCeriingen kaum wahrnehmbar

sein wiirden.

Die von Meves (1900) beschriebenen Kugelcben, die nicht

bei den reifen Spermien, sondern nur auf einem Uebergangsstadium

in der Umbildung der Spermatiden vorkommen, sind aber keine

Centrosomenderivate, sondern vielmebr als Urabildungsprodukte

der Mitocliondrien zu betraciiten. Auch Retzius (1904— 1905)

hat bei einer Reihe niederer Tiere, besonders schon bei Poly-

chaten und Lamellibranchiern, unter dem Naraen „Nebenkern-

organ", eine kranzformige Ansammlung von Mitochondrienkugeln

beschrieben, die gleich hinter dem Kopf der reifen Spermie den

austretenden Schwanzfaden umgeben.

Nach den ubereinstimmenden Befunden der erwahnten Forscher

wiirde vielleicht der Gedanke nahe liegen, daC die von mir bei

Enteroxenos beschriebenen Kornchen auch als Mitochondrien-

derivate anzusehen seien, anstatt — wie ich beschrieben habe —
als Urabildungsprodukte des proximalen Centrosoma.

Ich habe auch selbst diese Frage zu erneuter Priifung auf-

genommen, doch mit dem Resultat, daC ich hier unbedingt meine

friihere Anschauung aufrecht halten muC.

Die Ringkornchen bei Enteroxenos sind ira Verhaltnis zu den

von Meves und Retzius beschriebenen Mitochondrienkugeln so

auCerordentlich klein, daC sie schon deswegen kaum mit dieseu

identifiziert werden diirften. Dazu kommt auch noch, dafi sie

eben in denjenigen Serien am besten hervortreten, wo die Mito-

chondrien vollig aufgelost sind^) und endlich konnte, wie oben

gezeigt wurde, mit so groCer Sicherheit, wie es die GroCe des

Objektes erlaubt, die Entstehung der Ringkornchen aus dem

proximalen Centrosoma direkt verfolgt werden.

Doch ist die Aehnlichkeit in der Anordnung beider Gebilde

so auffallend, daC der Gedanke an eine ursachliche Verbindung

zwischen ihnen nahe liegt. Vielleicht konnten centrosomale Ring-

kornchen als eine Art Zentralgebilde auch innerhalb der Mito-

chondrienkugeln anderer Arten vorhanden sein, was wohl mit dem

1) Hier bilden jedocli die HERMANN-Serien eine Ausnahme,
indem hier die Ringkornchen wegen der schlechten Farbung der

Praparate nur schwach hervortreten.

Bd. XLI. N. F. XXXIV. 27
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sonstigen Verhalten der Mitochondrien den Centrosomen gegen-

tiber ubereinstimmen wiirde.

In Verbindung mit den Ringkornchen konnte bei Enteroxenos

auch das Entstehen einer Umhtillungsmembran urn das

Mittelsttick herum verfolgt werden. Ich mochte hier noch die

Frage beriihren, ob eine solche auch bei anderen Tierformen be-

schrieben worden ist.

Spermien mit einem lang ausgezogenen Mittelsttick kommen
hauptsiichlich nur bei hoheren Tieren, Wirbeltieren und hoheren

Mollusken vor, und hier sind oft, unter den Namen „Schwanz-

blase", „Schwanzkappe", „Schwanzmanschette" u. a., verschiedene

Htillbildungen urn das Mittelsttick herum beschrieben worden.

Die Beschreibungen gehen aber zum Teil weit auseinander,

und ich finde es sehr wahrscheinlich, daC sie zum mindesten zwei

verschiedene Bildungen umfassen.

Die eine ist die von v. Lenhossek (1898) bei der Ratte und

von Meves (1899) beim Meerschweincheu eingehend beschriebene

„Schwanzmanschette" *). Es ist dies eine vergiingliche Bildung;

sie wird in relativ groCem Abstand von dem Achsenfaden angelegt

und noch vor der Reifung der Spermien wieder abgeworfen. Diese

Htille hat mit der Umhtillungsmembran bei Enteroxenos nichts

zu tun.

Eine andere Htillbildung wird aber von Benda (1897— 1902)

bei Siiugetieren und bei Gastropoden beschrieben als eine „Schwanz-

blase" Oder „Schwanzkappe", die den Achsenfaden des Mittel-

stuckes umgibt und die ihrerseits wieder von einer „dicht ge-

wundenen Spirale'' oder von eineu „chondriogenen Mantel" ura-

geben wird, ein Verhalten also, das mit demjenigeu der Um-
htillungsmembran bei Enteroxenos vollig tibereiustimmt. Auch

hier sieht man den Spiralfaden „stets durch eineu schmalen cy-

lindrischen, kornerfreien Ilauni von dem Achsenfaden getrennt"

(Benda 1902, p. 756).

Ich glaube also nach den Angaben von Benda in der Um-
htillungsmembran von Enteroxenos einen auch bei anderen Tier-

gruppeu vorkommeudeu Bestandteil der Spermien zu erkenuen.

Bei Kenntnis des genetischen Aufbaues der Spermien wiirde

es von groCem Interesse sein, auch das Schicksal der einzeluen

1) Dieselbe ist wahrscheinlich scbon friiher von Benda (1887)

unter dem Namen „Schwanzkappe" bei der Ratte beschrieben worden.
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Bestandteile nach der Befruchtung zu verfolgen. Wie schon in

der Einleitung erwahnt, kommen aber die fiir eine solche Unter-

suchung notigen Stadien in meinem — Hunderte von Individuen

zahlenden — Material uicht vor, und nur mit grofier Vorsicht

laCt sich daher aus der Struktur der Spermien in Verbindung mit

den Erscheinungen im befrucliteten Ei iiber die Rolle der einzelnen

Teile der Spermien eine Vermutung aussprechen.

Als Grundlage einer Arbeitshypothese mochte ich jedoch hier

zuletzt eine Reihe von Tatsachen zusammenstellen, die fiir diese

Frage vou Bedeutung seiu konnten.

Die Befruchtung geschieht bei Enteroxenos schon vor dem
Anfang der Reifungsteilungen der Oocyte, und das Spermium
kann an jeder beliebigen Stelle der Eioberflache eindringen.

Wahrend der Reifungsteilungen wird dann von dem, ein kom-
paktes Chromatinkliimpchen bildenden Spermakern, der Weg von

dieser Stelle zu dem Eikern hin zuruckgelegt, und wenn die

zweite Polocyte von der Eizelle abgeschniirt worden ist, wird der

Spermakern immer in unmittelbarer Nahe des Eikernes vorge-

funden. Auf seinem Weg durch das Ei ist der Spermakern von

einer oder mehrereu kleinen Strahlungen begleitet die aber bei

Enteroxenos wieder vollig verschwinden, ohne mit den Strahlungs-

zentren der ersten Furchungsteilung in einer nachweisbaren Ver-

bindung zu steheu. Erst spater, nachdem die Vorkerne zu einer

ausehnlichen GroCe herangewachsen sind, kommen zwischen den-

selben die Centrosomen zum Vorschein, die bei der ersten

Furchungsteilung in Wirksamkeit treten sollen, und die spater

auf die folgenden Zellgenerationen des Individuums vererbt werden.

Wie sind nun die im Ei auftretenden Spermienderivate auf

die schon bekannten Bestandteile der heranreifenden Spermien

zuruckzufiihren ?

DaB der Kopf der Spermien, der direkt aus dem Kern der

Spermatide hervorgegangen ist, auch ebenso direkt in den mann-

lichen Vorkern iibergehen wird, braucht hier nicht weiter ausge-

fiihrt zu werden. Die Frage gilt mehr dem Verhaltnis zwischen

den im Ei auftretenden Strahlungen uad den Centrosomenderivaten

der reifen Spermien.

Die Antwort auf diese Frage ist in dem Aufbau der Spermien

selbst zu suchen. In Anbetracht der auCerordentlichen Zweck-

maBigkeit, die sich in der auBeren Form und dem sonstigen Ver-

halten der Spermien geltend macht, liiBt sich wohl auch a priori

27*
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annehmen, dafi jeder Bestandteil des stark gedrungenen Korpers

seine bestimmte Aufgabe hat.

Das proximale Centrosoma der Spermatide spielt schon

wahrend der Spermiogenese eine wichtige Rolle, indem es durch

seine zweimalige Teilung bei der Bildung der UmMllungsraembran

des Mittelstiickes niitbeteiligt ist.

Das distale Centrosoma dagegen wachst wahrend der

Spermiogenese nur in die Lange, ohne in anderer Weise auf seine

Umgebungen einen nachweisbaren EinfluC zu iiben. Als Resultat

dieses Wachstums erstreckt sich dasselbe in dem reifen Spermium

kontinuierlich durch das ganze Mittelstiick, den Hals und auch

ein Stiick in den Kopf hinein ; es ist also in drei verschiedenen

Abschnitten der Spermien vorhanden.

Es liegen aber auch fiir die reifen Spermien drei verschiedene

Arbeiten vor, die jede auf einen Abschnitt dieses Centrosoma Be-

schlag legen konnten, namlich: 1) die Bewegung der Spermien

auBerhalb des Eies; 2) die Bewegung des Spermakernes inner-

halb desselben und 3) das Beitragen zur Bildung eines Furchungs-

centrosoma.

Die Bewegung der Spermien auBerhalb des Eies, d. h.

das Durchdringen der Hodenwand und die Zuriicklegung der relativ

langen Strecke bis zur Uterusmiiuduug und weiter durch dieselbe

hinein zu der Befruchtungsstelle im Ovidukt, dies alles reprasen-

tiert eine groCe Kraftentfaltung der Spermien. Bei dieser Be-

wegung spielt, wie an den lebenden Spermien wahrgenommen

werdeu konnte, das Mittelstiick eine wesentliche Rolle, und sehr

wahrscheinlich siud dabei beide Hauptteile desselben, der Achsen-

faden und der Spiralfaden, von Bedeutung, vielleicht in der von

Benda (1902) postulierten Weise, indem der Achsenfaden das

bewegungserregende Element bildet, wahrend der Spiralfaden

bezw. die chondriogene Hiille als motorisches Organ wirkt.

Bei dem Eindringen des Spermiums in das Ei ist die Auf-

gabe des Mittelstiickes vollendet. Es gcht auCer- oder innerhalb

der Eioberfliiche zu Grunde, und auf der \V a n d e r u n g inner-

halb des Eies gegen den Eikern hin bewegt sich der Sperma-

kern allein, ohne das Mittelstuck. Er ist aber, wie oben erwiihnt,

auf dieser Wanderung von einer oder mehreren kleinen Strahlungen

begleitet, die nach Erreichung des Zieles wieder verschwinden.

Wo ist der Impuls zu diesen Strahlungen zu suchen? Schon bei

der Besprechung der lebenden Spermien habe ich eine Erschei-

nung erwiihnt, die fiir eine Beantwortung dieser Frage von Be-
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deutung sein mag, namlich die scharfe Knickung der Spermien

in ihrer Halsregion. Eine solche Knickung mag die Einleitung

zu einem vollstandigeu Abbrechen der Spermien an dieser Stelle

bilden, wodurch die Trennung des Mittelstiickes vom Kopf be-

werkstelligt, und zur selben Zeit auch die in der Halsregion ein-

geschlossene Centrosomensubstanz freigemacht werden wiirde.

Diese letztere wiirde dann eine Strahlung erregen konnen , die

fiir den Spermakopf zwischen den dicht aneinander liegenden

Dotterkugeln einen Weg bahnen konnte. Diese Strahlung ist

immer sehr klein und hat mit dem Furchungscentrosoma an-

scheinend nichts zu tun.

Es ist aber noch ein dritter Teil des Spermacentrosoma vor-

handen, derjenige namlich, der innerhalb des noch ganz kom-

pakten Kernes gelegen ist. Erst bei der Auflockerung des

letzteren zur Bildung des mannlichen Vorkernes wird dieser

Teil des Centrosoma freigemacht und kanu jetzt die dritte Auf-

gabe, das Beitragen zur Bildung eines Furchungs-
centrosoma, ubernehmeu. Es lafit sich bei Enteroxenos durch

morphologische Untersuchungen kaum feststellen, ob das Furchungs-

centrosoma von dem Spermium allein geliefert wird, oder ob auch

die schon friiher im Ei vorhandene, jedoch diifus verteilte, Centro-

somensubstanz dabei eine Rolle spielt.

Ich hoffe, bei einer spateren Gelegenheit auf die Frage nach

der Funktion der verschiedenen Telle des Spermacentrosoma zu-

riickzukommen und dann auch die Richtigkeit dieser in den Tat-

sachen noch nicht genugend begriindeten Hypothese genauer zu

priifen.

Kristiania, Oktober 1905.
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Tafelerkiarung.

Entwickelung der Generationsorgane.

Tafel XVI.

Fig. 1. Totalbild der Ovarialanlage eines Individuums von
12—13 mm Lange. Vergr. 8 : 1. Od Ovidukt, Ov Ovarium,

U uterus, Um Miindung desselben in die Zentralhohle, * in distaler

Richtung auswachsender Zweig des Ovariums.

Fig, 2. Ovarialanlage eines Individuums von 27 mm Lange.

Vergr. 8:1. Bezeichnungen wie Fig. 1.

Fig. 3— 5. Langsschnitte durch das Ovarium auf verschiedenen

Entwickelungsstufen desselben. Vergr. 600 : 1. BZ Bindegewebs-
zellen, Bm Basalmembran des Ovarialepithels, NZ Nahrungszellen,

Oc Oocyten , Og Oogonien , * verengertes Lumen des Ovariums.

Die Buchstaben a und b finden in dem Text ihre Erklarung.

Fig. 6—8. Langsschnitt durch die Hodenanlage auf ver-

schiedenen Entwickelungsstadien. Vergr. 85 : 1. Bm Basalmembran
des Zentralhohlenepithels, Bs Bindegewebszellen, CE Zentralhohlen-

epithel, VZ Ursamenzellen, * VerschluBstelle der Hodenblase.

Fig. 9. Reife Hodenblase, eben ausgeleert. Vergr. 70:1.
Fl Flimmerkissen, Austrittsstelle der Spermien. Spg Spermatogonien.

Fig. 10— 15. Einzelne Telle junger Hodenblasen. Vergr.

ca. 700 : 1. 10 Ursamenzellen, in Einwanderung begriffen (vergl.

Fig. 7, UZ) , 11— 13 Wandzellen des Keimlagers in Teilung,

UZ Ursamenzelle, 14 Ursamenzellen, die im Begriff sind, sich vom
Keimlager abzulosen, 15 Spermatogonien, die durch amoboide Fort-

satze miteinander in Verbindung stehen.

Fig. 16. Wandpartie einer Hodenblase (vergl. Fig. 9). Vergr.

600 : 1. Bm Basalmembran des Zentralhohlenepithels G.JE, Sp.I
Spermatocyten I, Spt Spermatiden.

Entwickelung der weiblichen Keimzellen.

Tafel XVII— XXIL"
Fur samtliche Tafeln gelten die folgenden Bezeichnungen

:

C Centrosoma, D dichte Zone der Polstrahlung, H helle Zone der

Polstrahlung, X/« Kornchenhtille, S^n Chromatinknoten, iV Nucleolus,

P.I u. II Polocyte I u. II, S Sphare. Vergr. ca. 2500 in samtlichen

Abbildungen der Taf. XVII u. XXI—XXII und in Fig. 55—56,
Bd. XLI. N. F. XXXIV. 28
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rr f ITVTTT —Die iibrigen Figuren der Taf. XVIII-XX. Vergr.

I 1^^- Wo mcMs'anderfs bemerkt ist, sind die Abbddungen

dLer Tafeln samtlich nach ZK^K^K-Material ausgefiihrt worden.

Tafel XVII (Oogonien uud Oocyten).

Tfi, 17-29 Die nacheinander folgenden Stadien einer Oogonien-

.eneratfoB von der Telophase einer Teilung (I"'?- ^')/"/;";
fnhe Tk£ 20 HEEMASN-Fixation), und weiter wahrend der Pro-

Ite (Kg 2-24), Metaphase (Pig. 25-26) Anaphase (Pafr 27

r28flnd Telo^Ue (Pig. 29) der folg^^^^^^^^^^^^ ^^^
groCen Chromosomen Bind in tig. ^» mii j.

""
vt SO-48. Entwickelung der Oocyte von ihrem ersten Ent-

AnssSfidung von NukJolai^ubstanz immer feiner ttber das Linin-

geriist verteil^^^
Synapsis. In dem feinen Chromat.nnetz treten

-r ('.ttru't:^' t:SohXp^£i2'
.^iiden

*^*Ke'37-42 Postsynapsis. Die Doppelfadchen nehmen mit

Beibfhfllg ihrer nrsp'ranglichen Anordnnog stark s„w„U an

L.nge als auoh an Chroma«ngehaU - -/^^/„8 ^
«,,J, Uer

XnSfIh^-e^^ -r l-DTp^rdr te

unter denen d- ™r ^angsten ->' Oe^^ifiern^i
aer Nncleolus einas

die vier kur-sten m t «-i7. ^^
J^.pj^^^^^, dargesteUt.

'"^Te klefnen BuXtabrn a-e der Fig. 33-40 beziehen sich

anf Hinweisungen '» ^-'^^
^j.^ ,„„ Postsynapsis z„r Wachs-

^- 1 T)ie Verbindnng der Doppelfaden wird lockerer, daa

-nr-% tatlgt-dlffle-r-f angehe^ete. C.o-

matinfaden eines Stadiums zwischen Fig. 4o and 1 „.

^%Z t ""r W::h:tu~odr der oocyte ist_ eingetreten.

-£^ahSl-b-:^^^r.^--^:?e^=:
"'"'Fig' 48T "Z" Nucleolus einea &hnl.chen Stadiums nach

HBRMANN-Fixation.
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Tafel XVIII. (Erste Reifungsteilung.)

Fig. 49. Teil eines Ovai'ialeies am Ende der Wachstums-
periode.

Fig. 50—52. Junge ZentralhoMeneier. Das Wachstums-
chroinatin ist in Zerfall begriffen, xmd die chromatinbildenden

Doppelfiidchen treten immer deutlicber hervor. Der Nucleolus, der

noch auf dem Stadium der Fig. 50 in seiner vollen GroBe hervor-

tritt, ist auf demjenigen der Fig. 51 vollig verschwunden.
Fig, 53—54. Oberflachenbilder von jungen Zentralhohleneiern.

Die beiden Centrosomen, die in Fig. 53 noch innerhalb einer und
derselben hellen Zone gelegen sind, haben sich in Fig. 54 schon
betrachtlich voneinander entfernt.

Fig. 55—56. Nukleolen aus Ovarialeiern (Fig. 55 a—b) und
aus jungen Zentralhohleneiern (Fig. 56 a—b) in optischem Quer-
schnitt und bei doppelter Vergr. (2500) ausgefiihrt.

Fig. 57—59. Drei aufeinanderfolgende Stadien der Auflosung
der Kernmembran. In Fig. 58 sieht man das Centrosoma der ein-

gebuchteten Zellmembran dicht anliegen.

Fig. 60. Prophase der ersten Reifungsteilung. Kh Zerfalls-

produkte des Wachstumschromatins (Kornchenhtille) , n blasse,

tropfenahnliche Gebilde, die vielleicht aus dem Nucleolus her-

stammen.
Fig. 61. Metaphase der ersten Reifungsteilung. Im Centro-

soma sind zwei Centriolen sichtbar.

Fig. 62—63. Anaphase der ersten Reifungsteilung.

Fig. 64. Schnitt durch die eine Tochterplatte einer spaten

Anaphase.
Fig. 65—67. Drei Stadien der Telophase der ersten Reifungs-

teilung. — Das Zwischenkorperchen wird durch Verdickung
der Zentralspindelfasern gebildet (Fig. 65 — QQ) ; bei dem Ab-
brechen desselben wird die erste Polocyte vom Ei (Oocyte II)

getrennt (Fig. 67). Die helle Zon^ der Polstrahlung wird immer
weniger hervortretend , und das stark aufgequollene Centrosoma
degeneriert.

Fig. 68. Teil einer vierpoligen Mitose. Das vierte Centro-

soma ist im nachsten Schnitt zu finden und bildet die vierte Ecke
eines Tetraeders.

Tafel XIX. (Zweite Reifungsteilung.)

Fig. 69— 76. Prophase der zweiten Reifungsteilung. Man
sieht die Erhellung des alien Centrosoma, und das Hervortreten

der Centriolen als Strahlungszentren innerhalb der hellen Zone,

wahrend noch eine deutliche Strahlung gegen die Oberflache der

letzteren gerichtet ist. In Fig. 72—73 sieht man die Bildung der

Zugfasern, und in Fig. 74—77 die allmahliche Annaherung und
Anlagerung der Chromosomen zur Zentralspindel. Die Zentral-

28*
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spindel zeigt gewohnlich gegen die Chromosomenplatte hin eine
cnarakteristische Biegung.

C Centriolen der fruheren Zellgeneration, die bei dieser Teilung
als Centrosomen fungieren werden.

Fig. 77. Metaphase, und Tig. 78—79 Anaphase der zweiten
Keitungsteilung. Die Centrosomen werden wahrend dieser Teilungs-
phase immer mehr undeutlich, bis sie zuletzt voUig schwinden.

Fig. 81a—c. Abortiver Teilungsversuch in der Polocyte mit
stark heranwachsender Zentralspindel, aber ohne normal entwickelte
Zugiasern.

Fig. 80 u. 82. Telophase der zweiten Reifungsteilung mit
aufrechtstehender Spindel. Keine Einschniirung der Zelloberflache
ist sichtbar, obgleich die Entwickelung der Teilungsfigur schon
das btadium passiert hat, auf welchem die Zellteilung normal
emsetzt. °

r> 1 /'f;
^^' ^f^^P^ase mit schrag gestellter Teilungsfigur, deren

rolstrahlen an der einen Seite die Zelloberflache erreichen.
Fig. 84. Abschniirung der Polocyte II.
Fig. 85 a— d. AbschluU des Teilungsversuches der ersten Polo-

cyte.

Tafel XX (Vorkerne),

Fig. 86. Gleich vor der Abschnurunc der zweiten Pnlnpvf«S?-<1«% "ebt sioh kegelftrmig von^derVoSTchri'^ot
<.i,l,f^*M ID ,

2wi8chenk8rp6rchen ist eben abgebrochen Man

in unmHtelbaror N.he des Eikerns ''in f . TlcyTe 'flTsfd"Kernbildung noch nicht angefangen
^

Vorkerne ^^l7 pi. If^^f^^^^\ ^tadien der Entwickelung dervorkerne. In Fig. 90 ist ausnahinsweise die Entwickelung beiderVorkerne nicht gleich weit vorgeschritten
cKeiung beider

zei^t^fnh^^^^' ?^ Annaher^ng der ersten Furchungsteilung

Zt ist in h./
*^;"'^^^g«\ Beschaffenheit der Chromatinfaden^

kerne^'^'
^^' ^''^*" ^'' Wachstumschromatins in beiden Vor-

ei^ten Mai deutlich hervor. Das unteTe'cr'::^^^ is^TnTZeichnung von emer Dotterkugel iiberdeckt.

17 rll^'
^'^~^^- Prophase der ersten Furchungsteilung Die

von beiden Seiten .„ di^S^fdef U^l'ge'rgen.'""'"""''"^™'"^"'
i?ig. 99. Metaphase der ersten Furchungsteilung.
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Tafel XXI (Centre somen).

Fig. 100. Centrosomoii Att 6bbyt6 1 itinei-halb einet- kelleti

Zone, auf deren Oberflaclie eine iStriaiilung gerichtet 1st. Aus eiuem
Stadium demjenigen in Fig. 52 abgebildfetfen totsprechend.

Fig. 101. Die Centt-osomen der Fig. 58j nach starkerer Fat-
bung des Pr&pai:at6S. tnliei-hftlb der helleil Zone treteii Zentral-^

spindel- und rolstrablungfasern schwach hervor; in der auCeren

Strahlupg sieht man eine bisginnende Ereuzting der Strahlen.

Fig. 102— lOB. Cehtrosomen auf ^eit der AuflosUng der

kerntiaembrah. JDas friiker kompakte Centrosoma ist in eine Hobl-

feug-ei Utiagebildet (Fig. 102), in deren ZentrUm allmahlich ein

Oenlriol (Fig. 103) zum Vorschein kommt.
iFig. 104— 10 7. Aeufiere (a) Und innei-e (6) Centrosoiiien

aus der ei-sten Reifuhgsteilung. c Centriol, C Centrosoma, H Helle

Imd i) dichlfe IZione der Polstrahlung.

S^ig. 104 aus der Prophase (vgl. Fig. 60).

Fig. 105 aus der Metaphase (vgl. Fig. 61).

Fig. 106 aus der friihen Anaphase (vgl. Fig. 62).

Fig. 107 aus der spaten Anaphase (vgl. Fig. 63).

Fig. 108— 109. Innere Centrosomen aus der Telophase der

ersten Reifungsteilung (vgl. Fig. 65— 67). — Die helle Zone der

Polstrahlung schwindet und das stark herangewachsene Centrosoma

degeneriert, wahrend die Centriolen innerhalb desselben noch deut-

lich hervortreten.

Fig. 110— 113. Prophase der zweiten" Reifungsteilung (vgl

Fig. 69—73).
In Fig. 110 ist die Chromosomenplatte, Chr, teilweise mit ein-

gezeichnet; man sieht die Erhellung des alten Centrosoma und eine

Wiederbelebung der auf dasselbe gerichteten Strahlung.

Fig. 111. Die helle Zone hat betrachtlich an Grofie zuge-

nommen; sie ist in diesem Praparat gekriimmt, mit der konvexen

Seite nach unten.

Fig. 112 zeigt innerhalb der hellen Zone eine auf die beiden,

leicht angeschwollenen Centriolen gerichtete Polstrahlung, und

Fig. 113 auch zwischen denselben eine, zwar nur schwach

hervortretende, Zentralspindel.

Fig. 114— 116. AeuCere (a) und und innere (6) Centro-

somen der zweiten Reifungsteilung.

Fig. 114 aus der Prophase (vgl. Fig. 76).

Fig. 115 aus der Metaphase (vgl. Fig. 77).

Fig. 116 aus der Anaphase (vgl Fig. 78—79).

Fig. 117. Aus der Prophase der ersten Reifungsteilung bei

Thysanozoon brocki. (Nach Van der Stbicht, Arch, de Biol., T, XV^
PI. XVI, Fig. 16'.) a corpuscule central, a' zone medullaire, a" zone

icorticale (Van der Stricht).

Fig. 118— 120. Centrosomen der ersten Furchungst^jlung.

Fig. 118—119 aus der Prophase (vgl. Fig. 96—98).
,Fig. 120 aus der Metaphase (vgl. Fig. 99).
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Tafel XXII (Chromosome n).

Fig. 121a— c. Kontraktion des Chromatinnetzes und Bildung
der Chromosomen bei der Auflosung des Wachstumskernes (vgl.

Fig. 57—59). Der Ring, Fig. 121a, ist etwas auCer Stellung ge-

bracht, um besser sichtbar zu warden.
Fig. 122— 125. Verschiedene Formen des groCten Chromosoma

wahreiid der Prophase der ersten Reifungsteilung (vgl. Fig. 60).

(Das Chromosoma /*, Fig. 122, und c, Fig. 124 reprasentiert nicht

das grofite Chromosoma seiner Zelle, sondern nur eines der vier

grofien.)

Fig. 126. Samtliche Chromosomen einer Prophase der ersten

Reifungsteilung (vgl. Fig. 60). Die 4 groCen Chromosomen sind mit
den Ziffern 1—4 bezeichnet, die 4 kleinen mit 14—17.

Fig. 127— 128. Samtliche Chromosomen aus der Metaphase
zweier Zellen (vgl. Fig. 61). Sie sind zum Teil in vertikaler

Richtung verschoben, damit sie sich nicht so viel decken soUten.

Die Ziffern 1—17 beziehen sich wie in Fig. 126 auf die GroCe der

Chromosomen.
Fig. 129. Beide Tochterplatten einer Anaphase (vgl. Fig. 62).

Die Chromosomen sind wie in Fig. 126 bezeichnet, in der

oberen Tochterplatte 1— 17, in der unteren T—17'. Das Chro-

mosoma 3 der unteren Tochterplatte ist erst im Nachbarschnitt

zu finden.

Fig. 130 a—f. Chromosomen aus der Anaphase der ersten

Reifungsteilung (vergl. Fig. 62). Alle Chromosomen — die Tetra-

den (a, b), die fadenformigen (c), die an der mit * bezeichneten

Stelle ihren letzten Beriihrungspunkt haben, die eingeschniirten

Chromosomen (d— e), und die polygonalen Chromosomen (f) —
werden ihrer Flache nach geteilt.

Fig. 131 — 135. Chromosomen aus deni Ruhestadium der ersten

und zweiten Reifungsteilung (vgl. Fig. 67, 69). Fig. 131—132 aus

dem Ei (Oocyte II). Fig. 133—135 aus der Polocyte I.

a— b Ruheformen der Tetraden, c—d Ruheformen der ein-

geschniirten Chromosomen, e— f polygonale Chromosomen, g—

h

nahezu ausgestreckte fadenformige Chromosomen.
Fig. 136. Chromosomen aus der Prophase der zweiten Reifungs-

teilung (vgl. Fig. 74—75).
Fig. 137. Chromosomen aus der Metaphase der zweiten Reifungs-

teilung (vgl. Fig. 77).

Fig. 138— 139. Anaphase der zweiten Reifungsteilung (vgl.

Fig. 78— 79). In Fig. 139 sind nur einzelne Chromosomen aus

der einen Tochterplatte abgebildet.

Fig. 140— 141. Telophase der zweiten Reifungsteilung (vgl.

Fig. 80, 82).

Fig. 142. Telophase der zweiten Reifungsteilung (vgl. Fig. 86).

a Chromosomen der Polocyte II. b Die im Ei gebliebene Tochter-

platte.

Fig. 143. Ringformige Anordnuug der Chromosomen < vgl. Fig. 84).



to

tlntersucliungen iiber Keimzellen. 427

Fig. 144. Vollige Kontraktion der Chromatinsubstanz ; be-

ginnende Bildung einer Kernvakuole (vgl. Fig. 87, 88 P//, 90,

91 PII).
Fig. 145 a—c. Verschiedene Stadien der Entwickelung der

Vorkerne (vgl. Fig. 88— 91). Die Doppelheit der Chromosomen ist

auffallend. Die Entstehung von Nukleolen (iV, n) wird in den Kernen,

Fig. b—o, illustriert.

Fig. 146. Aequatorialplatte aus der ersten Furchungsteilung

(vgl. Fig. 99).

Fig. 147— 150. Chromosomen aus der Anaphase der ersten

Furchungsteilung. In Fig. 148—149 ist eine Doppelheit der Tochter-

chromosomen sichtbar. (Nach HERMANN-Fixation.)

Fig. 151. Telophase einer Bindegewebszelle. BF Begrenzung
der Bindegewebsfaser.

Fig. 152 a— b. Chromosomen aus den Spermatocyten I.

Entwickelung der mannlichen Keimzellen.

Tafel XXIII.

Die Abbildungen Fig. 153—177 und 200—201 sind nach
HERMANN-Material ausgefiihrt, Fig. 178—197 nach Zenker-, Fig.

198—199 nach Flemming - Material. Vergr. Fig. 153—177 ca.

2500 : 1 ; Fig. 178—201 ca. 3500 : 1.

Fig. 153— 156. Stadien aus einer Teilung der Spermatogonien.

Fig. 157— 17 0. Spermatocyten I. Ordnung.
Fig. 157— 159. Praesynapsis.

Fig. 160—161. Paarweise Konjugation der Chromatinfaden.

Synapsis.

Fig. 162—163. Die Doppelfadchen nehmen an Chromatin-

gehalt betrachtlich zu. Postsynapsis.

Fig. 164. Die Chromosomenbildung beginnt.

Fig. 165— 166. Prophase der ersten Reifungsteilung. Durch
eine Zentralspindel verbunden, weichen die Centrosomen auseinander.

Fig. 167. Metaphase der ersten Reifungsteilung, von der Seite

gesehen.

Fig, 168—169. Anaphase der ersten Reifungsteilung. Chro-

matindiminution.

Fig. 170. Telophase. Die jungen Kerne treten aus der Spindel

seitlich heraus.

Fig. 171 — 176. Spermatocyten II. Ordnung.
Fig. 171— 172. Prophase der zweiten Reifungsteilung. Die

Chromosomen bewahren innerhalb der Kernvakuolen ihre Selb-

standigkeit; die Centrosomen weichen mit Verlangerung der Zentral-

spindel auseinander.

Fig. 173. Metaphase,
Fig. 174—175 Anaphase,
Fig. 176 Telophase der zweiten Reifungsteilung.
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Fig. 177. Junge Spermatide. Ein kurzer Schwanzfaden wachst

von der Beruhrungsstelle des distalen Centrosoma mit der Zell-

membran aus. '

Fig. 178— 201. Umbildung der Spermatiden in
Spermien. Fiir samtliche Figuren gelten folgende Bezeichnungen :

a Achsenfaden, C Centrosomen, Cp Cytoplasma, H Hals, K Kopf,

M Mitochondrien. P Perforatorium, B.k Eingkornchen, S Schwanz-
faden, U.m Umhullungsmembran.

Fig. 178. Metaphase der zweiten Reifungsteilung. Mitochon-

drien von derselben Form und GroCe wie in lebenden Zellen.

Fig. 179— 182. Junge Spermatiden. Die Chromosomen werden
zu einer zahfliissigen Masse aufgelost. Vom distalen Centrosoma
wachst ein Schwanzfaden hervor. Das proximale wird zuerst in

2, dann in 4 Ringkornchen geteilt. Von der niichsten Umgebung
der Centrosomen wird das Perforatorium (P) herausdifferenziert.

Fig. 183. Junge Spermatide, von unten gesehen. Achsenfaden
und Ringkornchen treten deutlich hervor.

Fig. 184— 188 zeigen die allmahliche Verkleinerung des Sperma-
tidenkernes durch Abgabe von Kernsaft, die Wanderung des Per-

foratoriums zum vorderen Pol, das Hineinwachsen des Achsenfadens
in den Kern und die Bildung eines cj'toplasmatischen Fadensystems

{U.m). Die Mitochondrien, die immer mehr feinkornig werden,

liegen in verschiedener Anordnung immer nur auCerhalb dieses

Fadensystems.

Fig. 189— 193. Weitere Verkleinerung des Kerns durch Kon-
traktion der Chromatinsubstanz. Der Achsenfaden wird stark ver-

langert und das Cytoplasma zipfelformig ausgezogen.

Fig. 194— 196. AuGerhalb der Umhullungsmembran kommen
feine Kornchen (Mitochondrien Vj zum Vorschein , die zu einem

Spiralfaden um dieselbe herum eingeordnet werden.

Fig. 1 97 a. Der vordere Teil eines durch die Fixation stark

kontrahierten Spenniums." Ein diinner Cytoplasmastrang (Cp) ver-

bindet Perforatorium und Mittelstiick.

Fig. 197 b. Schrager Schnitt durch den hintoren Teil einer

Spermatide auf dem Stadium der Fig. 194. Man sieht die Um-
hullungsmembran als eine vierseitige Pyramide den Achsenfaden

umgeben.
Fig. 198. Nahezu reifes Spermium mit aufgetriebenem Hals,

im Begriff, aus der Cytoplasmamasse auszuwandern.

Fig. 199. Reifes Spermium nach Fixation mit FLKMMtNOscber

Fliissigkeit.

Fig. 200—201. Nahezu reife Spermien nach HERMANN-Fixation.

In Fig. 201 a wird eben die Cytoplasmakugel abgeworfen. In

Fig. 201 b sieht man eine lichtbrechende Vakuole im Spermakopf.
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